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   В статье приведён обзор работ, посвященных 

выявлению структурных особенностей органогенеза 

злаков в динамике развития in vivo на самых ранних 

этапах онтогенеза – от зиготы до зрелого зародыша. 

Анализируются основанные на этих данных 

периодизации зиготического эмбриогенеза злаков. 

Подчёркивается, что экспериментальные 

исследования зародышей злаков в культуре in vitro 

должны базироваться на данных классической 

эмбриологии. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Зиготический эмбриогенез злаков в естественных условиях in vivo представляет собой 

единый процесс, в результате которого из одной исходной клетки – зиготы – формируется 

зрелый зародыш. Вместе с тем уже на самых ранних этапах исследований зиготического 

эмбриогенеза стало ясно, что в своем развитии зародыш проходит через ряд дискретных фаз, 

различающихся по морфофизиологическим процессам, функциональной нагрузке, 

продолжительности, значению для дальнейшего развития растения.  

У двудольных, зародыш которых приобретает по мере развития морфологически 

специфические формы, общепринято подразделять зиготический эмбриогенез на фазы 

глобулярного, сердечковидного, торпедовидного, изогнутого и зрелого зародыша 

(Поддубная-Арнольди, 1976; Raghavan, 1976, 1997; Банникова, Хведынич, 1982; Goldberg et 

al., 1994; Plant embryogenesis, 1995; Mordhorst et al., 1997; Reynolds, 1997; Yadegari, Goldberg, 

1997; Park, Harada, 2008; Plant embryogenesis, 2008; Harada et al., 2010). Для однодольных 

включая злаки подобной единой периодизации зиготического эмбриогенеза не представлено, 

что главным образом связано со структурными особенностями формирования и развития 

зародышей у представителей этого семейства покрытосеменных растений.  
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Зародыш злаков выделяется среди однодольных растений формой и строением. 

Только для зародышей злаков характерны такие специфические органы, как щиток, 

эпибласт, колеоптиль, мезокотиль, колеориза, сформированный эпикотиль, лигула. В зрелой 

зерновке зародыш соприкасается с эндоспермом только с одной стороны – щитком, а не 

окружен его тканью, как у большинства однодольных (Соколовская, 1968; Батыгина, 1974, 

1987, 1997а; Поддубная-Арнольди, 1978, 1982; Сравнительная эмбриология .., 1981; 

Эмбриология зерновых .., 1987).  

Наш большой интерес вызывает такое направление экспериментальных 

биотехнологических исследований коммерчески ценных злаков, как эмбриокультура in vitro 

– культивирование разновозрастных (включая автономные) зиготических зародышей с 

дальнейшим формированием из них полноценных регенерантов (Круглова, Сельдимирова, 

2011; Круглова, 2012а, 2013а-в, 2014; Круглова, Никонов, 2012; Круглова и др., 2017б,в, 

2018в-д; Сельдимирова и др., 2018а,б). Отдельное направление наших исследований – 

получение регенерантов злаков через этапы формирования каллусов и/или 

зародышеподобных структур – эмбриоидов (Круглова и др., 2005; Сельдимирова, 2009, 2013; 

Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2010, 2011, 2013, 2015, 2018; Круглова, 

Дубровная, 2011; Зайцев и др., 2013; Сельдимирова, Круглова, 2013; Сельдимирова и др., 

2013; Seldimirova, Kruglova, 2013; Seldimirova et al., 2016a-c, 2017a,b; Круглова и др., 2017а, 

2018а,б,е; Сельдимирова и др., 2017а-г; Галин и др., 2018; Kruglova et al., 2017; 2018a,b). Во 

всех этих экспериментальных исследованиях требуются знания классической эмбриологии 

злаков. 

Цель данного обзора – проанализировать структурные особенности зародышей злаков 

в динамике развития in vivo от зиготы до зрелого зародыша как основу различных 

направлений их экспериментальных исследований in vitro. 

В литературе предложено несколько периодизаций развития зародыша злаков. 

Наибольшей теоретической обоснованностью отличается периодизация, разработанная Т.Б. 

Батыгиной (1987, 1997а). Исследователь выделяет в развитии зародыша злаков две фазы – 

бластомеризацию и органогенез, которые можно расценивать как критические фазы 

эмбриогенеза согласно критериям, приведенным в работах этого автора (Батыгина, 

Васильева, 1983), а также в работе, выполненной на табаке (Yu, Zhao, 2012): во время таких 

фаз, с одной стороны, закрепляется жесткая детерминация пути развития зародыша, а с 

другой стороны, при воздействии совокупности неблагоприятных условий именно на этих 

фазах происходит блокирование эмбриогенеза. 

Рассмотрим подробнее структурные особенности эмбриогенеза злаков в критические 

фазы бластомеризации и органогенеза согласно периодизации (Батыгина, 1997а). 

Автор в качестве «точки отсчета» в периодизации эмбриогенеза злаков принимает 

зиготу – клетку, образующуюся в результате оплодотворения – слияния гаплоидных гамет 

(женской гаметы- яйцеклетки и мужской гаметы-спермия). Как полагают автор с коллегами, 

зигота – это инициальная клетка зародыша и начальная фаза онтогенеза амфимиктически 

размножающихся растений (Батыгина, Васильева, 1997). Такая точка зрения совпадает с 

мнением ряда эмбриологов (Raghavan, 1976, 1997; Reynolds, 1997; Park, Harada, 2008), однако 

другие исследователи относят фазу зиготы к собственно эмбриогенезу (Банникова и др., 

1991; Круглова, 2012б). 
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В ходе созревания зиготы злаков происходит существенная ее реорганизация: 

изменяется объем; увеличивается число органоидов; образуются полисомы и мРНК; 

возрастает количество белка, РНК, ДНК; изменяется метаболизм углеводов, который 

проявляется в образовании непрерывной клеточной стенки и соответственной активности 

диктиосом; исчезают плазмодесмы из оболочки, благодаря чему зигота оказывается 

изолированной от зародышевого мешка и окружающих материнских тканей; создается 

гетероциклическая система ядра (Сельдимирова и др., 2017д). Все эти изменения достаточно 

убедительно свидетельствуют о том, что созревание зиготы является периодом изменения 

функции клетки и, очевидно, критическим в онтогенезе растения. 

Зигота злаков характеризуются таким структурным свойством, как полярность 

строения, т.е. существование функционально значимых асимметричных структур, 

образующихся в ответ на действие векторизованных стимулов, внешних или внутренних (по: 

Medvedev, 2012). В ходе дальнейшего развития такая полярность обусловливает постепенное 

формирование апикально-базальной организации, дифференциацию апикального и 

базального полюсов, апексов побега и корня у зародышей. На основе полярности зиготы 

возникает морфологическая ось с двумя различными полюсами: апикальным, обращенным к 

центральной клетке зародышевого мешка, и противоположным базальным. Апикальный 

полюс зиготы становится зоной синтеза белков, в то время как базальный полюс содержит 

осмотически активные вещества. Высказано мнение, что полярность зиготы любого растения 

определяет полярность всего зародыша (Jurgens, 2001). В то же время, на наш взгляд, такая 

концепция может относиться только к тем зародышам, у которых клеточные деления идут 

закономерно и предсказуемо.  

Зигота – клетка с высокой метаболической активностью. Электронно-

микроскопическими исследованиями в перинуклеарном пространстве зиготы пшеницы 

выявлены многочисленные органоиды, представленные митохондриями с достаточно 

хорошо развитыми кристами, и амилопластами с крахмальными зернами; в цитоплазме 

присутствуют рибосомы – как свободные, так и собранные в группы; гранулярный ЭПР 

представлен удлиненными, местами расширенными каналами; комплекс Гольджи – 

стопками диктиосом, отделяющих везикулы; в цитоплазме обнаруживаются липидные 

капли, как правило, собранные группами и ассоциированные с удлиненными каналами ЭПР 

(Сельдимирова и др., 2017д).  

Форма зиготы у разных злаков различна. Так, у пшеницы эта клетка, как правило, 

грушевидная (Батыгина, 1987; Сельдимирова и др., 2017д), однако в процессе развития ее 

форма может изменяться. Объем зиготы и объем зрелой яйцеклетки у ячменя 

приблизительно равны (Norstog, 1972), у кукурузы зигота незначительно меньше яйцеклетки 

(Чеботарь, 1972), тогда как зигота риса незначительно больше яйцеклетки (Zhao et al., 2000). 

Этим злаки отличаются от двудольных, зигота которых или значительно превосходит зрелую 

яйцеклетку по объему – Jasione мontana, Galanthus nivalis (Erdelska, 1983), или значительно 

меньше яйцеклетки – арабидопсис (Jurgens, 2001). 

Дорсовентральность строения, характерная для зародышей всех злаков, 

устанавливается уже на стадии зиготы и проявляется на всем протяжении формирования 

зародыша, получая на поздних этапах все более ощутимое морфологическое выражение 

(Батыгина, 1997а).  
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Бластомеризация, или фаза первичной дифференциации зародыша злаков (рис. 1). 

Как правило, через сутки после оплодотворения зигота злаков приступает к делению. Фигура 

первого деления располагается наклонно к продольной оси вследствие неравномерной ее 

вакуолизации и оказывается сдвинутой к апикальному концу клетки. В результате такого 

асимметричного митоза как следствия полярности зиготы образуются две неравные клетки 

двуклеточного проэмбрио (рис. 1, 2, 2а). Апикальная клетка по объему оказывается меньше, 

чем базальная, которая к тому же более сильно вакуолизирована. Вторая клеточная 

перегородка обычно располагается наклонно в плоскости, перпендикулярной к первой 

перегородке (рис. 1, 3, 3а). Это деление, как и несколько последующих, также 

асимметричное и приводит к формированию клеток-производных (рис. 1, 4, 4а). Третье 

деление происходит в апикальной клетке зародыша, при этом клеточная перегородка также 

закладывается наклонно к первой (рис. 1, 4), однако ее ориентация относительно оси 

зародыша вариабельна. Следующее асимметричное деление происходит в базальной клетке. 

Перегородка здесь закладывается также наклонно, образуя бластомеры (рис. 1, 5, 5а). 

Апикальная клетка делится перегородкой вертикально, образуя две новые клетки (рис. 1, 6, 

6а). В результате следующих наклонных делений образуются новые бластомеры (рис. 1, 7, 

8).  

 
Рис. 1. Схема развития зародыша злаков: фаза бластомеризации (по: Батыгина, 

1987, 1997а). Пояснения в тексте 

 

В начале фазы бластомеризации внутренние клеточные стенки зародышей пшеницы 

характеризуются наличием плазмодесм (Сельдимирова и др., 2017д), что вполне объяснимо, 

поскольку плазмодесмы обеспечивают тесную связь между клетками и опосредуют передачу 

факторов, обеспечивающих рост, деления и дифференциацию (обзор: Trewavas, 2012).  

На примере пшеницы выявлено (Сельдимирова и др., 2017д), что клетки зародышей 

злаков в фазе бластомеризации (и далее в начале фазы органогенеза), как и зигота, 

характеризуются высокой метаболической активностью, необходимой для синтеза 

конституционных веществ в ходе серии делений, приводящих к увеличению числа клеток. 

Это подтверждается наличием в клетках зародышей хорошо развитых митохондрий и 

пластид; в цитоплазме клеток зародышей визуально возрастает количество и длина цистерн 

ЭПР; агранулярный ЭПР располагается, как правило, между липидными каплями, и, по-

видимому, участвует в их синтезе; пролиферация агранулярного ЭПР связана с синтезом 
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материалов, необходимых для построения клеточных стенок. В этом процессе также 

участвует комплекс Гольджи, активность которого в клетках зародышей возрастает, что 

проявляется в появлении везикул, отделяемых от его цистерн. Наличие цистерн 

гранулярного ЭПР, а также возрастание числа полисом обычно связано с активным синтезом 

белка (Ченцов, 2004). Выявленное в клетках зародышей на этих фазах развития возрастание 

количества митохондрий, усложнение их внутренней мембранной структуры и 

расположение их рядом с липидными каплями, возможно, свидетельствует о возрастании 

энергозатрат клеток, как это показано на других растениях и для других органов (Ченцов, 

2004). 

Эмбриодерма (протодерма) в зародыше развивается базипетально, т.е. сначала она 

дифференцируется в апикальной части зародыша, но вскоре образуется и в базальной 

области. 

Фаза органогенеза (рис. 2). В течение этой фазы в результате пульсирующих делений 

в определенных кластерах клеток зародыш злаков становится многоклеточным, образуются 

его уникальные органы и структуры. В процессе роста и развития зародыша сильно 

изменяется его форма. 

 
Рис. 2. Схема развития зародыша злаков: фаза органогенеза (по: Батыгина, 1987, 

1997а). Условные обозначения: ЗарКор – зародышевый корень, Кл – колеоптиль, Клр – 

колеориза, КорЧ – корневой чехлик, Л – лист, ТР – точка роста,  Щ – щиток, Эпб – 

эпибласт  

 

Во всех сложных преобразованиях, происходящих в ходе органогенеза, 

определяющую роль играют последовательные изменения ритма митотической активности и 

ориентация клеточных делений в разных областях зародыша, что обусловливает 

своеобразное положение и строение органов зародыша злаков. В местах активных делений 

клетки меньших размеров и богаче цитоплазмой; там, где митозы редки, они крупнее, более 

вакуолизированы и беднее цитоплазмой. По степени окрашиваемости клеток можно судить 

об очагах меристематической активности в развивающемся зародыше и об определенные 

«волнах» митотических делений. Когда зародыш достигает значительной степени 

дифференциации и формируются все его органы, митозы обнаруживаются как в апикальной 

и базальной частях щитка, так и в некоторых других зонах зародыша (корень и др.).  
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Через несколько суток после оплодотворения происходит разрастание апикально-

латеральной области проэмбрио в сторону плацентохалазы. Клетки этой области активно 

делятся, они несколько крупнее, чем клетки с противоположной стороны зародыша, где 

вскоре будет формироваться апекс побега. Дальнейшее разрастание апикально-латеральной 

области зародыша приводит к образованию щитка. В это время значительное увеличение 

размеров клеток наблюдается и в верхней центральной части зародыша.  

В ходе дальнейшего развития происходят сложные преобразования, в результате 

которых щиток из латерального положения переходит в терминальное положение, 

свойственное зрелому зародышу. Таким образом, в зародыше злаков органогенез начинается 

с образования щитка. 

Основная функция щитка – установление связи между эндоспермом и всеми 

структурами зародыша. Щиток состоит из гетерогенных клеток. Эпидермис щитка, 

прилегающий непосредственно к эндосперму, имеет специфическую форму и строение. В 

специализированном эпидермальном слое, содержащем большое количество 

гидролитических ферментов, происходят превращения веществ, поступающих из эндосперма 

в зародыш и в дальнейшем в проросток.  

В процессе развития зерновки и при ее прорастании в клетках щитка происходят 

значительные изменения. На щитке формируется лигула (брюшная чешуя), представляющая 

собой вырост щитка. Его клетки рассматривают как передаточные и секреторные. В щитке 

дифференцируется проводящая система в виде прокамбиального тяжа. 

Несколько позднее, после начала разрастания щитка, наблюдается увеличение 

количества митотически делящихся клеток в зоне образования апекса побега (точки роста), 

который закладывается терминально. Дальнейшее развитие этой области приводит к 

появлению перетяжки, разделяющей семядолю и точку роста, а затем – к обособлению 

колеоптиля, дифференциации листьев и точки роста почки (плюмулы). 

Колеоптиль имеет форму полого конуса с расположенным в верхней его части 

отверстием, через которое побег выходит наружу во время прорастания. На примере овса 

методами световой и электронной микроскопии выявлено, что отверстие имеет форму щели, 

в которой внутренняя и наружная эпидермы смыкаются между собой. Обычно на обеих 

поверхностях колеоптиля сосредоточено большое количество устьиц, причем некоторые из 

них функционируют в качестве гидатодных пор (по: Эзау, 1980). Главная функция 

колеоптиля состоит в защите конуса нарастания при «пробивании» почвы прорастающим 

семенем.  

Заложение колеоптиля и дифференциация прокамбиального тяжа в щитке совпадают 

по времени с началом образования первого зародышевого корня, поэтому область 

митотической активности видна в это время в центральной части зародыша и в основании 

щитка, где начинается дифференциация прокамбия. Элементы ксилемы и флоэмы в 

зародышевом корне расположены группами, чередующимися по окружности стели, как это 

выявлено у риса (Jung, 1937). Таким образом, формирование корня начинается эндогенно в 

базальной части зародыша, вблизи основания щитка. Наличие самостоятельных гистогенов 

плеромы, периблемы и чехлика корня у зародыша позволяет отнести развитие корня злаков к 

закрытому типу (по: Guttenberg, 1960). Дерматоген корня образуется из внешнего слоя 

периблемы.  
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У различных видов злаков в зародыше может закладываться разное количество 

адвентивных корней, например, у пшеницы – 2–4, у ржи – 3–4, а у кукурузы – 5. Корневой 

чехлик и колеориза (корневое влагалище) возникают и развиваются как единое образование, 

и лишь в конце эмбриогенеза, когда зародыш созревает, происходит отделение колеоризы от 

чехлика. Функция колеоризы – защита зародышевого корня, а также поставка воды и 

питательных веществ, необходимых для роста корня (или корней) при прорастании. Так, в 

клетках колеоризы пшеницы обнаружены алейроновые зерна. 

Эпибласт дифференцируется позже, чем корень, и располагается на стороне, 

противоположной щитку, образуя чешуевидный вырост, не содержащий сосудов. По 

характеру строения клеток эпибласт близок к колеоризе. У пшеницы в отдельных клетках 

обнаружены алейроновые зерна, сходные с таковыми щитка и колеоризы. Судя по 

изменению формы и размеров клеток при прорастании зерновки, эпибласт, так же как и 

колеориза, поставляет воду развивающемуся зародышу.  

Различия в функциях щитка (выполняющего гаусториальную роль) и эпибласта 

(поглощающего влагу в момент прорастания зерна) позволяют понять также более позднее 

заложение и развитие последнего. Эпибласт не контактирует, как щиток, с эндоспермом; 

возможно, этим и определяется его функция. Наличие эпибласта или отсутствие, а также его 

размеры зависят от условий произрастания той или иной группы злаков, что имеет 

существенное значение при прорастании зерновки. 

Анализ строения различных структур и органов зародыша злаков выявил, что в 

колеоптиле имеются два проводящих пучка. В эпибласте, колеоризе и лигуле сосудистой 

ткани нет. Прокамбиальный тяж в щитке сильно разветвлён (Яковлев, 1950). Проводящие 

пучки щитка и колеоптиля входят в стелу оси зародыша в одном и том же узле, представляя 

собой единую систему (Данилова, Соколовская, 1973). Таким образом, эпибласт, колеоптиль 

и семядоля-щиток представляют собой единую структуру. Семядоли – продукт деятельности 

апикальной меристемы зародыша, поэтому щиток и эпибласт можно рассматривать как 

семядолю и первый, модифицированный лист, соответственно.  

На одном из этапов органогенеза зародыша происходит дальнейшая дифференциация 

почечки (плюмулы). Внутри нее дифференцируются листья, закладывающиеся валиком, 

количество которых у разных видов злаков различно (от 2 до 4). Зачаточный побег 

представляет собой ось, состоящую из узлов и междоузлий. Междоузлия сближены и имеют 

вид «пачки» плоских дисков. В каждом междоузлии формируется лист путем 

интеркалярного роста. Рост конуса нарастания происходит за счет инициальных клеток 

апикальной меристемы, находящейся на самой верхушке побега. 

Что касается ультраструктурных особенностей клеток зародышей злаков в конце фазы 

органогенеза, то на пшенице показано (Сельдимирова и др., 2017д), что длина цистерн ЭПР 

значительно уменьшается, что, по-видимому, связано с подготовкой зародыша к периоду 

покоя. С такой подготовкой исследователи связывают увеличение в цитоплазме клеток 

количества свободных рибосом и ювенилизацию митохондрий. Этими же авторами в клетках 

апексов побегов зародышей пшеницы в конце фазы органогенеза впервые выявлены хорошо 

развитые хлоропласты. Эти данные позволяют охарактеризовать зародыши пшеницы как 

обладающие свойством хлорофиллоносности, а пшеницу отнести к группе 

хлороэмбриофитов – растений, зародыш которых содержит хлорофилл (Puthur et al., 2013). 

Высказано мнение, что специфика эмбрионального фотосинтеза заключается в его 
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преимущественной направленности на накопление в формирующихся семенах запасных 

питательных веществ, а синтезируемые в световых реакциях АТФ и НАД(Ф)•Н расходуются 

главным образом на превращение поступающей из материнского растения сахарозы в 

жирные кислоты (Смоликова, Медведев, 2016). Отличительная черта ультраструктурных 

характеристик клеток зародышей злаков состоит и в динамике синтеза крахмала в клетках в 

процессе развития. У ранних зародышей пшеницы пластидом представлен, как правило, 

небольшими амилопластами с единичными мелкими крахмальными зернами, начало 

аккумуляции крахмала отмечается главным образом к концу фазы органогенеза в клетках 

щитка (Сельдимирова и др., 2017д).  

Для зрелого зародыша большинства злаков характерно наличие следующих органов: 

щитка, эпибласта, колеоптиля, мезокотиля, колеоризы, почечки, состоящей из нескольких 

примордиев листьев, и корня (или нескольких корней). Зародыши таких злаков, как 

пшеница, рожь, ячмень и овес, относятся к фестукоидному типу развития (у них имеется 

эпибласт), тогда как зародыш кукурузы – к паникоидному (эпибласт отсутствует) 

(Соколовская, 1968; Поддубная-Арнольди, 1978, 1982). 

В литературе представлены различные взгляды на морфологическую сущность 

органов зародыша злаков. Щиток принимают за единственную настоящую семядолю, 

колеоптиль – за ее вырост или за первый лист почечки (по: Батыгина, 1997а). Относительно 

происхождения эпибласта высказаны две точки зрения. Одни исследователи (например 

Eames, 1961) считают эпибласт редуцированной семядолей, другие (Cоколовская, 1968; 

Guignard, Mestre, 1971) рассматривают эпибласт как вырост щитка или колеоризы. Как 

полагает Т.Б. Батыгина (1997б), щиток, колеориза и эпибласт являются производными одной 

семядоли, которые в процессе эволюции приобрели различные функции.  

Своеобразный способ развития и строения раннего проэмбрио наряду с 

особенностями органогенеза и строения зрелого зародыша позволили выделить развитие 

зародыша злаков в особый тип эмбриогенеза – Graminad-тип (Батыгина, 1968а,б, 1997б, 

2014). Тип Graminad характеризуется серией наклонных перегородок (по отношению к 

продольной оси зародыша), обусловливающих дорзовентральность внутреннего строения 

раннего проэмбрио и зрелого зародыша, а также спецификой органогенеза и уникальным 

строением органов, присущих только зародышу злаков. 

Таким образом, среди растений злаки выделяются особенностями как процесса 

эмбриогенеза (выделен Graminad-тип эмбриогенеза), так и строения зрелого зародыша, 

достигающего высокой степени дифференциации.  

Проанализированная выше периодизация зиготического эмбриогенеза злаков 

предполагает выделение таких фаз, как бластомеризация и органогенез. Такая периодизация 

теоретически обоснована. В то же время использование этой периодизации в практике 

биотехнологических исследований злаков представляет определенные сложности, 

связанные, например, с отсутствием морфологического и временного критериев выделяемых 

фаз эмбриогенеза. 

В работе (Круглова, 2012б) предложена периодизация эмбриогенеза злаков, удобная в 

биотехнологической практике (Круглова, 2012б). Взяв за основу периодизацию (Батыгина, 

1997а) и обобщив результаты детальных гистологических исследований зародыша пшеницы 

в динамике развития от зиготы до зрелой структуры, через каждые 0,5 сут после 

искусственного опыления, автор предлагает на основании морфологических (длина 
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зародыша) и временных (сутки после искусственного опыления) данных выделять 

следующие этапы и стадии зиготического эмбриогенеза злаков in vivo, с характеристикой 

значения каждой стадии в процессе эмбриогенеза. 

I. Этап недифференцированного зародыша. Включает стадии: зигота; двуклеточный 

зародыш; четырехклеточный зародыш, многоклеточный зародыш. 

Зигота (длина зародыша 0,001 мм, время после опыления 0,5 сут) – первая 

инициальная клетка нового дочернего организма, формирующаяся после осуществления 

процесса оплодотворения. Значение этой стадии в эмбриогенезе: становление полярности 

зародыша.  

Двуклеточный зародыш (длина зародыша 0,05-0,1 мм, время после опыления 1,5-2,0 

сут) состоит из апикальной и базальной клеток как результата асимметричного деления 

зиготы. Значение этой стадии в эмбриогенезе: становление клеточной специализации 

зародыша. 

Четырехклеточный зародыш (длина зародыша 0,12-0,14 мм, время после опыления 2,5 

сут) состоит из двух клеток апикального полюса и двух клеток базального полюса как 

результата асимметричных делений соответствующих клеток двуклеточного зародыша. 

Значение этой стадии в эмбриогенезе: становление дорсовентральности зародыша. 

Многоклеточный зародыш (длина зародыша 0,15-0,2 мм, время после опыления 3,0-

4,0 сут) – результат интенсивных клеточных делений апикальной и базальной клеток 

двуклеточного зародыша. Значение этой стадии в эмбриогенезе: накапливание массы клеток 

(возможно, критической), необходимой для дифференциации зародыша.  

II. Этап дифференциации зародыша. Включает стадию органогенеза, которую можно 

подразделить на три подстадии.  

В течение подстадии 1 (длина зародыша 0,4-0,6 мм, время после опыления 4,5-8,0 сут) 

происходят интенсивные клеточные деления в зародыше, главным образом в апикальной его 

части. Зародыш быстро растет. В нем постепенно формируется первый орган – щиток 

(единственная семядоля), закладывается точка роста – область меристематических клеток.  

Во время подстадии 2 (длина зародыша 0,8-1,3 мм, время после опыления 8,5-12,0 

сут) клеточные деления замедляются, что ведет к приостановке роста зародыша. 

Формируется еще один орган – колеоптиль.  

В течение подстадии 3 (длина зародыша 1,5-2,0 мм, время после опыления 12,5-17,0 

сут) клеточные деления также замедлены, рост зародыша происходит за счет растяжения 

клеток. Постепенно формируются апекс побега, зародышевый корень, колеориза, эпибласт, 

лигула. К концу этой подстадии рост зародыша постепенно снижается, а затем 

стабилизируется, и заметных изменений в размерах зародыша не происходит. 

Значение этой стадии в эмбриогенезе: происходят важнейшие морфогенетические 

процессы – морфологическая дифференциация зародыша, формирование всех присущих 

зародышу злаков органов. 

III. Этап дифференцированного зародыша. Включает стадии: сформированный 

зародыш, зрелый зародыш. 

В сформированном зародыше (длина зародыша 2,1-2,2 мм, время после опыления 

17,5-20,0 сут) наличествуют все органы, характерные для зародыша злаков. Происходит 

незначительный рост органов зародыша (за счет растяжения клеток), хотя размеры зародыша 

существенно не изменяются. Формируется первый лист. Начинается интенсивное 
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накопление запасных питательных веществ (главным образом, крахмала), которые будут 

использованы в ходе прорастания. Значение этой стадии в эмбриогенезе: подготовка 

зародыша к вступлению в период покоя.  

Таким образом, в литературе предложены несколько периодизаций зиготического 

эмбриогенеза злаков in vivo, каждая из которых имеет свои достоинства.  

В целом, исследователи, выясняющие общие структурно-функциональные 

особенности эмбриогенеза, и не только злаков, концентрируют свои усилия в двух 

направлениях: получение детальных цито-гистологических характеристик отдельных фаз для 

разных видов растений и поиск надежных интегральных критериев для установления 

временных границ фаз (стадий) зиготического эмбриогенеза. Такого рода данные, 

полученные для развивающихся зародышей in vivo, совершенно необходимы как 

методологическая основа оптимизации экспериментальных исследований in vitro. 

С другой стороны, зародыши в строго контролируемых экспериментальных условиях 

культуры in vitro могут служить адекватными модельными системами для дальнейшего 

изучения зиготического эмбриогенеза in vivo. Такой подход позволит приблизиться к 

пониманию онтогенетических программ развития с позиции реализации систем надежности 

развивающегося растительного организма. 

Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-
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