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ВВЕДЕНИЕ 

Эмбриоидогенез – свойственное только растениям асексуальное формирование в ответ 

на экзогенные и/или эндогенные сигналы в естественных условиях in vivo 

и в экспериментальных условиях культуры in vitro эмбриоидов (синоним: соматические 

зародыши) из соматической клетки/группы клеток [Батыгина, 2014; In vitro embryogenesis, 

2016; Somatic embryogenesis..., 2016]. 

Индукция эмбриоидогенеза in vitro один из важнейших подходов, применяемых 

в биотехнологии растений. Эмбриоидогенез in vitro представляет собой основу 

коммерческого производства растений с хозяйственно-ценными признаками [In vitro 

embryogenesis..., 2016; Somatic embryogenesis..., 2016; Synthetic Seeds, 2019], а также является 

моделью для исследования клеточной дифференциации, генной экспрессии, взаимодействия 

фитогормонов и многих других процессов [Elhiti et al., 2013; Joshi, Kumar, 2013; Somatic 

embryogenesis..., 2016; Horstman et al., 2017; Duarte-Ake et al., 2019; Garcia et al., 2019; 

Méndez-Hernández et al., 2019; Tang et al., 2020 и мн. др.]. 

Формирование хорошо развитых дифференцированных эмбриоидов – ключевой фактор 

при разработке растительных биотехнологий, в том числе на основе андроклинии 
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[От микроспоры…, 2010]. Поэтому к важнейшим этапам формирования эмбриоидов 

относятся становление апикально-базальной полярности, становление радиальной 

симметрии и формирование основных слоев тканей, переход к билатеральной симметрии 

и органогенезу [Soriano et al., 2013].  

В любом многоклеточном организме деятельность отдельных органов, тканей и клеток 

должна быть скоординирована таким образом, чтобы обеспечить функционирование 

организма, как целого. Одним из наиболее существенных элементов целостности 

растительного организма является симметрия и полярность.  

Термин «симметрия» происходит от двух греческих слов: σύν (что означает «с») 

и μέτρoν (что означает «мера») и первоначально использовался для определения 

составляющих частей чего-либо [цит. по: Damerval et al., 2021].  

Под полярностью у растений понимают специфическую ориентацию активности 

и морфогенеза растения в пространстве. Рост и развитие высших растений можно 

охарактеризовать процессами клеточных делений, роста и дифференциации вдоль двух осей 

– апикально-базальной оси и радиальной оси [Медведев, 2012; Souter, Lindsey, 2000; 

Damerval et al., 2021; Romalho et al., 2022].  

Осевая (или аксиальная) полярность, предполагает наличие хорошо развитой 

продольной оси, несущей латеральные органы – боковые ветви и корни, листья и цветы. 

Благодаря аксиальной организации в процессе роста не происходит образования 

бесформенной массы живого вещества. Вдоль осей и симметрично по отношению к ним 

происходит закладка всех органов и тканей растения. Помимо аксиальной выделяют также 

и другие формы полярности – дорсовентральную (одна плоскость симметрии делит организм 

или структуру на две зеркальные половины) и радиальную (повторение расположения одной 

и той же структуры вокруг единственной оси симметрии (n-кратная вращательная 

симметрия)). Однако чаще всего термин «полярность» используется для обозначения осевой 

полярности. Благодаря полярной организации создается специфическая трехмерная 

структура организма, обеспечивается его целостность и координация функций. Оси 

полярности появляются на стадии зиготы, прослеживаются у зародыша и «векторизуют» 

процессы роста и развития на протяжении дальнейшего онтогенеза растения [Hudson, 2000; 

Медведев, 1996, 2012; Damerval et al., 2021].  

В живых организмах симметрию теоретически можно исследовать на каждом уровне 

организации – от клеток до тканей, органов или целых организмов. Однако в биологии 

симметрия – довольно приблизительное определение. Например, билатерально-

симметричные тела или органы могут не иметь абсолютно одинаковых зеркальных 

половинок, а степень различия между ними часто считают показателем стабильности 

развития организма [Hudson, 2000; Damerval et al., 2021]. 

В то же время, при морфогенезе процессам поляризации клеток и тканей принадлежит 

определяющее значение, поскольку возникающие при этом градиенты морфогенетических 

факторов являются основой для дифференциальной активности генома на разных этапах 

[Медведев, 2012]. 

Рассмотрим подробнее основные факторы, влияющие на становление полярности 

и симметрии при эмбриоидогенезе in vitro в сравнении с аналогичными процессами 

при эмбриогенезе in vivo. 
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ПАТТЕРНЫ КЛЕТОЧНЫХ ДЕЛЕНИЙ И ПОЗИЦИОННЫЙ КОНТРОЛЬ 

Становление апикально-базальной оси – критическое событие в эмбриогенезе растений. 

Хорошо известно, что in vivo апикально-базальная ось зародыша устанавливается рано, еще 

до оплодотворения и обуславливается полярной организацией яйцеклетки и ее положением 

в зародышевом мешке. После оплодотворения формируется зигота, также имеющая 

полярную организацию [Russell, 1993; West, Harada, 1993; Souter, Lindsey, 2000; Ueda et al., 

2011; Zhang, Laux, 2011; Wendrich, Weijers, 2013; Hand et al., 2016; Wang et al., 2020].  

Зигота – «точка отсчета» эмбриогененеза in vivo, инициальная клетка зародыша, 

образующаяся в результате оплодотворения - слияния женской гаметы (яйцеклетки) 

с мужской (спермием) [Raghavan, 2006; Khanday, Sandaresan, 2021 и мн. др.]. Образование 

зиготы представляет собой начальную фазу онтогенеза. В процессе реализации 

запрограммированной последовательности сложных морфогенетических преобразований 

зигота развивается сначала в двуклеточный, затем - многоклеточный зародыш, 

а впоследствии в высокоспециализированный индивид – растение [Батыгина, Васильева, 

2003].  

Остается предметом дискуссий целый ряд вопросов, связанных с установлением 

апикально-базальной оси в зиготе: периодизация развития зиготы; стадия, на которой 

формируется ось зародыша (зрелая яйцеклетка, зигота, ранний эмбриогенез); связь полярной 

организации зиготы с экспрессией генов в раннем эмбриогенезе; факторы (гаметофитные, 

гаметные, спорофитные), вызывающие изменение детерминации яйцеклетки; 

универсальность закономерностей установления апикально-базальной оси у всех цветковых 

растений, различающихся по строению зиготы; механизмы, лежащие в основе образования 

зиготы у растений и животных. Для решения этих вопросов разрабатывается системный 

комплексный подход с учетом иерархического уровня организации (клетка – ткань – орган – 

организм – популяция) и онто-филогенетического аспекта [Батыгина, Васильева, 2003]. 

Особый интерес вызывает процесс становления полярности зиготы - специфическая 

ориентация процессов и структур в пространстве, приводящая к возникновению 

морфофизиологических различий на противоположных концах ее. На основе этого возникает 

морфологическая ось с двумя различными полюсами: апикальным, обращенным 

к центральной клетке зародышевого мешка, и базальным. Полярность зиготы определяет 

впоследствии плоскость ее деления (перпендикулярная, наклонная, продольная перегородки), 

различный характер цитокинеза (асимметричный и симметричный) и как следствие – 

образование двух неравных или равных дочерних клеток, и, в конечном счете, полярность 

зародыша [Медведев, 1996; Zhang, Laux, 2011; Winkelmann, 2016; Li et al., 2021].  

Различают морфологическую и физиологическую полярность зиготы. 

Морфологическая полярность этой клетки обнаруживается во внешнем (форма зиготы) 

и внутреннем строении как результате перестроек в клеточной оболочке, плазмалемме, 

цитоплазме и ядре. У некоторых злаков, например, кукурузы, для зиготы характерно наличие 

крупной вакуоли, расположенной в базальной части клетки и смещающей ядро с большей 

частью клеточных органелл в апикальную зону; при этом процесс формирования вакуоли 

сопровождается значительным увеличением размеров зиготы по сравнению с яйцеклеткой 

[Чеботарь, 1972]. У ряда других злаков, таких как ячмень и пшеница, крупная вакуоль 

в зиготе отсутствует, но наличествует множество вакуолей разных размеров; клеточные 

органеллы более или менее равномерно распределены в цитоплазме клетки; ядро занимает 

либо центральное положение, либо несколько смещено к базальной части клетки. При этом 
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интенсивного роста зиготы в большинстве случаев не происходит, и по достижении зрелости 

по размерам она остается близкой к яйцеклетке [Norstog, 1972; Батыгина, 1974].  

Физиологическая полярность зиготы проявляется в градиентном распределении ионных 

и электрических потоков, полисахаридов, белков, фитогормонов и других веществ, 

в различной интенсивности обмена веществ и различном тропизме ее частей. Апикальный 

полюс зиготы, а в дальнейшем и зародыша, обладает отрицательным геотропизмом, 

а базальный - положительным [Поддубная-Арнольди, 1976]. При рассмотрении полярности 

зиготы обращается особое внимание на установление вертикальных градиентов, таких, как 

сила тяжести, величина рН, свойства оболочки зиготы в апикальной и базальной ее частях. 

По мнению Ch.Сhild [1941, цит. по: Медведев, 2012], система градиентов – главный фактор 

происхождения полярности. Установление определенных градиентов и приводит 

к специфической ориентации элементов зиготы, то есть к ее аксиальности. Заложение оси 

полярности может рассматриваться как первый шаг дифференциации и, следовательно, 

морфогенеза.  

У злаков наклонное положение первой перегородки в зиготе и последующих 

в проэмбрио приводит к тому, что дорзовентральность строения зародыша проявляется уже 

на стадии двухклеточного проэмбрио. Такая дорзовентральность сохраняется впоследствии 

на всем протяжении формирования зародыша, получая на следующих его этапах развития все 

более ощутимое морфологическое выражение. Однако если в процессе развития зиготы 

и проэмбрио дорзовентральность устанавливается в основном вследствие различий в степени 

растяжения клеточной оболочки на дорзальной и вентральной сторонах зиготы и проэмбрио, 

то на следующих этапах органогенеза дорзовентральность зародыша проявляется 

в специфической ориентировке клеточных делений, растяжении клеточных оболочек 

и частоте клеточных делений [Батыгина, 1974, 1987]. 

Кроме того, in vivo ключевым фактором формирования апикально-базальной оси 

зародыша и тем самым раннего становления его полярности служит асимметричный паттерн 

первого деления зиготы, приводящий к образованию двух неравных клеток (апикальной 

и базальной) двуклеточного зародыша [Батыгина, 1987; Jürgens, 1995; Zhang, Laux, 2011; 

Wendrich, Weijers, 2013; Hand et al., 2016; Vaddepalli et al., 2021 и мн. др.].  

У многих видов цветковых растений для раннего эмбриогенеза характерны жесткие, 

регулярные паттерны клеточных делений [Батыгина, 1987; West, Harada, 1993; Ueda et al., 

2011; Zhang, Laux, 2011].  

Важность паттернов клеточных делений для развития зародыша иллюстрируется 

большим количеством мутантов у арабидопсиса с измененными паттернами клеточных 

делений во время раннего эмбриогенеза, ведущих к нарушению в формировании зародыша. 

Например, при мутации knolle не формируется эпидермальный слой и нарушается 

становление апикально-базальной оси [Mayer et al., 1991]. У мутантов fackel отсутствует 

жесткая ориентация плоскостей клеточных делений, что ведет к неправильной локализации 

меристем и к серьезным нарушениям в развитии зародыша [Schrick et al., 2000]. У кукурузы 

семь из десяти мутантов с нарушением первого асимметричного деления были неспособны 

формировать собственно зародыш. Следовательно, даже у однодольных, где паттерны 

клеточных делений в зародыше не такие регулярные, как, например, у арабидопсиса, ранние 

паттерны формирования зародыша могут быть решающими для более позднего развития 

зародыша [Sheridan, Clark, 1993]. 

Однако у мутантов арабидопсиса fass клеточная судьба отдельных клеток 

детерминируется правильно, но зародыши имеют неправильную форму и пространственное 
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распределение клеток. Такие наблюдения позволяют предположить, что в некоторых случаях 

для дифференциации требуются не только регулярные паттерны клеточных делений [Torres-

Ruiz, Jurgens, 1994]. 

Кроме того, у некоторых видов цветковых растений ориентация плоскостей первых 

делений также может варьировать. Тем не менее, формируется зародыш с характерным для 

данного таксона строением. Например, микроспориальные эмбриоиды B. napus L., 

полностью повторяющие развитие зиготических зародышей, формируются из микроспор, 

поделившихся как асимметрично, так и симметрично [Tang et al., 2013]. Такую же картину 

наблюдали при развитии эмбриоидов в суспензионной культуре соматических клеток 

моркови [Toonen et al., 1994]. Это дает возможность предположить, что спецификация клеток 

в зародыше зависит не только от их происхождения от определенных инициалей, но и от их 

расположения в зародыше (концепция «позиционного контроля» [Jürgens, 1995; Kaplan, 

Cooke, 1997; Zhang, Laux, 2011; Harnvanichvech et al., 2021]).  

В случае андроклинного эмбриоидогенеза in vitro для многих представителей 

цветковых растений, и особенно для злаков, хорошо установлено, что первое спорофитное 

деление морфогенетически компетентной микроспоры, как правило, симметричное, 

приводящее к формированию двух равных по объему клеток [Круглова, 2001; 

Эмбриологические основы…, 2005; Aionesei et al., 2005; Segui-Simarro, Nuez, 2008; Pulido 

et al., 2009; Dubas et al., 2010, 2014; Dunwell, 2010; Uvakova et al., 2012; Rubtsova et al., 2013; 

Soriano et al., 2013]. Хотя имеются сведения и о полном совпадении паттернов развития 

[Supena et al., 2008; Prem et al., 2012]. Установление полярности и первое ассиметричное 

деление клеток наблюдали при раннем развитии зародыша в соматическом эмбриогенезе 

in vitro у моркови [Nomura, Komamine, 1985] и люцерны [Pasternak et al., 2002] 

По сравнению с жесткими, регулярными паттернами клеточных делений, характерными 

для раннего эмбриогенеза in vivo [Батыгина, 1987; Jürgens, 1995; Zhang, Laux, 2011; 

Harnvanichvech et al., 2021] у многих видов цветковых растений андроклинные эмбриоиды 

in vitro формируются в результе случайно ориентированных первых делений [Von Arnold 

et al., 2002; Mathew, Philip, 2003; Hand et al., 2016]. Дальнейшие деления также не имеют 

строгой ориентации и приводят к формированию группы клеток, имеющих сходные размеры 

и структуру, не имеющей какой-либо организации и находящихся в пределах 

неповрежденной оболочки микроспоры. Во многих исследованиях наблюдалось, 

что развитие эмбриоида начинается с глобулярной многоклеточной структуры [Dodeman 

et al., 1997]. Некоторые авторы считают, что такая группа клеток (многоклеточная структура) 

может дать начало как каллусу, так и эмбриоиду [Castillo et al., 2000; Круглова, 2001; 

Massonneau et al., 2005; Soriano et al., 2013]. К тому же, например, показано что в культуре 

in vitro изолированных пыльников реализация конкретного пути морфогенеза зависит 

от условий культивирования, а именно – от баланса содержания эндогенного ауксина ИУК 

в пыльниках перед инокуляцией in vitro и концентрации экзогенного ауксина 2,4-Д 

в индукционной питательной среде Potato II [Эмбриологические основы…, 2005; 

От микроспоры…, 2010]. 

Считается, что такую многоклеточную структуру можно рассматривать как эмбриоид 

только после формирования эмбриодермы, которая рассматривается как маркер 

эмбрионального пути развития в условиях in vitro [Telmer et al., 1995; Yeung, 1995; Soriano 

et al., 2013]. Это подтверждается данными, полученными A.Massonneau с соавт. [2005], о том, 

что у кукурузы эпидермальный маркер LTP2 экспрессируется только в многоклеточных 

структурах, формирующих эмбриоиды, но не каллусы. 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Harnvanichvech%20Y%5BAuthor%5D
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Harnvanichvech%20Y%5BAuthor%5D


Экобиотех, 2023, Том 6, № 4 С. 241-261 Сельдимирова О.А., Абрамов С.Н. «К вопросу о становлении симметрии и полярности в эмбриоидогенезе…» 

246 

В различных экспериментальных системах культуры in vitro установлено, что, 

в отличие от зиготических зародышей, характеризующихся полярной организацией с самых 

первых этапов развития, полярность эмбриоидов устанавливается поздно, после глобулярной 

стадии развития. Такие данные получены при изучении андроклинных эмбриоидов пшеницы 

[Эмбриологические основы…, 2005; Rubtsova et al., 2013, Титова и др., 2016], андроклинных 

эмбриоидов других представителей цветковых растений [Indrianto et al., 2001; Segui-Simarro, 

Nuez, 2008; Supena et al., 2008; Dubas et al., 2011; Soriano et al., 2013], эмбриоидов различного 

происхождения (обзор: [Yeung, 1996]), зародышей пшеницы, формирующихся 

из изолированных зигот, культивируемых in vitro [Bakos et al., 2009].  

Следует отметить, что симметричное деление зиготы, позднее становление 

полярности зародыша и его поздняя гистогенная дифференциация отмечены и in vivo 

у целого ряда видов цветковых растений, располагающихся преимущественно в основании 

филогенетического древа, поэтому данный тип эмбриогенеза рассматривается 

как примитивный [Hause et al., 1994]. 

Такие данные свидетельствуют о том, что асимметричный паттерн первого деления не 

является необходимой предпосылкой для детерминации полярной организации 

формирующихся зародышей/эмбриоидов.  

Согласно современной концепции морфогенеза окончательное строение 

развивающегося зародыша/эмбриоида устанавливается за счет межклеточных 

взаимодействий во время развития, в соответствии с механизмом позиционного контроля 

[Jürgens, 1995; Zhang, Laux, 2011; Harnvanichvech et al., 2021].  

ЦИТОСКЕЛЕТ, РАЗРЫВ ЭКЗИНЫ И ФОРМИРОВАНИЕ СУСПЕНЗОРА 

Важнейшей поляризующей структурой, осуествляющей пространственную 

ориентацию и координацию большинства процессов и в значительной степени 

определяющей форму клетки является цитоскелет [Hable, Hart, 2010]. 

В индукции эмбриогенеза in vivo и эмбриоидогенеза in vitro цитоскелет инициальных 

клеток также играет ключевую роль (обзоры: [Круглова, Куксо, 2006; Vaddepalli et al., 2021]). 

Во многих работах показано, что первый этап развития инициальной клетки 

андроклинии по спорофитной программе in vitro – симметричный митоз, ведущий 

к формированию двух равных клеток, и именно цитоскелет участвует в детерминации 

симметрии клеточного деления (обзоры: [Круглова, Куксо, 2006; Vaddepalli et al., 2021]). 

Это достигается за счет перестройки цитоскелета в стресс-индуцированных микроспорах, 

ведущей к формированию препрофазного тяжа микротрубочек (отсутствующего 

при реализации гаметофитного пути развития микроспор), детерминирующего плоскость 

первого симметричного деления [Simmonds, Keller, 1999; Dubas et al., 2010; 2011]. 

Такие тяжи микротрубочек формируются до профазы митоза почти во всех тканях цветковых 

растений, а их положение является местом прикрепления клеточной пластинки. 

Препрофазные тяжи микротрубочек определяют плоскость деления клетки и тем самым 

играют важную роль в морфогенезе, так как формирование клеточной стенки – один из 

ключевых моментов в развитии многоклеточных организмов [Круглова, Куксо, 2006; 

Медведев, 2012; Vaddepalli et al., 2021]. 

Участие цитоскелета в индукции андроклинии подтверждается применением 

различных химических веществ, таких как колхицин [Zamani et al., 2000; Chen et al., 2001; 

Obert, Barnabas, 2004], цитохалазин D [Gervais et al., 2000] или ŋ-бутанол [Soriano et al., 2008], 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Harnvanichvech%20Y%5BAuthor%5D
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вызывающих перестройку микротрубочек и актиновых нитей и переключающих микроспоры 

на эмбриоидогенный путь развития в отсутствие стрессовых предобработок. Например, 

колхицин увеличивает частоту индукции эмбриоидов в микроспорах В. napus L. за счет 

увеличения числа клеток, поделившихся симметрично [Zaki, Dickinson, 1995]. 

Однако нужно отметить, что изменение плоскости деления микроспор не всегда 

приводит к индукции эмбриоидогенеза. Например, обработка колхицином микроспор табака 

[Touraev et al., 1995] и рапса [Cordewener et al., 1994] приводила к симметричному митозу, 

однако формирования эмбриоидов не наблюдалось. Обработка микроспор ячменя экстрактом 

пыльника с высокой частотой индуцировала их симметричные деления с образованием двух 

равных клеток, однако при дальнейшем культивировании in vitro только одна из клеток 

формировала пыльцевую трубку, развиваясь подобно вегетативной клетке при гаметофитном 

пути [Sunderland, Evans, 1980]. Введение лития в питательную среду приводило 

к симметричному делению микроспор табака, однако дальнейшее их культивирование 

не вело к образованию эмбриоидов [Zonia, Tupy, 1995]. Возможно, в условиях выполненных 

экспериментов инициальным клеткам андроклинии требовались иные условия для развития 

по спорофитной программе морфогенеза in vitro. 

В качестве еще одного ключевого фактора в развитии андроклинных эмбриоидов 

рассматривается разрыв экзины. Например, клеточные деления, не ведущие к формированию 

эмбриоидов, останавливаются перед разрывом экзины [Maraschin et al., 2005]. В некоторых 

работах сообщается, что место разрыва экзины играет важную роль в становлении 

полярности эмбриоидов. У разных видов цветковых растений остатки экзины остаются 

прикрепленными к корневому полюсу, что дает возможность предположить, что апикальный 

домен эмбриоида совпадает с местом разрыва экзины [Hause et al., 1993; Ilic-Grubor et al., 

1998; Indrianto et al., 2001; Tang et al., 2013; Dubas et al., 2014], которое определяется 

плоскостью первого деления [Tang et al., 2013].  

Кроме того, исследования, проведенные на бурой водоросли Fucus, показали, 

что клеточная стенка зиготы обеспечивает позиционную информацию для становления оси 

полярности и ориентации плоскости первого деления зиготы, а изменения в составе 

клеточных стенок важны для детерминации судьбы клеток [Belanger, Quatrano, 2000].  

Также было показано, что преждевременный разрыв оболочки микроспоры ведет 

к формированию каллуса, а для нормального формирования эмбриоида оболочка должна 

оставаться интактной в течение первых пяти дней культивирования in vitro. Целостность 

оболочки ведет к ограничению объема, приводя, тем самым, к формированию определенного 

количества небольших по размеру клеток (возможно, достигается определенная 

«критическая масса») [Hause et al., 1994].  

Изменения в клеточной стенке, которые характеризуют переключение программы 

развития микроспоры на эмбриоидогенную, включают в себя умеренный рост пекто-

целлюлозной стенки и интины [Bonet, Olmedilla, 2000; Solis et al., 2008], усиление 

эстерификации пектина [Barany et al., 2010] и дифференциальную локализацию эпитопов 

арабиногалактанов [El-Tantawy et al., 2013]. Эти или другие изменения могут быть важны 

для способности индуцированных микроспор формировать эмбриоиды и требуют 

дальнейшего изучения. 

Показано, что после разрыва оболочки микроспоры происходит цитологическая 

реорганизация клеток и индукция морфологической и структурной полярности эмбриоидов 

[Hause et al., 1994; Tang et al., 2013]. 
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Преждевременный разрыв экзины, по-видимому, может нарушать дальнейшее 

развитие эмбриоида [Hause et al., 1994]. Однако у эмбриоидов B. napus L., полностью 

повторяющих развитие зиготических зародышей, разрыв экзины происходит после 

нескольких клеточных делений. Ориентация плоскости первого деления (поперечного 

относительно оси) в таких эмбриоидах маркирует место разрыва экзины (что определяется 

по остаткам экзины на одной из клеток) [Tian, Sun, 2003; Tang et al., 2006, 2013]. Эти работы, 

а также работа B.Hause с соавт. [1994], указывают на важную роль клеточной стенки 

микроспоры в организации трехмерной структуры эмбриоида.  

Одним из признаков проявления полярности в ранних эмбриоидах B.napus L.– 

аккумуляция крахмальных зерен в том участке эмбриоида, где в будущем будет 

формироваться корневой полюс [Hause et al., 1994; Dubas et al., 2014]. В микроспориальных 

эмбриоидах пшеницы крахмальные зерна аккумулировались в зоне, противоположной месту 

разрыва экзины [Indrianto et al., 2001], то есть также в месте будущего корневого полюса. 

Однако имеются данные и о равномерном распределении крахмала в ранних эмбриоидах 

пшеницы [Сельдимирова, 2013]. В связи с этим использование такого признака, 

как распределения крахмала в эмбриоидах на ранних этапах развития, в качестве маркера 

полярности вызывает сомнение. 

Рядом авторов [Hause et al., 1994; Ilic-Grubor et al., 1998; Yeung, 2002; Supena et al., 

2008] в качестве еще одного из первых признаков структурного проявления полярности 

в андроклинных эмбриоидах B. napus L. рассматривается начало формирования суспензора. 

Так, K.Ilic-Grubor с соавт. [1998] с помощью метода сканирующей электронной микроскопии 

установили факт длительного прикрепления остатков оболочки микроспоры к поверхности 

суспензора или корневого полюса (в случае отсутствия последнего) в эмбриоидах B. napus L.  

Спорадическое образование суспензора отмечено также у андроклинных эмбриоидов 

пшеницы [Rybczynski et al., 1991] и кукурузы [Chung-Shen et al., 1986]. Однако 

у представителей семейства злаков суспензор менее организован и морфологически 

разнообразен [Bommert, Werr, 2001; Guillon et al., 2012], например, по сравнению 

с суспензором таких модельных объектов, как представители семейства Brassicaceae, 

что затрудняет его идентификацию в условиях in vitro [Soriano et al., 2013].  

Следует отметить, что и у B. napus L. образование суспензора отмечается не всегда 

[Hause et al., 1994; Ilic-Grubor et al., 1998; Straatman et al., 2000; Yeung, 2002]. Однако 

для этого модельного объекта разработаны процедуры, позволяющие получать андроклинные 

эмбриоиды, чье развитие полностью повторяет развитие зиготических зародышей.  

Основная роль суспензора in vivo – фиксация зародыша в семени и обеспечение 

развивающегося зародыша питательными веществами и регуляторами роста, 

поставляющимися из материнских тканей [Yeung, Meinke, 1993]. Для андроклинных 

эмбриоидов B. napus L., имеющих суспензор, характерны регулярные паттерны клеточных 

делений, происходящих в зиготических зародышах, что предполагает участие суспензора 

также и в регуляции паттернов ранних клеточных делений, становлении апикально-

базальной симметрии и гистодифференциации при формировании эмбриоида [Supena et al., 

2008; Dubas et al., 2011]  

ПОЛЯРНЫЙ ТРАНСПОРТ АУКСИНА 

Ауксин является ключевым регулятором практически всех процессов роста и развития 

растений. Известно несколько соединений, обнаруживаемых в растениях и имеющих 
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ауксиновую активность. Это, прежде всего, индол-3-уксусная кислота (ИУК), в значительно 

меньших количествах встречаются индол-3-бутировая и фенилуксусная кислоты, имеющие 

очень слабую активность. Но именно ИУК является основным и универсальным ауксином 

у всех растений [Медведев, Шарова, 2011; Розов и др., 2013; Auxin…, 2014]. 

Для ИУК характерно ярко выраженное полярное передвижение по тканям 

растительного организма. Градиенты концентрации ИУК действуют как мощный 

морфогенетический фактор и обеспечивают формирование осей симметрии у высших 

растений на организменном уровне. Полярный транспорт ауксина регулирует практически 

все процессы морфогенеза [Медведев, 2012; Розов и др., 2013; Auxin…, 2014].  

Полярный транспорт ауксина осуществляется между соседними клетками, несущими 

на своей поверхности специальные энергозависимые структуры-переносчики ауксина. Одни 

переносчики захватывают ауксин и вводят его внутрь клетки, другие выводят из клетки 

наружу. Полярность этого транспорта является результатом небольшой разницы 

в концентрации ауксина в разных концах клетки, и полярный транспорт представляет из себя 

активную секрецию его из клетки с помощью специальных структур-переносчиков. Далее 

ауксин диффундирует через межклеточное пространство и также активно захватывается 

соседней клеткой. Основная особенность механизма полярного транспорта заключается 

в том, что два полюса клетки немного различаются по их проницаемости 

для диссоциированных и недиссоциированных молекул ауксина [Медведев, 2012; Розов и др., 

2013]. 

Для объяснения механизма мембранного транспорта ауксина часто используют 

хемиосмотическую гипотезу P.Rubery и A.Sheldrake [1974, цит. по: Медведев, 2012]. 

В соответствии с этой моделью мембранный градиент pH, создаваемый АТФ-азами, приводит 

к накоплению в слабокислой среде межклетников недиссоциированных молекул ИУК. 

В цитоплазме, при более высоком значении pH, часть молекул, проникших туда, 

диссоциирует. Плазматическая мембрана относительно непроницаема для анионов, которые 

могут выйти или войти в клетку только с помощью специфических выходных или входных 

структур-переносчиков. Асимметрия в распределении этих двух структур-переносчиков 

приводит к возникновению полярности переноса ауксина через клетку [Медведев, 2012; 

Розов и др., 2013] 

Поступление ИУК в клетку обеспечивают белки AUX1/LAX [Bennett et al., 1996]. 

В выведении ИУК из клеток принимают участие два типа переносчиков – PIN-белки 

и некоторые фосфогликопротеины, например PGP1 и PGP19 [Blakeslee et al., 2007].  

Главные переносчики, которые формируют полярные потоки ауксина в растении 

и обеспечивают выход ИУК из клеток – PIN-белки. Благодаря различной мембранной 

локализации белков этого семейства полярный транспорт ауксина в растении возможен 

в самых разных направлениях.  

Роль белков PIN в эмбриогенезе хорошо изучена у такого модельного представителя 

двудольных, как арабидопсис. Так, на стадии двухклеточного зародыша, PIN7, находящийся 

на апикальной поверхности плазматической мембраны клеток суспензора, обеспечивает 

поступление ИУК из материнского растения в зародыш. При этом PIN1 на латеральной 

поверхности плазматической мембраны обеспечивает выравнивание концентрации ИУК 

в двух клетках зародыша.  

На глобулярной стадии развития зародыша PIN1 вместе с PIN4 обеспечивают 

поступление ИУК из места синтеза в апикальной части зародыша в гипофизу. Различное 

расположение PIN1 в клетках туники и корпуса определяет направление потоков ауксина 
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в апикальной меристеме побега к местам заложения листовых примордиев. В кончиках 

корней PIN1, PIN4 и PIN7 направляют ауксин вниз по стели, PIN3 перераспределяет потоки 

ауксина в латеральном направлении, а локализованный в верхней части клеток коры и 

эпидермиса PIN2 направляет ауксин наверх, задавая базипетальное направление транспорта 

ИУК [Friml et al., 2003; Möller, Weijers, 2009]. 

У однодольных была изучена локализация только одного переносчика ауксина 

ZmPIN1 у кукурузы [Forestan et al., 2010]. Авторы разработали свою модель транспорта 

ауксина в зародыше злаков, согласно которой переход от радиальной симметрии к 

билатеральной связан с инверсией поляризации PIN1 и транспорта ауксина, осуществляемого 

этим переносчиком. 

Эти данные согласуются с данными, полученными ранее C.Fischer и G.Neuhaus [1996], 

разработавшими гипотетическую модель транспорта ауксина в развивающемся зародыше 

пшеницы. Согласно этой модели в радиально симметричных зародышах имеет место 

диффузное распределение ауксина, а не активный транспорт. Переход от радиальной 

симметрии к билатеральной связан с перераспределением ауксина и осуществлением 

двунаправленного транспорта ауксина в формирующиеся щиток и апикальную меристему 

побега от корневого полюса зародыша. Эта модель получила экспериментальное 

подтверждение в работах по получению зародышей пшеницы с множественными щитками и 

апикальными меристемами побегов [Fischer et al., 1997; Fischer-Iglesias et al., 2001]. Нами при 

культивировании in vitro также были получены сходные данные по получению андроклинных 

полиэмбриоидов пшеницы [Сельдимирова, Галин, 2011,2013; Сельдимирова и др., 2015; 

2016; Титова и др., 2016]. Так, при оптимальном содержании в индукционной питательной 

среде экзогенного синтетического ауксина 2,4-Д формировались эмбриоиды, сходные 

с зиготическми зародышами (рис. 1). 

При повышении в питательной среде 2,4-Д формировались полиэмбриоиды – 

зародышеподобные структуры с множественными щитками и апексами побегов, 

объединенных общим корневым полюсом, в которых с зиготическим зародышем были схожи 

по строению отдельные структурные единицы (рис. 2). Иногда наблюдались случаи кливажа 

– когда на первичном полиэмбриоиде формировался вторичный эмбриоид (рис. 2, а). 

 
Рис. 1. Формирование андроклинных эмбриоидов пшеницы (а, б), сходных по строению с зиготическими 

зародышами (в, г). Условные обозначения: АП – апекс побега, Кл – колеоптиль, ПКр – первичный корень,  

С – суспензор, Щ – щиток. По: [Титова и др., 2016] с изменениями. а, в – сканирующая электронная 

микроскопия, б, г – световая микроскопия. 
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Структурные механизмы формирования полиэмбриоидов подробно рассмотрены 

в работе [Титова и др., 2016]. Изложенные в вышеуказанной работе результаты 

согласовываются с данными С.Fischer и G.Neuhaus [1996] о существовании вокруг 

апикальной части недифференцированного зиготического зародыша кольца клеток, 

морфогенетически компетентных к формированию апикальной меристемы побега. При этом 

для реализации морфогенетической компетенции таким клеткам необходим ауксиновый 

импульс. Эта точка зрения поддерживается мнением ряда авторов о том, что обработка 

зародышей синтетическими ауксинами вызывает заложение новых эмбриональных очагов 

[Яковлев, Снегирев, 1954] или меристематических зон [Ferguson et al., 1979] в зародыше.  

 
Рис. 2. Формирование андроклинных полиэмбриоидов пшеницы. Условные обозначения: ВПЭ – вторичный 

полиэмбриоид, Кл – колеоптиль, Крз – колеориза, КЧ – корневой чехлик, ПЛ – первый лист, ППЭ – первичный 

полиэмбриоид, С – суспензор, Щ – щиток. Синими стрелками указаны апексы побегов. По: [Титова и др., 2016] 

с изменениями. а – сканирующая электронная микроскопия, б – световая микроскопия.  

Эти данные косвенно подтверждаются данными по иммунолокализации эндогенной 

ИУК в формирующихся полиэмбриоидах [Галин, Сельдимирова, 2019]. Авторами 

установлено, что полиэмбриоиды in vitro на стадии перехода от фазы бластомеризации к фазе 

органогенеза характеризовались равномерной интенсивностью иммуногистохимического 

окрашивания клеток апикальной части. На основании полученных данных высказано 

предположение, что именно гомогенное распределение эндогенного ауксина ИУК в клетках 

апикальной части полиэмбриоидов in vitro на стадии перехода от фазы бластомеризации 

к  фазе органогенеза обуславливает формирование множественных щитков и 

соответствующих им апикальных меристем побегов. 

Известно, что ауксины представляют собой слабые липофильные кислоты, которые 

диссоциируют в водных растворах. Это означает, что с уменьшением pH раствора 

увеличивается доля недиссоциированных молекул ауксина. Обычно pH цитоплазмы 

значительно превышает pH внеклеточного раствора. В этих условиях недиссоциированные 

молекулы ауксина диффундируют через плазмалемму внутрь клеток и диссоциируют там, 
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в соответствии с pH цитоплазмы, поддерживая тем самым градиент концентраций и поток 

нейтральных молекул в цитоплазму. Вследствие низкой проницаемости диссоциированных 

молекул ауксинов они накапливаются в клетке [Гамбург, 1993]. Вполне вероятно, 

что повышение в питательной среде синтетического ауксина 2,4-Д приводит к его диффузии 

из среды в клетки формирующихся эмбриоидов, где он действует как ауксиновый сигнал.   

O.Erdelska и Z.Vidovencova [1992, 1994], в свою очередь, считают, что различные 

регуляторы роста или ингибиторы полярного транспорта ауксина могут действовать как 

фактор декорреляции, нарушающий связи между клетками проэмбрио и индуцируя 

экспрессию тотипотентности в каждой клетке раннего многоклеточного проэмбрио что 

приводит к индукции полиэмбрионии in vitro. 

Роль полярного транспорта ауксина в становлении апикально-базальной оси и 

формировании трехмерной структуры зиготических зародышей и эмбриоидов различного 

происхождения подтверждается многочисленными экспериментами с использованием 

ингибиторов полярного транспорта ауксинов.  Чаще всего используются 

2,3,5-трийодбензойная кислота (ТИБК) [Schiavone, Cooke, 1987; Liu et al., 1993; Fischer, 

Neuhaus, 1996; Choi et al., 1997; Hadfi et al., 1998; Bronsema et al., 2001; Choi et al., 2001; Elhiti, 

Stasolla, 2011], N-1-нафтилфталамовая кислота (НФК) [Schiavone, Cooke, 1987; Fischer et al., 

1997; Hakman et al., 2009], кверцетин [Fischer et al., 1997], транс-коричная кислота [Liu et al., 

1993; Hadfi et al., 1998]. 

Наиболее частыми морфологическими проявлениями воздействия ингибиторов 

полярного транспорта ауксинов являются сросшиеся трубковидные семядоли [Liu et al., 1993; 

Choi et al., 1997; Hadfi et al., 1998; Hakman et al., 2009; Elhiti, Stasolla, 2011], нарушения 

в развитии апикальных меристем побега и корня [Fischer, Neuhaus, 1996; Hadfi et al., 1998; 

Bronsema et al., 2001; Choi et al., 2001; Hakman et al., 2009; Elhiti, Stasolla, 2011], 

формирование шаровидных эмбриоидов, неспособных к дальнейшему развитию [Schiavone, 

Cooke, 1987; Hadfi et al., 1998], удвоение или мультипликация эмбриональных осей [Fischer et 

al., 1997; Hadfi et al., 1998]. 

Таким образом, можно сделать заключение, что полярность служит тем инструментом, 

с помощью которого осуществляется разметка формирующихся органов и тканей растения и 

создается специфическая трехмерная структура организма [обзор: Медведев, 2012 и ссылки 

из него]. Не вызывает сомнения тот факт, что полярный транспорт ауксина – ключевой 

фактор в конечном итоге регулирующий все процессы роста и морфогенеза растений. Однако 

следует отметить, что молекулярные механизмы, посредством которых ауксин действует как 

морфоген в определенных участках как зародыша in vivo, так и эмбриоида in vitro, до сих пор 

слабо изучены и нуждаются в дальнейшем исследовании. 

Работа выполнена по теме № 123020800002-2 в рамках государственного задания 

Министерства науки и высшего образования РФ № 075-01134-23-00. 
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