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   С позиции классической и экспериментальной 

эмбриологии растений проанализирована 

терминология, используемая при разработке 

инновационной биотехнологии андроклинной 

гаплоидии в культуре пыльников in vitro (на примере 

яровой мягкой пшеницы). Предложены некоторые 

новые термины. Подчёркивается, что используемая 
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исследованиях в условиях как in vitro, так и in vivo. 
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Интереснейший биологический феномен андроклинии состоит в переключении 

программы развития гаплоидных клеток пыльника с обычного гаметофитного пути, 

связанного с образованием пыльцевого зерна (мужского гаметофита), на иной путь – 

спорофитный, состоящий в формировании гаплоидного растения-регенеранта (по [Круглова 

и др., 2005]). Открытие явления андроклинии у растений [Guha, Maheshwari, 1964] можно 

охарактеризовать как одно из самых значительных в биологии растений за последние годы.  

Андроклинная гаплоидия – эффективный биотехнологический подход, 

перспективный в современных генетико-селекционных исследованиях растений, имеющий 

несомненный инновационный характер. Основное преимущество использования гаплоидов 

состоит в возможности быстрого получения гомозиготных константных гаплоидных 

гибридов 1-го поколения, сохраняющих в генотипе хозяйственно ценные признаки 

родительских форм. Использование полученных клонов облегчает отбор фенотипов по 

качественным и количественным признакам и дает возможность ускорить оценку 

перспективности полученных гибридов. Перевод гаплоидов в дигаплоидное состояние 

позволяет получать полноценные семена таких растений. В целом, андроклинные гаплоиды 

и дигаплоиды активно используются с конца прошлого века при биотехнологических и 

селекционно-генетических исследованиях хозяйственно ценных растений, например 

зерновых злаков
 
[Kasha et al., 1990; Горбунова, 1993; Hu et al., 1995; Pollen biotechnology.., 

1997; Androgenesis and haploid plants, 1998; Anther and pollen, 1999; Datta, 2001; Круглова и 

др., 2005, 2018а,в; Chen et al., 2007; Belinskaya, 2008; Advances in Haploid Production.., 2009; 
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Батыгина и др., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; Игнатова, 2011; Круглова, 

Сельдимирова, 2011, 2018; Dhooghe et al., 2011; Ferrie, Caswell, 2011; Ferrie, Mollers, 2011; 

Germana, 2011; Сатарова и др., 2013; Круглова, 2009а, 2012а; Soriano et al., 2013; Takahata et 

al., 2013; Круглова, Сельдимирова, 2015; Portemer et al., 2015; Doubled Haploidy .., 2016; 

Круглова и др., 2017а,б; Основы биотехнологии растений.., 2017; Begheyn et al., 2017; Ren et 

al., 2017; Yan et al., 2017; Сельдимирова и др., 2018].  

На основе феномена андроклинии разработан метод культуры in vitro изолированных 

пыльников яровой мягкой пшеницы (рис. 1) [Суханов, 1983; Горбунова, Круглова, 1988; 

Круглова, Батыгина, 2002; Круглова и др., 2005; Круглова, 2009а, 2012; Батыгина и др., 2010; 

Круглова, Сельдимирова, 2011]. Принципиальная особенность этой разработки заключается 

в комплексном использовании данных классической эмбриологии растений – науки о 

закономерностях зарождения и начальных этапах развития растительного организма и 

данных экспериментальной эмбриологии, цель которой – разработка способов управления 

сложным процессом эмбрионального развития. Такой подход тем более обоснован, что 

андроклинию следует рассматривать как особую гомофазную (по схеме: 

спорофит  спорофит при отсутствии чередования поколений) систему размножения 

растений, имеющую свои параллели и аналогии с другими системами размножения  

 

 

Рис. 1. Этапы биотехнологии андроклинной гаплоидии яровой мягкой пшеницы:  

1 – оценка фенотипических критериев донорных растений в полевых условиях; 2 – инокуляция 

пыльников на питательную среду в условия in vitro; 3 – формирование эмбриоида в условиях in vitro;  

4 – формирование морфогенных каллусов в условиях in vitro; 5 – формирование растения-регенеранта 

из эмбриоида в условиях in vitro; 6 – формирование растения-регенеранта из морфогенного каллуса в 

условиях in vitro; 7 – развитие растений-регенерантов в условиях светоплощадки; 8 – развитие 

растений-регенерантов в полевых условиях (по: [Круглова, 2009]) 

 

Одна из важных проблем в этой области – унификация используемой терминологии с 

позиции эмбриологии растений. Дискуссия о терминах, применяемых в области 

исследования процессов морфогенеза растений в условиях in vitro, открыта более 30 лет 

назад [Батыгина и др., 1978], хотя имеет длительную историю [Haccius, 1965]. Отсутствие 

унифицированной терминологии затрудняет анализ работ, осложняет сопоставление данных, 



Экобиотех, 2019, Том 2, № 2, С. 100-115 Круглова Н.Н. «К проблеме унификации терминологии…» 

102 

полученных различными авторами, вносит разночтение в понимании процессов и явлений, 

связанных с изучением андроклинии и её прикладным внедрением. Данная статья – 

продолжение поднятого автором обсуждения терминологических вопросов в области 

изучения андроклинной гаплоидии злаков [Круглова, 2009б, 2011]. 

Рассмотрим на основе эмбриологических данных вопросы унификации терминологии 

в биотехнологии андроклинной гаплоидии (на примере яровой мягкой пшеницы). 

Для обозначения самого феномена образования гаплоидного растения-регенеранта из 

инициальной клетки пыльника в культуре in vitro используются различные термины: 

«пыльцевой эмбриогенез», «пыльцевой андрогенез», «микроспориальный эмбриогенез», 

«андрогенный эмбриогенез», «экспериментальный андрогенез», «гаплоидный андрогенез», 

«экспериментальная гаплоидия», «экспериментальная андроклиния» и наиболее часто, 

особенно в западной литературе, – «андрогенез in vitro», «экспериментальный андрогенез in 

vitro» («androgenesis in vitro», «experimental androgenesis in vitro»).  

Мы предлагаем активно использовать предложенный С.С. Хохловым [Хохлов, 1976] 

термин «андроклиния» (от греч. ανδρος – мужской, κλινος – имеющий склонность) как 

наиболее верно отражающий суть явления. Применять же распространенный термин 

«андрогенез in vitro» эмбриологически некорректно. Нельзя не согласиться с мнением В.С. 

Тырнова [Тырнов, 2005] о том, что, согласно существующей терминологии, биолог (как 

ботаник, так и зоолог) подразумевает под «андрогенезом» («мужским партеногенезом») 

развитие нового организма из гаметы – спермия; кроме того, термин «андрогенез in vitro» 

многословен, зачастую слова «in vitro» опускаются, что приводит к путанице двух понятий – 

«андрогенез in vitro» и собственно «андрогенез». Немаловажно и то, что андрогенез в его 

классическом значении связан с аллоплазматическим состоянием организма (особь имеет 

материнскую цитоплазму и отцовское ядро), тогда как при так называемом андрогенезе in 

vitro новый организм имеет ядро и цитоплазму только одной особи.  

Важнейшая проблема в изучаемой области связана с понятием «инициальная клетка 

андроклинии» – той гаплоидной клетки пыльника, которая в условиях культуры in vitro дает 

начало растению-регенеранту [Круглова, 2002]. 

Известно, что пыльник представляет собой фертильную часть тычинки, в 

микроспорангиях которой осуществляется микроспорогенез, образуются и созревают 

пыльцевые зерна (мужские гаметофиты) [Батыгина, 1987, 1994; Goldberg et al., 1993; Gomes 

et al., 2015].  

Спорогенные клетки пыльника, например, пшеницы (рис. 2, I-2), берущие начало от 

клеток археспория (рис. 2, I-1), в своём развитии проходят ряд стадий: микроспороциты (рис. 

2, II-1), претерпевающие мейотическое деление (рис. 2, II-2) с формированием гаплоидных 

микроспор (рис. 2, III-1, III-2, III-3), которые митотически делятся образуя мужские 

гаметофиты – двуклеточные (рис. 2, III-4) и трёхклеточные (рис. 2, IV) пыльцевые зёрна. 

Важно подчеркнуть, что в морфогенезе пыльника находит отражение чередование 

поколений в жизненном цикле растения: внутри пыльника как специализированного органа 

спорофита на определенном этапе морфогенеза формируется мужской гаметофит – 

пыльцевое зерно
 

[Батыгина, 1994]. С эмбриологических позиций инициальная клетка 

андроклинии – это производная клетки спорогенной ткани пыльника, гаплоидной природы 

(после мейотического деления), находящаяся на той или иной фазе развития.  

 



Экобиотех, 2019, Том 2, № 2, С. 100-115 Круглова Н.Н. «К проблеме унификации терминологии…» 

103 

 

Рис. 2. Развитие спорогенных клеток пыльника пшеницы. Пояснения в тексте. 

 

Уже на ранних этапах работы по изучению андроклинии возникло представление о 

существовании в пыльниках особой фракции морфогенетически компетентных клеток, 

способных развиваться по спорофитному пути с формированием растений. Вопрос о том, 

приобретается ли компетентность к спорофитному развитию только в условиях in vitro или 

морфологическим эквивалентом компетентных клеток являются различного рода 

аномальные клетки, уже присутствующие в пыльниках до инокуляции in vitro, не решен 

однозначно. 

Многочисленными исследованиями показана принципиальная важность стадии 

развития спорогенной клетки в индукции андроклинии. Такие наблюдения указывают на 

наличие некой критической стадии в генезисе спорогенной клетки, во время которой она 

морфогенетически компетентна к смене программы развития. Иначе говоря, в качестве 

инициальной клетки андроклинии, скорее всего, следует рассматривать нормальную 

спорогенную клетку, находящуюся в критической стадии. Важно подчеркнуть, что данные о 

критической стадии развития при нормальном генезисе инициальных клеток получены и на 

примере другого биотехнологически важного экспланта – зиготического зародыша, в том 

числе пшеницы [Круглова, 2012б; 2013а,б,в, 2014; Круглова, Никонов, 2012; Круглова и др., 

2018в,д]. 

Установлено, что оптимальная для индукции андроклинии спорогенная клетка яровой 

мягкой пшеницы находится в фазе сильновакуолизированной микроспоры [Горбунова, 

Круглова, 1997; Круглова и др., 2000, 2005; Круглова, Батыгина. 2001; Круглова, Горбунова, 

2001; Круглова, 2002; Круглова, Куксо, 2006а,б; Круглова, Сельдимирова, 2011; Kruglova et 

al., 2017; Зинатуллина, 2019] (согласно периодизации [Круглова, 1999]). О стадии 

сильновакуолизированной микроспоры как наиболее благоприятной для индукции 

андроклинии в культуре пыльников сообщается и в других работах, выполненных на 

примере многих представителей семейства злаков [Liu et al., 2002; Zheng et al., 2001, 2015; 

Zheng, 2003; Daghma et al., 2012; Sanchez-Diaz et al., 2013; Noga et al., 2016; Mayakaduwa, 

Silva, 2017 и др.]. 
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Способность сильновакуолизированной микроспоры к переключению программы 

развития с гаметофитного пути на спорофитный in vitro определяется, по нашему мнению, 

рядом обстоятельств, главное из которых – её определенная структурная организация: 

наличие крупной вакуоли, крупного ядра, расположенного строго противоположно поре 

прорастания, что, несомненно, влияет на полярность этой клетки. В этом смысле существует 

структурное сходство сильновакуолизированной микроспоры и зиготой in vivo (в понимании 

Т.Б. Батыгиной, В.Е. Васильевой [1997]): наличие крупного ядра, хорошо развитой 

центральной вакуоли, апикально-базальная организация клетки. Возможно, существует 

принципиальное сходство морфологии инициальных клеток при различных системах 

репродукции в естественных условиях in vivo и в культуре in vitro [Батыгина, Осадчий, 2015]. 

Немаловажное значение, на наш взгляд, имеет и пограничный статус микроспоры – между 

спорофитным и гаметофитным поколениями растения (рис. 3). 

 

 
Рис. 3. Пограничный статус сильновакуолизированной микроспоры яровой мягкой пшеницы 

(1-6 – спорофитное поколение растения, 8-9 – гаметофитное поколение растения) Пояснения в тексте. 

 

В то же время в литературе приводятся данные и о других фазах развития микроспор 

злаков, а также клетках пыльцевых зерен злаков, проявивших свойства инициальных клеток 

андроклинии [Круглова, Куксо, 2006б]. Нельзя исключить и тот вариант, что 

морфогенетически компетентная фаза развития спорогенной клетки может зависеть и от 

соотношения морфометрических и архитектонических параметров цветка и соцветия 

[Круглова, 2002]. 

Предложено немало терминов для обозначения таких морфогенетически 

компетентных микроспор (или клеток пыльцевого зерна). Так, морфогенетически 

компетентными считаются так называемая S-пыльца (от английского small – мелкий) и так 

называемые Р-пыльцевые зерна (от английского premeiotic – премейотический). 

Используются такие термины, как «спорофитная пыльца», «андрогенная пыльца», 

«андрогенная микроспора», «эмбриогенная микроспора». По-видимому, эти термины, за 

исключением последнего, имеют право на существование. Термин же «эмбриогенная 

микроспора» вызывает серьезные возражения. Как известно, эмбриогенез – процесс развития 

зародыша, образующего путем амфимиксиса, т.е. объединения гамет. Эмбриогенная 

микроспора в понимании авторов термина дает начало либо эмбриоиду, либо каллусу (см 

ниже), поэтому было бы правильнее назвать ее либо эмбриоидогенной, либо каллусогенной. 

Однако на стадии микроспоры практически невозможно определить, по какому пути 

морфогенеза – эмбриоидогенезу или каллусогенезу – будет развиваться эта клетка (если она 

вообще вступит на путь морфогенеза). Поэтому для обозначения такой 

сильновакуолизированной микроспоры, морфогенетически компетентной к смене 
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программы развития и формированию растения, мы предлагаем пользоваться термином 

«морфогенная микроспора» [Круглова, 2002]. 

Характеристика морфогенной микроспоры как инициальной клетки андроклинии – 

важный момент в понимании путей морфогенеза и способов формирования растений. 

Выявлено, например, структурное сходство сильновакуолизированной микроспоры пшеницы 

с яйцеклеткой, дающей после слияния со спермием начало зародышу в случае амфимиксиса 

[Круглова, 2002, Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010] В целом, несмотря на 

специфичность систем размножения растений, строение инициальных клеток, дающих 

начало новым организмам, достаточно универсально.  

Во многом реализация потенциала морфогенных микроспор определяется их 

тотипотентностью (термин предложен G. Haberlandt [1909]; понятие разработано Р.Г. 

Бутенко [1964. 1994, 1999] и Т.Б. Батыгиной [1987, 2014]) и меристематичностью, главным 

образом по наличию крупного ядра [Meristematic tissues .., 2002]. Тем самым по признаку 

«меристематичность» микроспора структурно сходна с яйцеклеткой-зиготой, дающими 

начало половому зародышу при амфимиксисе, и клетками зародышевого мешка, нуцеллуса и 

интегумента, образующими адвентивные зародыши при апомиксисе (по: [Круглова, 

Батыгина, 2001; Круглова, 2002]). Это позволило сделать вывод о гомологии инициальных 

клеток при различных системах репродукции растений [Батыгина, Осадчий, 2015].  

Инициальные клетки андроклинии Т.Б. Батыгиной [Batygina, 2005, 2011; Батыгина, 

Рудский, 2006; Батыгина и др., 2010; Батыгина, 2014; Батыгина, Осадчий, 2015] предложено 

рассматривать в аспекте проблемы стволовых клеток, поскольку для них характерны 

свойства стволовости: определенная степень тотипотентности, длительное пребывание в 

покое (интерфазе) перед переходом к пролиферации и способность к переключению 

программы развития с гаметофитной на спорофитную, т.е. переключению способа 

репродукции с полового на бесполый. 

У пшеницы именно морфогенная микроспора на начальных этапах культуры in vitro, 

как правило, под действием стрессовых факторов претерпевает равное митотическое 

деление, аномальное по отношению к неравному делению при формировании пыльцевого 

зерна. Аномальное равное деление как принципиальный начальный этап морфогенеза 

микроспоры по спорофитному пути ведет к формированию двуклеточной структуры.  

В результате многократных митотических делений каждой из клеток образовавшейся 

двуклеточной структуры формируется многоклеточная структура – группа клеток, 

располагающихся в пределах одной неповрежденной оболочки инициальной клетки 

андроклинии. Для обозначения этой группы клеток предложены термины: «эмбриоподобная 

микроскопическая структура», «индуцированная микроструктура», «многоклеточная 

пыльцевая единица», «многоклеточная масса», «микроструктура-синцитий», «потенциальная 

эмбриогенная клеточная масса», «многоклеточный агрегат», «эмбриогенная клеточная 

масса», «многоклеточная андрогенная масса» и, наконец, наиболее употребимый термин - 

«многоклеточное пыльцевое зерно». С точки зрения эмбриологии пыльцевым зерном данная 

группа клеток, разумеется, не является. На наш взгляд, называть ее «многоклеточной 

структурой» корректнее. Многоклеточная структура – обязательный этап формирования и 

эмбриоидов и каллусов (см ниже)  при культивировании пыльников in vitro. 

В процессе культивирования микроспора пшеницы реализует, в зависимости от 

условий культивирования (главным образом гормональных [Gorbunova et al., 2001; 

Seldimirova et al., 2016c; Круглова и др., 2017], как и в культивируемых зародышевых 

каллусах пшеницы [Сельдимирова и др., 2017a-д; Галин и др., 2018; Круглова и др., 2018б; 
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Круглова, 2019; Круглова и др., 2019]), два пути морфогенеза in vitro: прямой 

эмбриоидогенез/полиэмбриоидогенез и органогенез (по типам: непрямой эмбриоидогенез, 

геммогенез, ризогенез, гемморизогенез, гистогенез), через этап образования эмбриоида и 

каллуса, соответственно [Gorbunova et al., 2001; Круглова, 2002; Круглова, Сельдимирова, 

2011, 2013, 2018; Сельдимирова, 2013; Беккужина и др., 2014; Сельдимирова, Круглова, 

2014а, 2015а,б; Cельдимирова и др., 2013, 2015, 2016; Zur et al., 2015, 2016; Seldimirova et al., 

2016a,b,с; Круглова и др., 2018б] (рис. 4).  

 
Рис. 4. Пути морфогенеза в культуре in vitro пыльников яровой мягкой пшеницы. Примечание: 

жирным курсивом выделены типы органогенеза in vitro в каллусах, пунктирной линией – возможный 

способ образования регенерантов из почек после индуцирования формирования корней в каллусе. 

Пояснения в тексте. По [Батыгина и др., 2010] с изменениями 

 

Следует отметить, что нет единого мнения и в отношении термина, общего для 

эмбриоидов и каллусов. Например, зачастую их объединяют термином «новообразования», 

по-видимому, неточным, так как этот термин уже «занят» в медицине для обозначения 

опухолей. Мы предлагаем использовать объединяющий термин «андроклинные структуры». 

Эмбриоид (embryoid) – биполярная зародышеподобная структура, образующаяся 

асексуально; зачаток нового растительного организма. Термин предложен I. Vasil, A.C. 

Hildebrandt [1966] для обозначения зародышеподобных структур, возникающих как in vivo 

(«нуцеллярные» и «фолиарные» зародыши), так и in vitro. Термин «эмбриоидогенез» 

соответствует термину «соматический эмбриогенез», предложенному рядом авторов 

(например Б.П. Токиным [1969]) для обозначения развития целых организмов из 

соматических клеток.  
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В разработанной Т.Б. Батыгиной концепции репродукции [1997, 2000] эмбриоид 

рассматривается как одна из структурных единиц бесполого размножения цветковых 

растений в условиях in vivo и in vitro. Исследователь выделяет эмбриоидогенный тип 

репродукции, рассматривает эмбриоидогению как особый способ образования нового 

индивидуума, а эмбриоидогенез – как оригинальный способ образования спорофита при 

гомофазном (спорофит  спорофит) воспроизведении. Эмбриоид, аналогично 

зиготическому зародышу, характеризуется сопряженным развитием апексов побега и корня, 

развиваясь как отдельная (от материнского организма или каллуса) единая система с 

закрытым радикулярным полюсом. Эмбриоидогения оценивается как тип бесполого 

размножения растений [Батыгина, 2000].  

Эмбриоиды могут возникать на разных органах растения и на разных стадиях 

онтогенеза [Круглова и др., 1995]. В наших исследованиях пшеницы – это пыльники, 

содержщие сильновакуолизированные микроспоры [Круглова, 2002; Круглова и др., 2005; 

Батыгина и др., 2010; Сельдимирова, Круглова, 2013; Сельдимирова и др., 2017г; Seldimirova 

et al., 2017]. 

При исследовании эмбриоидов, образовавшихся в процессе культивирования 

изолированных пыльников,  в литературе употребляются термины «андрогенный зародыш» 

(«androgenic embryo»), «пыльцевой зародыш» («pollen embryo»). На наш взгляд, эти термины 

неприемлемы. Применяемый же термин «пыльцевой эмбриоид» («pollen embryoid») 

эмбриологически корректнее. Термин «эмбриоподобная структура» («embryo-like structure») 

удачен, но не отражает происхождения этой структуры. Мы предлагаем использовать термин 

«микроспориальный эмбриоид» («microsporial embryoid») по аналогии с понятием 

«зиготический зародыш» [Сельдимирова, Круглова, 2014а]. 

У пшеницы нами выявлен и детально исследован особый тип эмбриоидов с 

множественными, часто слившимися в той или иной степени, органами – полиэмбриоидов, 

связанный с особым путём морфогенеза in vitro – прямым полиэмбриоидогенезом 

[Сельдимирова, 2009; Сельдимирова, Галин, 2013; Сельдимирова, Круглова, 2014б; 

Сельдимирова и др., 2015; Титова и др., 2016; Titova et al., 2016]. 

При таком пути морфогенеза in vitro, как органогенез, инициальная клетка 

андроклинии сначала формирует недифференцированный каллус. Затем после переноса на 

питательную среду, индуцирующую органогенез, в каллусе, в зависимости от гормональных 

условий [Cельдимирова, Круглова, 2015а], отмечаются процессы ризогенеза, геммогенеза, 

гемморизогенеза, а также непрямой эмбриоидогенез. При этом в культуре in vitro пыльников 

яровой мягкой пшеницы к желаемому результату – образованию растений-регенерантов из 

каллусов – приводят только гемморизогенез и непрямой эмбриоидогенез [Gorbunova et al., 

2001; Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; Круглова, Дубровная, 2011; Круглова, 

Сельдимирова, 2010, 2011, 2013; Сельдимирова, Круглова, 2013; Seldimirova, Kruglova, 

2013]. Гемморизогения оценивается как тип бесполого размножения растений [Батыгина, 

2000]. 

Несмотря на достаточную длительную историю изучения каллусогенеза как в 

условиях in vivo, так и в условиях in vitro [Круглова, Горбунова, 1997; Ikeuchi, 2013; 

Sugiyama, 2015], однако однозначного определения каллуса не предложено. В своих 

исследованиях мы придерживаемся следующего определения: каллус представляет собой 

изначально гетерогенную интегрированную систему, образующуюся как экзогенно в 

результате пролиферации клеток отдельных структур растительного организма, так и 

эндогенно в глубине ткани; состоит из групп неоднородных клеток, имеющих 
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видоспецифичные морфогенетические потенции, которые в условиях in vitro реализуются 

различными путями (по [Батыгина, 1987; Круглова и др., 2018]). 

Для характеристики каллуса, возникшего в культуре изолированных пыльников, по-

видимому, имеет смысл согласиться с терминами «микроспориальный каллус» («microsporial 

callus»), «пыльцевой каллус» («pollen callus») в редакции «андроклинный каллус» 

(«androclinic callus»). На наш взгляд, термин «андрогенный каллус» («androgenic callus») не 

вполне допустим, поскольку, как указывалось выше, необходимо различать понятия 

«андрогенез in vitro» и собственно «андрогенез». 

В целом, важность унификации терминологии, используемой в любой отрасли науки, 

очевидна. Безусловно прав L. van der Pijl [1969], полагавший, что дифференциация терминов 

– это не просто игра словами, но совершенно необходимое условие, чтобы разобраться в 

природе вещей.  

Перспективный подход, позволяющий решить ряд остро дискуссионных 

терминологических вопросов при разработке инновационной биотехнологии андроклинной 

гаплоидии, – применение данных эмбриологии растений – как классической, так и 

экспериментальной. 

Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-

00326-19-00 по теме № АААА-А18-118022190099-6. 
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