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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 в 

коммерческой селекции 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, в том числе хлебных злаков (обзоры и монографии [Горбунова, 1993; Pollen 

biotechnology.., 1997; Anther and pollen, 1999; Datta, 2001; Круглова и др., 2005; Advances in 
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Haploid Production.., 2009; Батыгина и др., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; 

Игнатова, 2011; Круглова, Сельдимирова, 2011; Ferrie, Caswell, 2011; Germana, 2011; 

Сатарова и др., 2013; Soriano et al., 2013; Takahata et al., 2013; Doubled Haploidy .., 2016; 

Основы биотехнологии растений.., 2017; Ren et al., 2017]). 

В лаборатории экспериментальной эмбриологии растений Уфимского Института 

биологии УФИЦ РАН (г. Уфа) в творческом содружестве с лабораторией физиологии 

растений этого института и с лабораторией эмбриологии и репродуктивной биологии БИН 

РАН (г. Санкт-Петербург) на основе феномена андроклинии разработана биотехнология 

получения гаплоидных регенерантов в культуре in vitro изолированных пыльников яровой 

мягкой пшеницы [Круглова, Батыгина, 2002; Круглова и др., 2005; Круглова, 2009а,б; 

Батыгина и др., 2010; Круглова, 2011; Круглова, Сельдимирова, 2011; Круглова, 2012; 

Основы биотехнологии .., 2017; Круглова, 2019б] (рис.). 

 

 
Рис. 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, 2019б]) 

Принципиальная особенность данной биотехнологической разработки заключается в 

комплексном использовании эмбриологических, физиологических и цитологических данных. 

Такой комплексный подход вполне обоснован, поскольку а) андроклиния – особая 

гомофазная (по схеме: спорофит  спорофит при отсутствии чередования поколений) 

система размножения растений, имеющая свои параллели и аналогии с другими системами 

размножения; б) фитогормоны – ключевые факторы морфогенеза растений in vitro; в) клетка 

– структурная основа всех морфогенетических процессов в растениях in vitro. 

Цель данной обзорной статьи – анализ биотехнологии получения андроклинных 

растений яровой мягкой пшеницы с комплексных эмбриологических и цитофизиологических 

позиций. Основное внимание будет уделено получению андроклинных регенерантов 

пшеницы через биотехнологически более оптимальный путь формирования эмбриоидов. 
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Уникальность андроклинии, на наш взгляд, состоит в том, что гаплоидные клетки 

пыльника, по природе своей предназначенные для образования в природных условиях in vivo 

гаметофитов (пыльцевых зёрен), под действием определенных стрессовых факторов меняют 

программу развития и в строго контролируемых условиях культуры in vitro формируют 

спорофиты (растения).  

Важнейшая проблема в этой области исследования связана с понятием «инициальная 

клетка андроклинии» – той гаплоидной клетки пыльника, которая даёт начало растению.  

Пыльник представляет собой фертильную часть тычинки, в микроспорангиях которой 

осуществляется микроспорогенез, образуются и созревают пыльцевые зерна-гаметофиты (по: 

[Батыгина, 1987, 1994; Круглова, 2002; Круглова, Зинатуллина, 2018; Круглова, 2019а]). 

Спорогенные клетки пыльника пшеницы, берущие начало от клеток археспория, в своём 

развитии проходят ряд стадий: микроспороциты, претерпевающие мейотическое деление с 

формированием гаплоидных микроспор, которые митотически делятся, образуя гаметофиты 

– двуклеточные и трёхклеточные пыльцевые зёрна. Важно подчеркнуть, что в морфогенезе 

пыльника находит отражение чередование поколений в жизненном цикле растения: внутри 

пыльника как специализированного органа спорофитного поколения на определенном этапе 

морфогенеза формируются пыльцевые зёрна – гаметофитное поколение. Поэтому с 

эмбриологических позиций инициальная клетка андроклинии – это производная клетки 

спорогенной ткани пыльника, гаплоидной природы (после мейотического деления), 

находящаяся в критической фазе развития. Такая клетка чувствительна к действию внешних 

стрессовых факторов-индукторов, иначе говоря, морфогенетически компетентна к 

переключению программы развития с гаметофитного на спорофитный путь в условиях in 

vitro [Круглова, 2002].  

Нами экспериментально установлено, что оптимальная для индукции андроклинии 

спорогенная клетка пыльника пшеницы находится в фазе сильновакуолизированной 

микроспоры [Горбунова, Круглова, 1997; Круглова и др., 2000, 2005; Круглова, Батыгина, 

2001; Круглова, 2002; Круглова, Куксо, 2006в; 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; Zheng, 

2003; Daghma et al., 2012; Sanchez-Diaz et al., 2013; Zheng et al., 2015; Noga et al., 2016; 

Mayakaduwa, Silva, 2017 и др.]. 

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 зиготы 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, 2014; 

Батыгина, Осадчий, 2015]. Немаловажное значение, на наш взгляд, имеет и пограничный 

статус микроспоры – между спорофитным и гаметофитным поколениями растения. 
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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. Нельзя исключить и тот вариант, что морфогенетически компетентная фаза 

развития спорогенной клетки может зависеть и от соотношения морфометрических и 

архитектонических параметров цветка и соцветия и в целом от биологии цветка [Круглова, 

Куксо, 2006в]. 

Во многом реализация потенциала морфогенных микроспор определяется их 

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

Бутенко [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]). Инициальные клетки андроклинии Т.Б. Батыгиной 

[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. 

Нами выявлены фенотипические критерии выявления донорных растений пшеницы, 

содержащих в пыльниках сильновакуолизированные микроспоры [Горбунова, Круглова, 

1997; Круглова, Батыгина, 2002; Круглова, Никонов, 2018]. Такие фенотипические признаки, 

для каждого генотипа пшеницы свои, служат морфологическими маркёрами для экспресс-

диагностики донорных растений в полевых условиях. 

Важный этап биотехнологии – стреcсовое воздействие in situ на пыльники, 

содержащие микроспоры [Круглова, Горбунова, 2001; Круглова, Куксо, 2006а; Дьячук и др., 

2019]. Мы используем удобное в практике воздействие холодом в эмпирически выявленном 

оптимальном режиме 4
0
С, 7 сут [Круглова, Горбунова, 2001; Круглова, Батыгина, 2002; 

Круглова и др., 2005; Круглова, Сельдимирова, 2011]. В ходе цитологических исследований 

нами установлено, что стрессовое воздействие холодом провоцирует «отрыв» микроспор от 

стенки пыльника, что приводит к нарушению целостности пыльника как системы и тем 

самым нарушению морфогенетических корреляций между тканями стенки пыльника и 

микроспорами. Кроме того, холодовое воздействие приводит к изменению структурной 

организации микроспор (нарушению полярности). В «оторвавшихся» микроспорах 

подавляется экспрессия гаметофитной программы развития, нарушается детерминация 

нормального развития трехклеточного пыльцевого зерна (гаметофита). Отрыв микроспор от 

стенки пыльника нарушает интегрированность и целостность всей системы пыльника. Кроме 

того, микроспоры отрываются и от своего «источника питания» - клеток тапетума и тем 

самым испытывают, кроме холодового воздействия, дополнительный стресс в виде «голода». 

Таким образом, стрессовое воздействие холодом в определенном режиме является триггером 

спорофитного пути морфогенеза in vitro микроспор. 

После холодовой предобработки пыльники инокулируют in vitro на индукционную 

питательную среду. Попав в условия культивирования, микроспоры получают питательные 

вещества из культуральной среды, тем самым получая возможность развиваться далее по 

спорофитной программе. В результате многократных митотических делений каждой из 
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клеток образовавшейся двуклеточной структуры формируется многоклеточная структура – 

группа клеток, располагающихся в пределах одной неповрежденной оболочки инициальной 

клетки андроклинии. Многоклеточная структура – обязательный этап формирования 

эмбриоидов при культивировании пыльников in vitro [Круглова, Куксо, 2006б]. 

Нами выявлено, что физиологически индукция формирования эмбриоида 

определяется балансом экзогенного ауксина 2,4-Д в индукционной питательной среде и 

эндогенного ауксина ИУК в пыльнике, содержащем микроспоры [Круглова и др., 2005; 

Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2011; Сельдимирова, Круглова, 2015а]. Для 

каждого генотипа пшеницы этот баланс будет своим. Такой методический подход позволяет 

управлять процессом морфогенеза микроспоры по спорофитной программе in vitro по 

нужному биотехнологу эмбриоидогенному пути. 

Эмбриоид – 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. 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.  

Эмбриоиды могут возникать на разных органах растения и на разных стадиях 

онтогенеза (обзоры [Круглова и др., 1995; Сельдимирова, Круглова, 2014а]). В наших 

исследованиях пшеницы – это пыльники, содержащие сильновакуолизированные 

микроспоры [Круглова, 2002; Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; Круглова, 

Сельдимирова, 2011; Сельдимирова, Круглова, 2013; Сельдимирова и др., 2017в; Seldimirova 

et al., 2017]. 

На основании детальных цитологических исследований нами установлены основные 

этапы морфогенеза in vitro инициальной микроспоры до сформированного эмбриоида на 

индукционной среде. Важно подчеркнуть применение нами ещё одного эмбриологического 

подхода: сравнение всех этапов развития микроспорового эмбриоида как соматического 

зародыша с развитием зиготического зародыша пшеницы. Полученные нами с помощью 

световой, сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии данные 

свидетельствуют о принципиальном сходстве морфологии микроспорового эмбриоида и 

зиготического зародыша пшеницы на всех этапах развития [Cельдимирова и др., 2013, 2016, 

2017в; Seldimirova et al., 2017]. 

Кроме того, 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; Титова и 

др., 2015, 2016; Titova et al., 2016]. Основная проблема биотехнологии получения гаплоидов 

посредством эмбриоидогенеза состоит в низком выходе растений-регенерантов. 

Использование полиэмбриоидов – один из способов решения этой проблемы. Одноклеточное 
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происхождение полиэмбриоидов пшеницы [Сельдимирова, Галин, 2013] гарантирует 

генетическую однородность получаемого селекционного материала, что позволяет 

рассматривать получение полиэмбриоидов как метод клональной селекции, направленный на 

тиражирование хозяйственно ценных генотипов пшеницы [Сельдимирова, Круглова, 2014б; 

Основы биотехнологии .., 2017].  

В процессе культивирования микроспора пшеницы реализует, в зависимости от 

условий культивирования (главным образом гормональных [Горбунова и др., 2001; 

Gorbunova et al., 2001; Seldimirova et al., 2016a; Круглова и др., 2017а; Галин и др., 2018; 

Круглова и др., 2018а,в]), 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 [Круглова и др., 1995; Круглова. Горбунова, 1997; Горбунова и др., 

2001; Gorbunova et al., 2001; Круглова, 2002; Круглова, Сельдимирова, 2010, 2011, 2013, 

2015; Сельдимирова, Круглова, 2013, 2014а, 2015а,б; Seldimirova, Kruglova, 2013; 

Cельдимирова и др., 2013, 2015, 2016, 2017а,б; Seldimirova et al., 2016a,b,с; Круглова, 

Сельдимирова, 2018; Круглова и др., 2018б, 2019; Сельдимирова и др., 2019; Seldimirova et 

al., 2019].  

Нами разработан лабораторный образец биотехнологии получения андроклинных 

регенерантов пшеницы на основе эмбриоидогенеза/полиэмбриоидогенеза in vitro 

сильновакуолизированной микроспоры [Круглова, Сельдимирова, 2015; Круглова и др., 

2017б,в; Основы биотехнологии .., 2017]. Стабильное получение с помощью этой 

биотехнологии конкурентно способных гибридов пшеницы с хозяйственно ценными 

признаками, перспективными в климатических условиях Южного Урала, подтверждено в 

ходе совместных исследований с лабораторией селекции и семеноводства яровой пшеницы 

Селекционного центра по растениеводству Башкирского НИИ СХ УФИЦ РАН (г. Уфа) 

[Круглова, Никонов, 2012, 2018; Сельдимирова и др., 2018]. 

В целом, полученные нами комплексные данные указывают на то, что андроклиния – 

это детерминированный процесс. Морфогенетически компетентной является микроспора в 

критической сильновакуолизированной фазе развития in vivo. Под действием стрессового 

(холодового) фактора индукции in situ в этой клетке «снимается» нормальная гаметофитная 

детерминация. В условиях in vitro на индукционной среде соответствующего состава 

(главным образом, с учетом баланса эндогенных и экзогенных фитогормонов) происходит 

переключение развития микроспоры с гаметофитного на спорофитный путь развития. В 

условиях культуры на регенерационной среде in vitro такая клетка дает начало растению-

регенеранту. Таким образом, с эмбриологических позиций андроклиния – биологический 

феномен, который начинается in vivo и заканчивается in vitro. Физиологический подход 

позволяет управлять этим процессом в нужном биотехнологу оптимальном направлении, а 

цитологический подход – приблизиться к пониманию клеточных механизмов андроклинии. 

Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-

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