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   Метод культуры in vitro изолированных пыльников 

– один из перспективных биотехнологических 

подходов в селекционных исследованиях 

сельскохозяйственных культур. Основная проблема, 

снижающая эффективность применения данного 

метода и широкое внедрение его в селекционную 

практику – низкая отзывчивость инокулированных 

пыльников. В связи с этим вопросы, посвященные 

пониманию механизмов, лежащих в основе смены 

гаплоидными клетками пыльника программы 

развития актуальны и практически значимы, что 

особенно касается хозяйственно ценных злаков. 

Цель данной статьи – провести анализ работ, 

посвященных изучению различных факторов, 

влияющих на отзывчивость культивируемых in vitro 

пыльников злаков и дать оценку современного 

состояния в этой области исследований. Следует 

отметить, что в публикациях по анализируемой теме 

отсутствуют унифицированные термины, поэтому мы 

будем использовать термины, приведенные в работе 

[Круглова, 2009]. 
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   The method of isolated anther culture in vitro is one of 

the promising biotechnological approaches in breeding 

research of agricultural crops. The main problem that 

reduces the effectiveness of this method and its 

widespread introduction into breeding practice is the low 

responsiveness of inoculated anthers. In this regard, 

questions devoted to understanding the mechanisms 

underlying the replacement of the development program 

by haploid cells in the anther are relevant and practically 

significant, which is especially true for economically 

valuable cereals. 

The aim of this article is to analyze the works devoted to 

the study of various factors affecting the responsiveness 

of cereal anthers cultivated in vitro and to assess the 

current state of affairs in this area of research. It should be 

noted that there are no unified terms in publications on the 

analyzed topic, so we will use the terms given in 

[Kruglova, 2009].  

 

 

 

   Keywords: androcliny ◆ anther culture in vitro ◆ 

responsiveness ◆ cereals 

Поступила в редакцию: 5.07.2021 

 

 
DOI: 10.31163/2618-964X-2021-4-2-107-120 

 

На сегодняшний день метод культуры in vitro изолированных пыльников – один из 

перспективных биотехнологических подходов в селекционных исследованиях 

сельскохозяйственных культур, в том числе хлебных злаков. В основе данного метода лежит 

биологический феномен андроклинии – формирования гаплоидного растения-регенеранта 

из клетки пыльника – микроспоры, развитие которой переключается с обычного 

гаметофитного пути на принципиально иной путь развития – спорофитный [Суханов, 1983; 

От микроспоры .., 2010; Dwivedi et al., 2015]. Преимущество андроклинной гаплоидии по 

сравнению с традиционными методами селекции заключается в возможности быстрого 

получения гомозиготных константных гибридов 1-го поколения, сохраняющих в генотипе 
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хозяйственно-ценные признаки родительских форм. Использование полученных растений-

регенерантов 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. Кроме того, биотехнология андроклинной гаплоидии – один из немногих способов 

закрепления удачных комбинаций генов, в том числе, ценного гетерозисного эффекта 

гибридов 1-го поколения [От микроспоры.., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; 

Dhooghe et al., 2011; Ferrie, Caswell, 2011; Ferrie, Mollers, 2011; Germana, 2011; Soriano et al., 

2013; Takahata et al., 2013; Portemer et al., 2015; Doubled Haploidy .., 2016; Основы 

биотехнологии растений.., 2017; Ren et al., 2017; Yan et al., 2017; Abd El-Fatah et al., 2020; 

Ilyushko et al., 2020, 2021; Garda et al., 2020; Samantaray et al., 2021]. 

В то же время, одна из основных проблем, снижающих эффективность применения 

данного метода и широкое внедрение его в селекционную практику – низкая отзывчивость 

инокулированных пыльников [Белинская, 2008; От микроспоры.., 2010; Salvo et al., 2018; 

Testillano, 2019; Abd El-Fatah et al., 2021]. Несмотря на большое количество в пыльнике 

гаплоидных клеток (от нескольких тысяч до миллионов в зависимости от вида и сорта), 

выход гаплоидов у злаков часто исчисляется долями процента или несколькими процентами 

[От микроспоры.., 2010].  

В данном обзоре рассматривается ряд факторов, влияющих на отзывчивость в культуре 

in vitro пыльников. 

Успешное применение метода культуры in vitro изолированных пыльников зависит 

от влияния экзогенных и эндогенных факторов. К экзогенным факторам относятся условия 

выращивания донорных растений, такие как интенсивность освещения, фотопериод 

день/ночь, температурный и водный режимы, обеспеченность микро- и макроэлементами. 

Эндогенные факторы тесно связаны с физиологическим статусом донорных растений, 

такими, как гормональный статус, обеспеченность клеток микро- и макроэлементами, 

генотип [От микроспоры.., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; Ferrie, Caswell, 2011; 

Germana, 2011; Neumann et al., 2020]. 

Литературные данные [Белинская, 2008, 2010; Kumari et al., 2009; Игнатова, 2011; El-

Hennawy et al., 2011; Kahrizi et al., 2011; Redha, Suleman, 2011; Першина и др., 2013; Сатарова 

и др., 2013; Dong et al., 2013; Doubled Haploidy .., 2016; Hu et al., 2016; Begheyn et al., 2017; 

Abd El-Fatah et al., 2020; Ilyushko et al., 2020, и др.] свидетельствуют о том, что успешное 

культивирование in vitro изолированных пыльников злаков во многом зависит от генотипа 

донорного растения, определяющего также такие признаки, как частота образования 

эмбриоидов и/или каллусов, частота регенерации зеленых/альбиносных растений. Высказано 

мнение, что именно генотипическая обусловленность гаплопродукционного процесса 

препятствует реализации больших потенциальных возможностей культуры пыльников 

in vitro и сдерживает широкое внедрение этого метода в селекционную практику [Белинская, 

2008б 2009]. Поэтому вопрос о природе андроклинии in vitro и механизмах генетического 

контроля этого явления, включая наследование, хромосомную локализацию 

и функционирование генов, детерминирующих спорофитное развитие микроспор, является 

актуальным как в теоретическом, так и прикладном аспектах [Белинская, 2008; Loyola-

Vargas, Ochoa-Alejo, 2016; Tripathi, 2017; Żur et al., 2021].  

На примере рекомбинантных гомозиготных линий ячменя [Белинская, 2008] было 

показано, что причиной трансгрессивной сегрегации (изменчивости количественного 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11627-020-10144-2#ref-CR13
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признака у потомства, выходящей за пределы его значений, характерных для родительских 

особей) по способности к андроклинии in vitro и дальнейшей регенерации растений 

в популяциях удвоенных гаплоидов является дисперсное распределение у родительских 

сортов генов, контролирующих морфогенез в культуре пыльников in vitro, и их удачное 

(положительные трансгрессии) или неудачное (отрицательные трансгрессии) сочетание 

в геноме линий.  

Такой характер наследования способности к андроклинии in vitro у дигаплоидных 

линий гибридного происхождения ячменя [Белинская, 2008; Muсoz-Amatriain et al., 2008], 

пшеницы [Torp et al., 2009; Abd El-Fatah et al., 2020], тритикале [Krzewska et al., 2012] и ржи 

[Grosse et al., 1997] свидетельствует о детерминации андрогенной способности несколькими 

генами или локусами количественных признаков (QTLs) с различной хромосомной 

локализацией.  

У ячменя [Белинская, 2008] и пшеницы [Abd El-Fatah et al., 2020] выделены 

дигаплоидные линии, которые в несколько раз превышают исходные сорта и гибриды по 

признакам отзывчивости, что свидетельствует о существенной роли эффектов 

взаимодействия неаллельных генов в детерминации способности к андроклинии in vitro. 

Авторы вышеуказанных работ делают заключение, что аддитивное действие генов 

и идентификация новых QTLs, отвечающих за отзывчивость, может способствовать оценке 

селективной значимости генотипов и в последующем способствовать селекционному 

процессу с помощью переноса генов от высокоотзывчивых генотипов к неотзывчивым.  

Таким образом, генотип донорного растения – один из важнейших факторов, 

определяющих возможность практического использования биотехнологии андроклинной 

гаплоидии. С этой точки зрения для решения селекционных задач необходимо выявить 

генотипы, с одной стороны, характеризующиеся высокой отзывчивостью в культуре in vitro 

изолированных пыльников, с другой стороны – обладающие признаками, хозяйственно-

ценными в условиях конкретного региона.  

Еще один важнейший фактор – статус гаплоидной клетки пыльника, которая 

в условиях культуры in vitro дает начало андроклинным структурам. В развитии пыльника 

существует определенное «окно», во время которого клетки пыльника (так называемые 

инициальные) способны переключаться с гаметофитного пути развития на спорофитный. 

Большинство авторов [Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; От микроспоры.., 2010; Salos et al., 

2012; Warchoł et al., 2019; Chaikam, Prasanna, 2020; Rivas-Sendra et al., 2020; Mayakaduwa, 

Silva, 2021] сходится во мнении, что для многих видов «окно» находится в промежутке 

«до первого митоза – после первого митоза». По отношению к злакам достоверно 

установлено, что такой инициальной клеткой является микроспора 

в сильновакуолизированной фазе развития (согласно периодизации развития пыльника 

[Круглова, 1999]), морфогенетически компетентная к переключению программы развития 

с гаметофитной на спорофитную [Круглова и др., 2000; Круглова, 2001, 2002; Babbar et al., 

2004; Clement et al., 2005; Datta, 2005; Maraschin et al., 2005; Круглова, Куксо, 2006; Segui-

Simarro, Nuez, 2008; От микроспоры ..., 2010; Germana, 2011; Guasmi et al., 2013]. 

Способность такой микроспоры к смене программы развития определяется ее 

цитологическими особенностями: интерфазное состояние, структурное сходство с зиготой 

растений и высокий уровень транскрипционной активности ядра [Круглова, 2001; Batygina, 

Vasilyeva, 2003]. Высказано мнение, что фаза «сильновакуолизированная микроспора» 

соответствует одной из критических стадий развития пыльника как сложной 
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интегрированной системы [Круглова, 2001, 2002; Batygina, Vasilyeva, 2003; От микроспоры 

..., 2010]. Действие любого стрессового (для злаков, как правило, холодового) внешнего 

фактора способно нарушить «динамическое равновесие» этой чрезвычайно активной 

и «напряженной» клетки и индуцировать ее нетрадиционное спорофитное развитие 

[Круглова, 2001, 2002; Круглова, Куксо, 2006]. 

Немаловажен и такой важный фактор, как гормональный статус донорных растений 

и инокулируемых пыльников. Как правило, подбор оптимальной концентрации гормональных 

компонентов питательной среды для индукции формирования андроклинных структур в культуре 

изолированных пыльников in vitro носит достаточно случайный характер: исследователь проводит 

перебор довольно широкого диапазона концентраций различных гормонов и их сочетаний друг 

с другом. В результате подбор оптимальной концентрации гормона оказывается достаточно 

трудоемким и дорогостоящим процессом. Необходим поиск надежного подхода к прогнозированию 

этого параметра на основе определенных физиологических показателей пыльников, инокулируемых 

на индукционую питательную среду. Для повышения отзывчивости инокулированных пыльников 

рядом исследователей разработан методический подход, заключающийся в подборе 

адекватного баланса эндогенной ИУК, содержащейся в пыльниках, и экзогенного 

синтетического ауксина 2,4-Д, вводимого в индукционную питательную среду. Кроме того, 

такой подход обеспечивает принципиальную возможность регуляции путей морфогенеза 

в культивируемых in vitro пыльников путем подбора адекватного для индукции желаемого пути 

баланса  [Gorbunova et al., 2001; Зайцев и др., 2006; От микроспоры.., 2010].  

На примере тритикале была предпринята попытка также выявить роль эндогенной АБК 

в отзывчивости культивируемых пыльников. Однако было показано, что корреляция между 

содержанием эндогенной АБК и отзывчивостью пыльников отсутствует, тем не менее 

существует отрицательная корреляция между содержанием АБК и регенерацией растений 

[Zur et al., 2012]. 

Из экзогенных факторов важнейшим шагом в протоколах культивирования пыльников 

является стрессовая предобработка пыльников, идуцирующая переключение программы 

развития клеток пыльника с гаметофитной на спорофитную. Пыльники подвергают таким 

стрессовым обработкам, как азотное голодание, углеводное голодание, осотический шок, 

тепловой шок, интенсивность освещения [Touraev et al., 1997; От микроспоры.., 2010; Islam, 

Tuteja, 2012; Pourmohammad et al., 2021]. Но наиболее часто применяемая 

в биотехнологической практике – холодовая предобработка [Grewal  et al., 2009; Ochatt et al., 

2009; От микроспоры.., 2010; Islam, Tuteja, 2012; Ferrie et al., 2014; Garda et al., 2020 и мн.др.]. 

Также важным экзогенным экзогенным фактором является состав индукционной 

питательной среды. Используются среды В5 [Gamborg et al., 1968], N6 [Chu, 1978], 

Мурасиге-Скуга [Murashige, Skoog, 1962], NLN-13 [Lichter, 1981], но наиболее часто 

используемой все же является среда PotatoII [Chuang, Ouyang, 1978]. 

Известно, что осмотический потенциал питательной среды определяет поступление 

в растительные клетки воды и ее выход. Нарушение осмотического потенциала – важный 

сигнал, также переключающий развитие клеток пыльника на сорофитный путь развития 

[Wojnarowiez et al., 2004]. Имеются сведения, что отзывчивость значительно повышается при 

введении в среду осмотиков, таких как маннит [Asif et al., 2014] или плиэтиленгликоль 

[Corral-Martínez, Seguí-Simarro 2012]. В питательных средах для культуры in vitro 

растительных клеток, тканей и органов, в том числе и пыльников злаков, в качестве 

гелеобразователя чаще всего используется агар-агар. Считается, что он не утилизируется 

культивируемыми клетками, а служит инертным носителем и обеспечивает осмотический 
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потенциал среды. Тем не менее, получены данные об отрицательном влиянии агар-агара на 

процессы индукции андроклинных структур и регенерации растений в культуре пыльников 

in vitro. Показано, что замена агар-агара на модифицированный крахмал положительно 

влияет на индукцию андроклинных структур в культуре in vitro пыльников ячменя 

[Белинская   др., 2009; Білинська, Дульнєв, 2014; 2015]. 

В ряде исследований было показано, что в поддержании осмотического потенциала 

питательной среды важную роль играют также и сахара [Guo, Pulli, 2000; Warchoł et al., 2018; 

Zieliński et al., 2020; Samantarayet al., 2021]. Однако имеются сведения, что применение 

разных типов сахаров не оказывает значительного влияния на отзывчивость 

в культивируемых пыльниках риса [Arisandi et al., 2020]. 

Не менее важен тип регуляторов роста, вводимых в индукционную питательную среду. 

При культивировании пыльников злаков, как правило, в качестве ауксина используют 2,4-Д 

[Danwell, 2010; От микроспоры.., 2010; Asif, 2013]. На примере риса, однако, было показано, 

что наиболее эффективым было использование в качестве ауксина НУК, в то время как 

применение 2,4-Д не вызывало какого-либо ответа [Arisandi et al., 2020; Maharani et al., 2020]. 

У пшеницы повышение отзывчивости одинаково вызывалось обработкой пятью видами 

гербицидов с ауксин-подобным действием [Weigt et al., 2020]. Введение в питательную среду 

такого регулятора роста, как эпибрассинолид, значительно увеличивало отзывчивость, 

однако негативно сказывалось на пролиферации каллусов [Corral-Martínez, Seguí-

Simarro 2014]. Для пшеницы, риса и ячменя созданы эффективные протоколы 

культивирования пыльников in vitro с использование тидиазурона [Esteves, Belzile, 2018]. 

Отмечено ингибирующее действие гиббереллиновых кислот на формирование 

андроклинных структур в пыльниках тритикале [Yerzhebayeva et al., 2017]. Добавление 

ингибитора этилена значительно повышало каллусообразование в пыльниках риса только 

некоторых сортов и не влияло на отзывчивость у других [Arisandi et al., 2020], что еще раз 

подтверждает важную роль генотипа в успешном культивировании пыльников злаков 

in vitro. 

Введение других добавок также оказывает влияние на отзывчивость культивируемых 

пыльников. Так, при культивировании пыльников риса критичным было добавление в среду 

ионов меди и серебра [Orłowska, Bednarek, 2020]. У тритикале и пшеницы отзывчивость 

повышалась при добавлении в индукционную питательную среду фитосульфокина [Asif 

et al., 2014]. Добавление в среду полиаминов положительно влияло на отзывчивость 

культивируемых пыльников пшеницы [Redha, Suleman, 2011]. Введение в среду 

аскорбиновой кислоты повышало выход андроклинных структур в культивируемых 

пыльниках тритикале [Yerzhebayeva et al., 2017]. 

Отзывчивость пыльников можно также повысить добавлением в индукционную 

питательную среду арабино-галактановых белков (АГБ). Установлено, что АГБ играют 

важную роль как in vivo [Ellis et al., 2010], так и in vitro, в том числе при культивировании 

изолированных пыльников злаков [Testillano et al., 2002; Borderies et al., 2004; Goralski et al., 

2005; Letarte et al., 2006; Coskun, Savaskan, 2012; Makowska et al., 2017]. Считается, что 

морфогенетически компетентные микроспоры внутри пыльников и развивающиеся из них 

эмбриоиды сами могут выделять в среду для культивирования активные вещества, в том 

числе и АГБ. Так, ко-культивирование с эмбриоидогенными микроспорами ячменя 

увеличивало количество глобулярных эмбриоидов в культуре in vitro микроспор овса [Sidhu, 

Davies, 2009]. Эффективность эмбриоидогенеза в культуре in vitro микроспор пшеницы 

повышали добавлением в среду для культивирования уже использованной среды [Patel et al., 

https://link.springer.com/article/10.1007/s12892-020-00045-6#auth-Dewi_Puspa-Arisandi
https://link.springer.com/article/10.1007/s12892-020-00045-6#auth-Dewi_Puspa-Arisandi
https://link.springer.com/article/10.1007/s12892-020-00045-6#auth-Dewi_Puspa-Arisandi
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2004]. Следует отметить, что кондиционирование питательной среды культурами 

изолированных микроспор также значительно улучшало развитие in vitro изолированных 

зигот ячменя [Li, Devaux, 2001] и изолированных зиготических зародышей кукурузы [Paire et 

al., 2003]. Поэтому мнение [Borderies et al., 2004] о том, что неотзывчивость в культуре 

in vitro пыльников и низкая частота образования андроклинных структур связана 

с неспособностью микроспор и эмбриоидов/каллусов самим синтезировать АГБ, кажется 

вполне обоснованным.  

Условия выращивания донорных растений также влияют на отзывчивость 

культивируемых пыльников. В работе [Rivas-Sendra et al., 2020] установлено, что 

дополнительная интенсивность освещения в теплице при выращивании донорных растений 

повышала отзывчивость по сравнению с растениями, выращенными в полевых условиях. 

В тоже время в работах [Білинська, 2013; Mishra, Rao, 2016; Pourmohammad et al., 2021] 

показано, что лучшей отзывчивостью характеризовались донорные растения, выращенные 

в поле. На примере ячменя показа важность температурного режима. Большая частота 

формирования андроклинных структур наблюдалась в пыльниках взятых у растений, 

выращенных в летне-осенний период, по сравнению с весенне-летним периодом [Білинська, 

2013]. Высказано мнение, что сильное сезонное влияние на отзывчивость культивируемых 

пыльников представляет своего рода «биологические часы», которые контролируют 

процессы репродукции растений и критически важны для жизнеспособности клеток 

пыльника и их потенциала к формированию андроклинных структур [Zur et al., 2021]. 

С недавнeго времени большое внимание уделяется роли про-/антиоксидантных систем 

в регуляции развития растений [Asif et al., 2013; Considine, Foyer, 2014; Kocsy et al., 2014; 

Schmitt et al., 2014; Dietz et al., 2016; Mittler, 2017; Mhamdi, van Breusegem, 2018; Noctor et al., 

2018; Zur et al., 2021 и мн. др.]. Считается, что перепрограммирование  клеток пыльника 

с гаметофитного пути развития на спорофитный связано с генерацией активных форм 

кислорода (АФК) [Zur et al., 2021]. В течение многих лет считалось, что АФК – 

нежелательные продукты аэробного метаболизма, способные вызвать сильный 

окислительный стресс, ведущий к разрушению клеточных компонентов, нарушению 

метаболизма и, в конечном итоге, к гибели клеток. Однако в последнее десятилетие 

установлено, что начиная с процесса оплодотворения и первого клеточного деления и в ходе 

всей последующей жизни растения, все процессы развития регулируются изменение редокс-

статуса на организменном, тканевом, клеточном и субклеточном уровнях [Kocsy et al., 2013; 

Considine, Foyer 2014]. Более того, АФК играют важную сигнальную роль, информируя 

растение о стрессе, и участвуют в распознавании многих опасных факторов [Mittler, 2017; 

Schmitt et al., 2014, Noctor et al., 2018; Mhamdi, van Breusegem, 2018].  

Среди АФК наибольший интерес вызывает перекись водорода (H2O2), поскольку это 

вещество способно диффундировать через клеточные мембраны, подготавливая их 

к триггерным химическим реакциям, и влияет на отзывчивые мишени, такие как метаболиты 

или белки. Однако другие АФК, такие, как синглетный кислород (1O2) и супероксидный 

анион (O2−), не могут быть исключены из группы потенциальных кандидатов сигнальных 

молекул, вовлеченных в индукциюмеханизма ракции на стресс [Schmitt et al., 2014; Dietz 

et al., 2016; Noctor et al., 2018, Mhamdi, van Breusegem, 2018]. 

О генерации АФК, связанной с процессом эмбриоидогенеза в культуре in vitro, впервые 

сообщили [Earnshaw, Johnson, 1985; 1987], которые исследовали влияние антиоксидантов 

на развитие эмбриоидов дикой моркови. Продолжение их исследований привело 

к заключению, что восстановленная среда стимулирует деление клеток, тогда как более 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR22
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR7
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR35
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR43
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR38
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR32
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR43
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR10
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR38
https://link.springer.com/article/10.1007/s11240-021-02012-7#ref-CR32
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окисленная среда необходима для индукции эмбриоидов и формирования паттерна [обзоры 

Yeung et al., 2005; Stasolla et al., 2004; 2008]. 

На примере тритикале и ячменя была показана высокая положительная корреляция 

между генерацией H2O2 и способностью клеток пыльника формировать эмбриоиды, 

подтверждая важную роль АФК в перепрограммировании клеток пыльника с гаметофитной 

программы развития на спорофитную. Однако высокая отзывчивость клеток пыльника 

и генерация H2O2 должны быть связаны с высокой активностью антиокислительных 

ферментов супероксиддисмутазы и каталазы [Zur et al., 2021]. Это подтверждается данными 

о том, что в микроспорах кукурузы, приступающих к первому спорофитному делению, было 

отмечено значительное увеличение пулов супероксиддисмутазы и аскорбатпероксидазы, что 

дало возможность авторам также сделать выод об активном участии этих ферментных 

систем в переключении программы развития микроспор и важную роль окислительного 

стресса в отзывчивости клеток пыльника на условия культуры in vitro [Uvakova et al., 2012]. 

В работе [Rodriguez-Serrano et al., 2012], продемонстрировано участие активных форм 

кислорода и такой сигнальной молекулы, как оксид азота, в инициации клеточных делений 

в стресс-индуцированных микроспорах ячменя. 

Показано, что изменение редокс-состояния глутатиона (основного компонента редокс-

буферной системы клетки, поддерживающего ее гомеостаз) – один из ключевых факторов, 

регулирующих рост и развитие как зародышей in planta, в том числе пшеницы [De Gara et al., 

2003], так и эмбриоидов in vitro различного происхождения у разных видов растений 

[Stasolla, 2010; Bossio et al., 2013], в том числе в культуре in vitro изолированных пыльников 

[Maraschin et al., 2006], пшеницы и тритикале [Asif et al., 2013]. Экспериментальный перевод 

глутатиона в окисленное состояние за счет применения L-бутионин-S,R-сульфоксимина 

способствует нормальному развитию апикальной меристемы побега эмбриоида, в которой 

экспрессируются свойственные для нее гены-маркеры [Stasolla, 2010], а добавление 

в питательные среды аскорбата и салициловой кислоты в качестве антиоксидантов 

глутатиона значительно увеличивает количество формирующихся эмбриоидов 

и регенерацию из них зеленых растений у пшеницы и тритикале [Asif et al., 2013]. Эти 

данные согласуются с данными о корреляции между содержанием в клетках перекиси 

водорода, уровнем супероксиддисмутазы и способностью к регенерации у эмбриоидов 

тритикале [Zur et al., 2009].  

Таким образом, можно сделать заключение, что отзывчивость пыльников, 

культивируемых in vitro, зависит от многих взаимодействующих факторов. Для оценки 

морфогенетического потенциала культивируемых in vitro изолированных пыльников 

и повышения эффективности применения данного метода необходимо предпринимать 

комплексные исследования, которые позволят понять структурные аспекты 

и физиологические механизмы, лежащие в основе процесса репрограммирования клеток 

пыльника и отзывчивости их на условия культивирования.  

Исследование выполнено в рамках Договора о творческом сотрудничестве между 

Уфимским Институтом биологии УФИЦ РАН и Башкирским НИИ СХ УФИЦ РАН на 2018-

2023 гг. 
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