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Проведен сравнительный ультраструктурный анализ развития микроспориальных эмбриоидов
in vitro и зиготических зародышей in vivo у яровой мягкой пшеницы. Наряду со сходством уль-
траструктурных характеристик клеток эмбриоидов и зародышей на соответствующих фазах разви-
тия, выявлены и их различия. В отличие от зародышей, клеткам эмбриоидов свойственно наличие
липидных включений и многочисленных митохондрий (с хорошо развитой системой внутренних
мембран). Предположено, что липиды являются альтернативным источником энергии, необходи-
мым для осуществления активных клеточных делений в формирующихся эмбриоидах. Также для
клеток эмбриоидов (в отличие от зародышей) характерна аккумуляция значительного количества
крахмала с самых первых стадий развития и последующая утилизация этого углевода в процессе ор-
ганогенеза и прорастания. Сделан вывод о создании клетками эмбриоидов собственных резервных
фондов углеводов, мобилизующихся в процессе развития. Рассмотрены перспективы использова-
ния микроспориального эмбриоидогенеза in vitro в качестве модели для изучения цитофизиологи-
ческих аспектов зиготического эмбриогенеза in vivo. Подтверждена концепция Т.Б. Батыгиной
(1987, 1997, 2014) об универсальности процессов морфогенеза растений in vivo, in situ и in vitro.
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ВВЕДЕНИЕ
Андроклиния (андрогенез in vitro) – нетради-

ционная система размножения, имеющая свои па-
раллели и аналоги с другими системами размноже-
ния растений. Биологический феномен андрокли-
нии состоит в переключении морфогенетической
программы развития гаплоидных клеток пыльни-
ка под действием внешнего стрессового фактора с
обычного гаметофитного пути, связанного с обра-
зованием пыльцевого зерна, на иной путь – споро-
фитный, ведущий к формированию гаплоидного
растения-регенеранта; при этом клетки реализуют
свой потенциал различными путями морфогенеза
in vitro (Круглова и др., 2005; Segui-Simarro, Nuez,
2008; Segui-Simarro, 2010, 2016; Батыгина и др.,
2010; Batygina, 2011; Батыгина, 2014; Сельдимиро-
ва, Круглова, 2014 и др.). Один из таких путей спо-

рофитного развития гаплоидных клеток пыльни-
ка – микроспориальный эмбриоидогенез, пред-
ставляющий собой формирование эмбриоида
(биполярной зародышеподобной структуры) не-
посредственно из инициальной клетки – сильно-
вакуолизированной микроспоры.

Различные аспекты микроспориального эм-
бриоидогенеза in vitro, в том числе у пшеницы, до-
статочно изучены (Круглова и др., 2005; Батыгина
и др., 2010; Segui-Simarro, 2010; Soriano et al., 2013;
Сельдимирова, Круглова, 2014). Хорошо установ-
лено сходство в прохождении основных стадий
развития микроспориальных эмбриоидов in vitro
и зиготических зародышей in vivo у пшеницы
(Сельдимирова и др., 2004; Круглова и др., 2005;
Батыгина и др., 2010). Имеются достаточно по-
дробные данные ультраструктурного анализа раз-
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вития зародыша пшеницы (HrSel et al., 1961;
Smart, O’Brien, 1983; Чабан, 1986; Банникова
и др., 1991; Naumova, Matzk, 1998). Процесс же
микроспориального эмбриоидогенеза исследо-
ван в этом отношении лишь на самых начальных
стадиях – в связи с выявлением механизма пере-
ключения программы развития инициальной
клетки эмбриоида – микроспоры – с гаметофит-
ной на спорофитную, при этом исследования
проведены главным образом на других предста-
вителях семейства злаков (Carreda et al., 2000;
Ramirez et al., 2001; Testillano et al., 2002; González-
Melendi et al., 2005; Góralski et al., 2005; Maraschin
et al., 2005; Pulido et al., 2006) и только одна работа
посвящена пшенице (Bonet, Olmedilla, 2000). В
целом, детальный сравнительный ультраструк-
турный анализ клеток на всех фазах микроспори-
ального эмбриоидогенеза и зиготического эм-
бриогенеза пшеницы не проводился. В то же вре-
мя, именно такой анализ позволяет связать
структурные характеристики клеток с их физио-
лого-биохимическим статусом.

В связи с этим цель настоящей работы состоя-
ла в сравнительном ультраструктурном анализе
развивающихся клеток микроспориальных эм-
бриоидов in vitro и зиготических зародышей in vivo
пшеницы методом трансмиссионной электрон-
ной микроскопии (ТЭМ), с привлечением дан-
ных световой микроскопии (СМ).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования послужила яровая

мягкая пшеница (Triticum aestivum L.) гибридной
линии Фотос, характеризующейся высокой ча-
стотой образования эмбриоидов в культуре in vitro
пыльников. Донорные растения выращивали в
полевых условиях научного стационара УИБ
РАН (Уфимский р-н).

Эмбриоиды получали методом культуры in vitro
пыльников пшеницы (Круглова, Батыгина, 2002) с
использованием индукционной питательной сре-
ды Potato II (Chuang, Quyang, 1978), дополненной
0.2 мг/л кинетина и 0.1 мг/л 2,4-Д, и культивирова-
ли на свету до появления проростков. Зародыши
in vivo получали путем искусственного опыления в
полевых условиях.

Для светооптических исследований образцы
фиксировали в смеси FAA (Berlin, Miksche, 1976),
давленые препараты, окрашенные ацетокарми-
ном, и постоянные препараты, окрашенные 1%-м
раствором йода в 0.5%-м растворе йодистого ка-
лия или с помощью реакции Шифф-йодная кис-
лота, готовили согласно (Круглова и др., 2013).
Для исследования методом ТЭМ образцы готови-
ли согласно (Electron Microscopy …, 1999). Для
этого образцы фиксировали в 2.5%-м растворе
глутарового альдегида на 0.1 М фосфатном буфе-
ре, постфиксировали в 1%-м растворе четырех-
окиси осмия на том же буфере с добавлением
25 мг/мл сахарозы, обезвоживали с использова-

нием этилового спирта, ацетона и окиси пропи-
лена и заключали в эпоксидную смолу с исполь-
зованием набора для заливки EMbed 812 (EMS,
США). Ультратонкие срезы получали на ультра-
микротоме 8800 Ultrotome (LKB Bromma, Шве-
ция) и контрастировали насыщенными водными
растворами уранилацетата и цитрата свинца.
Срезы анализировали с помощью электронного
микроскопа JEM-1200 EX (JEOL, Япония). Ис-
пользовали периодизацию эмбриогенеза (Батыги-
на, 1987, 1997) и эмбриоидогенеза (Круглова и др.,
2005) пшеницы, а также периодизацию развития
пыльника пшеницы (Круглова, 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ультраструктурные характеристики микроспо-

риальных эмбриоидов in vitro. В момент инокуля-
ции на индукционную питательную среду пыльники
содержали сильновакуолизированные микроспоры
(по периодизации: Круглова, 1999), характеризую-
щиеся четко выраженной полярностью: ядро распо-
лагается на стороне, противоположной поре прорас-
тания, при этом центральное положение в клетке
занимает крупная вакуоль (рис. 1а).

Согласно данным ультраструктурного анали-
за, сильновакуолизированные микроспоры по-
крыты оболочкой, при этом ее слои четко выра-
жены (рис. 1б). Ядро содержит ядрышко и кон-
денсированный хроматин (рис. 1а, 1б). Вакуоль
электронопрозрачна, содержит хлопьевидное ве-
щество (рис. 1б, 1г, 1д). Цитоплазма электроно-
плотная, что обусловливается наличием в ней
большого количества как свободных, так и со-
бранных в группы рибосом (рис. 1б–1д). В цито-
плазме содержатся каналы эндоплазматического
ретикулума (ЭПР) (рис. 1в). Митохондрии круп-
ные, округлые или овальные, очень редко с не-
значительно развитыми кристами (рис. 1в–1д).
Пластиды содержат одиночные тилакоиды (рис. 1д)
и 1–3 крахмальных зерна (на рисунке не приведе-
ны). В цитоплазме также присутствуют малоактив-
ные цистерны комплекса Гольджи (рис. 1г), липид-
ные капли и разнообразные везикулы (на рисунке
не приведены).

Через 3 сут культивирования структура микро-
спор претерпевает изменения. Ядро, постепенно
смещающееся в центральное положение, содер-
жит ядрышко с несколькими вакуолями и конден-
сированный хроматин (рис. 1е, 1ж). Вакуоль фраг-
ментируется за счет формирования цитоплазмати-
ческих тяжей, соединяющих перинуклеарную и
периферическую цитоплазму (рис. 1е, 1ж). В итоге
вместо одной крупной вакуоли формируется не-
сколько мелких, более или менее равномерно рас-
пределенных по всему объему клетки (рис. 1ж–1и).
Такие изменения сопровождаются утратой микро-
спорой полярной организации.

Ультраструктурные характеристики деполяри-
зованных микроспор в целом совпадают с таковы-
ми у сильновакуолизированных поляризованных
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микроспор. Так, в цитоплазме присутствует боль-
шое количество свободных и собранных в группы
рибосом (рис. 1з–1и). Имеются немногочислен-
ные короткие каналы ЭПР (рис. 1з). Отмечаются
липидные капли (рис. 1и). Внутренние мембран-
ные структуры митохондрий и пластид слабо разви-
ты (рис. 1з). Пластиды содержат небольшое количе-
ство мелких крахмальных зерен (рис. 1ж). Встреча-
ются делящиеся пластиды (рис. 1з).

Ранее нами было показано, что именно такие
микроспоры, претерпевая не свойственный в
условиях in vivo симметричный митоз, дают нача-
ло эмбриоидам, проходящим в своем развитии
фазы бластомеризации, органогенеза и сформи-
рованного эмбриоида (Круглова и др., 2005).

В начале фазы бластомеризации (5–7 сут куль-
тивирования) клетки эмбриоида, состоящего из
10–15 клеток, все еще находятся в пределах обо-
лочки микроспоры (рис. 2а). Внутренние клеточ-
ные стенки эмбриоида тонкие, с плазмодесмами
(рис. 2б, 2г). Клетки характеризуются наличием
крупных ядер (иногда с несколькими ядрышка-
ми), занимающих центральное положение. Кон-
денсированный хроматин равномерно распреде-
лен по всему ядру (рис. 2б, 2в). Ядерная оболочка
имеет инвагинации, что увеличивает площадь
контакта ядра и цитоплазмы (рис. 2в). Цитоплаз-
ма электроноплотная, содержит большое количе-
ство рибосом, часто собранных в плотные группы
(рис. 2г–2е); присутствует большое количество
вакуолей, содержащих электроноплотное хлопье-

Рис. 1. Инициальная клетка эмбриоида. (а) – инициальная клетка эмбриоида – сильновакуолизированная микроспо-
ра с выраженной полярностью; (б–д) – ультраструктурные особенности строения сильновакуолизированной микро-
споры: (б) – общий вид; (в–д) – фрагменты строения ее клетки; (е) – деполяризованная микроспора; (ж–и) – уль-
траструктурные особенности деполяризованной микроспоры; (ж) – ее общий вид; (з, и) – фрагменты строения ее
клетки. (а, е) – СМ, давленые препараты; (б–д, ж–и) – ТЭМ. EPR – эндоплазматический ретикулюм, GC – комплекс
Гольджи, L – липидная капля, M – митохондрия, MW – оболочка микроспоры, N – ядро, Op – оперкулюм, P –
пластида, Ps – полисома, Rb – рибосома, V – вакуоль. Шкала: (а, е, ж) – 10 мкм, (б) – 5 мкм, (в–д) – 200 нм, (з) –
500 нм, (и) – 1 мкм.
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видное вещество (рис. 2б, 2в). Митохондрии
округлые, с развитыми кристами (рис. 2г, 2д), в
отдельных случаях гантелеобразные, делящиеся
(рис. 2д). Число профилей пластид возрастает,
количество крахмальных зерен и их размеры уве-
личиваются (рис. 2е–2з), что отчетливо видно и
при гистохимическом окрашивании клеток эм-
бриоида на крахмал (рис. 2а). У части пластид (без
крахмала) формируются тилакоиды (рис. 2ж, 2з).
Встречаются гантелеобразные делящиеся пласти-
ды (рис. 2ж). Возрастает количество липидных
капель (рис. 2г–2е), которые располагаются пре-
имущественно по периферии клетки (рис. 2г).
Между липидными каплями часто обнаружива-
ются развитые каналы ЭПР с расширениями
(рис. 2е). Комплекс Гольджи активен, представ-
лен стопками цистерн, отделяющих везикулы (на
рисунке не приведены).

На 12–15 сут культивирования в результате ак-
тивных митотических делений размеры эмбриои-
да значительно увеличиваются, эмбриоид пере-
ходит к глобулярной стадии развития (рис. 2и) и
выходит из пределов оболочки микроспоры. Уль-
траструктурные характеристики клеток такого
эмбриоида (по сравнению с предыдущей стадией
развития) не изменяются (рис. 2а), за исключени-
ем того, что в клетках становится отчетливой
дифференциация пластид двух типов – амило-
пластов, аккумулирующих крахмал в виде круп-
ных крахмальных зерен (рис. 2к), и пластид со
стопками развивающихся тилакоидов, представ-
ляющих собой, по-видимому, ювенильные хло-
ропласты (рис. 2л).

В ходе дальнейшего развития, на 20–21 сут
культивирования начинается переход к фазе ор-
ганогенеза. При этом становится четко выражен-

Рис. 2. Эмбриоид в фазе бластомеризации и на глобулярной стадии развития. (а) – 15-клеточный эмбриоид; (б–з) –
ультраструктурные особенности строения клеток этого эмбриоида; (б) – фрагмент поверхностных клеток эмбриоида
(обозначено рамкой на детали (а)); (в–з) фрагменты его центральных клеток; (и) – эмбриоид в поздне-глобулярной
стадии развития; (к, л) – ультраструктурные особенности строения его центральных клеток; (а, и) – СМ, постоянные
препараты, гистохимическое окрашивание йодом на крахмал; (б–з, к, л) – ТЭМ. Am – амилопласт, CW – клеточная
стенка, Nu – ядрышко, NW – ядерная оболочка, Pl – плазмодесма, SG – крахмальное зерно, T – тилакоид. Остальные
обозначения те же, что и на рис. 1. Шкала: (а) – 25 мкм, (б) – 2 мкм, (г–з, л) – 200 нм, (и) – 100 мкм, (в, к) – 1 мкм.
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ной полярность эмбриоида, что проявляется в
обособлении его апикального и базального полю-
сов (рис. 3а). Клетки апикальной и базальной ча-
стей различаются, что особенно проявляется на
ультраструктурном уровне.

Так, клетки апикальной части меристематич-
ны, плотно прилегают друг к другу, их крупные
ядра округлой формы, с инвагинациями оболоч-
ки, занимают центральное положение. Поверх-
ностные клетки имеют более толстые наружные
оболочки (рис. 3б) и не отличаются по своим уль-
траструктурным характеристикам от центральных
клеток, за исключением меньшего содержания
крахмала (рис. 3а, 3б). Цитоплазма клеток, распо-
ложенных в центре, содержит каналы ЭПР, ассо-
циированные с рибосомами (рис. 3в). Также в ци-
топлазме содержится большое количество рибо-
сом, часто собранных в группы (рис. 3в). По
периферии клеток располагается значительное
количество липидных капель (рис. 3г). Пластиды
в основном представлены амилопластами, запол-
ненными большим количеством крахмальных зе-

рен. Некоторые амилопласты очень крупные, с
обилием крахмала (рис. 3г). Присутствуют также
пластиды с 1–2 крахмальными зернами и тилако-
идами (рис. 3e). Многочисленные митохондрии с
хорошо развитыми кристами, округлые или ган-
телеобразные, обнаруживаются, как правило, в
местах концентрации липидных капель (рис. 3е).

Клетки базальной части эмбриоида (по срав-
нению с клетками апикальной части) характери-
зуются формированием межклетников, они силь-
нее вакуолизированы (рис. 3а, 3ж). Большое коли-
чество липидных капель расположено как в
центре (рис. 3з), так и по периферии таких клеток
(рис. 3и, 3к). Среди липидных капель, располо-
женных по периферии клеток, обнаруживаются
скопления митохондрий с хорошо развитой внут-
ренней структурой (рис. 3к), также, как и в клет-
ках апикальной части. Пластиды представлены
амилопластами с крахмалом (рис. 3ж).

В начале фазы органогенеза, на 25–27 сут куль-
тивирования (рис. 4а), ультраструктурные харак-
теристики клеток эмбриоидов (вследствие их ме-

Рис. 3. Эмбриоид со сформированной апикально-базальной осью при переходе к фазе органогенеза. (а) – общий вид
эмбриоида; (б–к) – ультраструктурные особенности строения его клеток; (б) – фрагмент клеток апикальной части
эмбриоида в области протодермы на границе закладывающихся щитка и апикальной меристемы побега (обозначен
рамкой на детали (а)); (в–е) – фрагменты клеток в центре апикальной части эмбриоида; (ж–к) – фрагменты клеток
базальной части эмбриоида. (а) – СМ, постоянный препарат, гистохимическое окрашивание йодом на крахмал;
(б–л) – ТЭМ. AR – апикальная часть, BR – базальная часть, EW – внешняя оболочка эмбриоида, IS – межклетник.
Остальные обозначения те же, что и на рис. 1–2. Шкала: (а) – 50 мкм, (б, г) – 2 мкм, (в, е, ж, к) – 200 нм, (д) – 100 нм,
(з, и) – 1 мкм.
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Рис. 4. Эмбриоид в фазе органогенеза и сформированный эмбриоид. (а) – общий вид эмбриоида в фазе органогенеза;
(б–ж) – ультраструктурные особенности строения его клеток: (б–г) – фрагменты клеток в области апикальной мери-
стемы побега, (д–е) – фрагменты поверхностных клеток щитка, (ж–з) – клетки базальной части эмбриоида; (з) – об-
щий вид сформированного эмбриоида. (а, б) – СМ, постоянные препараты, гистохимическое окрашивание йодом на
крахмал; (б–ж) – ТЭМ. B – почечка, Cl – колеоптиль, DC – дегенерирующая клетка, Gr – грана, R – корень, RM –
корневая меристема, Sc – щиток, SM – апекс побега. Остальные обозначения те же, что и на рис. 1–3. Шкала: (а) –
100 мкм, (б, ж) – 2 мкм, (в, е) – 500 нм, (г) – 200 нм, (з) – 500 мкм.
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ристематичности) в большинстве своем совпадают
с таковыми у более ранних эмбриоидов, однако
имеются и различия. Так, в клетках апекса побега
и корневой меристемы уменьшается количество
амилопластов и крахмальных зерен (рис. 4б, 4в). В
клетках апекса побега появляются хорошо разви-
тые хлоропласты с тилакоидами, организованны-
ми в граны (рис. 4г). Поверхностные клетки щит-
ка становятся удлиненными, однако мало отли-
чаются от остальных его клеток. И те, и другие
характеризуются наличием большого количества
мелких вакуолей, часть которых содержит элек-
троноплотные включения (рис. 4д). В них выяв-
ляется множество цистерн ЭПР и липидных ка-
пель; присутствуют многочисленные амилопласты
с крупными крахмальными зернами (рис. 4д, 4е).
Клетки базальной части эмбриоида расположены
рыхло, частично подвергаются деструкции; их
амилопласты содержат единичные мелкие крах-
мальные зерна; по всему объему клетки отмечено
большое количество липидных капель (рис. 4ж).

В сформированных эмбриоидах (40–42 сут
культивирования; рис. 4з) содержание крахмала
и липидов не изменяется; в меристемах побегов
и зачатках листьев обнаруживаются хорошо раз-
витые хлоропласты (на рисунке не приведены).

Ультраструктурные характеристики зиготиче-
ских зародышей in vivo. Через 12 ч после искус-
ственного опыления в зародышевом мешке семя-
зачатка обнаруживается зигота, имеющая типич-
ную для пшеницы грушевидную форму (рис. 5а).
Крупное ядро зиготы с конденсированным хрома-
тином и ядрышком с несколькими вакуолями рас-
полагается в апикальной части клетки (рис. 5а, 5б).
Вокруг ядра сосредоточено большое количество

вакуолей, содержащих электроноплотные вклю-
чения (рис. 5б). В перинуклеарном пространстве
обнаруживаются многочисленные органоиды,
представленные некрупными округлыми мито-
хондриями, имеющими незначительно развитые
кристы (рис. 5б, 5в), и амилопластами с 1–3 крах-
мальными зернами (рис. 5б, 5г). В цитоплазме
присутствуют рибосомы – как свободные, так и
собранные в группы (рис. 5в, 5д). ЭПР грануляр-
ный, представлен удлиненными, местами изви-
листыми и расширенными каналами; комплекс
Гольджи представлен стопками диктиосом, отде-
ляющих везикулы (рис. 5д). В цитоплазме обна-
руживаются липидные капли, как правило, со-
бранные группами и ассоциированные с удли-
ненными каналами ЭПР (рис. 5г).

Через 1 сут после опыления зигота делится с
образованием двуклеточного зародыша. С этого
момента начинается фаза бластомеризации заро-
дыша. Дальнейшие деления приводят к формиро-
ванию многоклеточного зародыша с дифферен-
цированным суспензором (рис. 5е).

Клетки собственно зародыша и суспензора от-
личаются по своим ультраструктурным характе-
ристикам.

Клетки апикальной части собственно зароды-
ша – как поверхностные, так и расположенные в
центре, практически не отличаются по своим ха-
рактеристикам, за исключением того, что поверх-
ностные клетки имеют более толстые наружные
оболочки, как и в эмбриоиде на этой стадии раз-
вития (рис. 5е). И те, и другие имеют цитоплазму,
богатую органоидами, и крупное центрально рас-
положенное ядро, нередко характеризующееся
инвагинациями ядерной оболочки (рис. 5ж). В
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клеточных стенках (за исключением более толстых
наружных) отмечаются плазмодесмы (рис. 5з).
Клетки менее вакуолизированы по сравнению с
зиготой (ср. рис. 5ж и 5б). Во многих вакуолях от-
мечается диффузное распределение электроно-
плотного материала, иногда встречаются хлопье-
видные включения (рис. 5ж). В цитоплазме много
свободных рибосом, причем часть рибосом со-
брана в относительно крупные плотные группы
(рис. 5з, 5к). Количество митохондрий увеличи-
вается, а их кристы становятся более развитыми
(рис. 5ж, 5и). Пластиды имеют единичные ламел-
лы; количество и размер крахмальных зерен в них
сильно уменьшается по сравнению с зиготой
(ср. рис. 5и и 5г). В некоторых пластидах начина-
ют формироваться стопки тилакоидов, что, по-
видимому, свидетельствует об их трансформации в
ювенильные хлоропласты (рис. 5к). Наблюдается
пролиферация ЭПР – увеличиваются длина и ко-
личество каналов (рис. 5з–5к). Комплекс Гольджи
активен, представлен группами изогнутых диктио-
сом, отделяющих везикулы. Число диктиосом так-
же увеличивается (рис. 5и). Характерно, что в ци-
топлазме клеток собственно зародыша практиче-
ски полностью отсутствуют липидные капли.

Клетки суспензора, расположенного в базаль-
ной части зародыша, более вакуолизированы по
сравнению с клетками его апикальной части.
Многие вакуоли содержат включения, напомина-
ющие дегенерирующие митохондрии и пластиды
(рис. 5л). В цитоплазме содержится большее ко-
личество амилопластов (с 1–2 небольшими крах-
мальными зернами) (рис. 5м). Присутствуют
многочисленные липидные капли – единичные
или собранные в группы (рис. 5м, 5н). Количе-
ство митохондрий в местах концентрации липид-
ных капель небольшое (рис. 5н).

С момента заложения щитка и апекса побега
(рис. 6а) зародыш переходит к фазе органогенеза.
В начале этой фазы (7–9 сут после опыления)
клетки меристемы побега характеризуются нали-
чием крупного центрально расположенного ядра
с равномерно распределенным конденсирован-
ным хроматином и 1–2 ядрышками (рис. 6б).
Ядерная оболочка имеет инвагинации (рис. 6б,
6в). В цитоплазме отмечается наличие небольшого
числа мелких вакуолей, содержащих электроно-
плотные везикулярные включения (рис. 6б). Ци-
топлазма содержит большое число свободных ри-
босом. Наблюдается дезагрегация рибосомальных

Рис. 5. Зигота и зародыш в фазе бластомеризации. (а) – общий вид зиготы; (б–д) – ультраструктурные особенности
строения клетки зиготы в области ядра и прилегающей цитоплазмы; (е) – общий вид зародыша в фазе бластомериза-
ции; (ж–к) – ультраструктурные особенности строения центральных клеток в его апикальной части (обозначено рам-
кой на детали (а)); (л–н) – ультраструктурные особенности строения клеток в его базальной части (в области суспен-
зора). (а, е) – СМ, постоянные препараты, гистохимическое окрашивание Шифф-йодной кислотой (а) и йодом (е) на
крахмал; (б–д, ж–н) – ТЭМ. S – суспензор, Vs – везикула комплекса Гольджи, Z – зигота. Остальные обозначения те
же, что и на рис. 1–4. Шкала: (а) – 20 мкм, (б, ж, л) – 2 мкм, (в, д, з, к) – 200 нм, (г, и, н) – 500 нм, (е) – 10 мкм, (м) – 1 мкм.
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групп, вследствие чего количество последних умень-
шается (рис. 6г). В цитоплазме вновь обнаруживают-
ся небольшие амилопласты с 1–3 крахмальными
зернами (рис. 6б), а также присутствуют ювениль-
ные хлоропласты, степень развития и количество
которых сопоставимы с таковыми на предыдущей
фазе развития (рис. 6г). Митохондрии становятся
более ювенильными, чем во время фазы бластоме-
ризации (рис. 6в, 6г). Длинные каналы ЭПР часто
формируют концентрические образования (рис. 6в).
Комплекс Гольджи активен, расположен вдоль кле-
точных стенок (рис. 6г). В цитоплазме снова появля-
ются одиночные липидные капли (рис. 6в).

Клетки щитка в центральной его части сильно
вакуолизированы. В их мелких вакуолях (как и в
клетках центральной части эмбриоида на анало-
гичной стадии развития) отмечается диффузное
содержимое (рис. 6д). В цитоплазме содержится
большое количество цистерн комплекса Гольджи
с везикулами (рис. 6е). В пластидах содержатся
крахмальные зерна; митохондрии имеют хорошо
развитые внутренние мембраны (рис. 6е). По пе-
риферии клеток располагаются длинные каналы
ЭПР, которые ассоциированы с многочисленны-

ми липидными каплями, расположенными вдоль
плазмалеммы (рис. 6е, 6ж).

Клетки суспензора также сильновакуолизиро-
ваны. В них отмечается процесс автолиза, что
приводит к началу деструкции клеток (рис. 6з).

В формирующемся зародыше (15–17 сут после
опыления, рис. 6и) клетки щитка содержат более
крупные, по сравнению с предыдущей стадией,
амилопласты, которые аккумулируют крахмал
(рис. 6к). В клетках апекса побега единичные хло-
ропласты становятся хорошо развитыми (рис. 6л).

В морфологически сформированном зароды-
ше (21–23 сут после опыления, рис. 6м) в клетках
почечки значительно уменьшается число каналов
ЭПР (рис. 6н). В клетках всех органов отмечается
исчезновение рибосом, собранных в группы (на-
пример, рис. 6н).

ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно полученным данным ультраструк-
турного анализа, процессы микроспориального
эмбриодогенеза in vitro и зиготического эмбрио-

Рис. 6. Зародыш в фазе органогенеза и сформированный зародыш. (а) – общий вид зародыша в начале фазы органо-
генеза; (б–з) – ультраструктурные особенности строения его клеток в области формирующейся апикальной меристе-
мы побега (б–г), субэпидермальных клеток щитка (д–ж) и суспензора (з); (и) – общий вид зародыша в конце фазы
органогенеза; (к) – ультраструктурные особенности строения субэпидермальных клеток его щитка; (л) – сформиро-
ванный хлоропласт в клетке апикальной меристемы побега зародыша в конце фазы органогенеза; (м) – общий вид
сформированного зародыша; (н) – ультраструктурные особенности строения клетки апикальной меристемы его по-
чечки. (а, и, м) – СМ, постоянные препараты, гистохимическое окрашивание йодом на крахмал; (б–з, к, л, н) – ТЭМ.
Ch – хлоропласт. Остальные обозначения те же, что и на рис. 1–5. Шкала: (а) – 25 мкм, (б–г, к) – 500 нм, (д, з) – 2
мкм, (е, ж, л, н) – 200 нм, (и) – 50 мкм, (м) – 100 мкм.
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генеза in vivo пшеницы характеризуются опреде-
ленным сходством.

Одно из таких общих свойств – высокая мета-
болическая активность инициальных клеток как
эмбриоидов, так и зародышей пшеницы. Так, силь-
новакуолизированные микроспоры и деполяризо-
ванные микроспоры на ранних этапах культивиро-
вания in vitro характеризуются синтетической актив-
ностью. Оболочка ядра нередко имеет инвагинации,
что увеличивает площадь контакта ядра и цитоплаз-
мы. Отмечен контакт ядерной оболочки с конденси-
рованным хроматином, что свидетельствует о функ-
ционировании примембранного хроматина, с кото-
рым связывают инициацию репликации, а в
некоторых случаях и транскрипцию ДНК (Ченцов,
2004). Сходные данные по ультраструктуре сильно-
вакуолизированных и деполяризованных микро-
спор, а также клеток ранних эмбриоидов, находя-
щихся в пределах оболочки микроспор, получены
для кукурузы (Barnabas et al., 1987; Góralski et al.,
2005) и пшеницы (Bonet, Olmedilla, 2000; Carreda et
al., 2000; Maraschin et al., 2005). Однако Ф. Бонэ, А.
Олмедилла (Bonet, Olmedilla, 2000) показали, что у
пшеницы в цитоплазме как инициальных микро-
спор, так и микроспор, подвергающихся первому
симметричному делению, число рибосом уменьша-
ется, что указывает на снижение интенсивности про-
цессов синтеза белков и мРНК при смене програм-
мы развития этих клеток с гаметофитной на споро-
фитную. В целом, важный вопрос о зависимости
индукции спорофитной программы развития ини-
циальных клеток-микроспор от их метаболической
активности требует дальнейшего исследования.

Аналогичные ультраструктурные характери-
стики, свидетельствующие о высокой метаболи-
ческой активности, отмечены и у инициальной
клетки зародыша пшеницы – зиготы.

В начале фазы бластомеризации эмбриоид
пшеницы еще находится в пределах оболочки
микроспоры, которая утолщается, что выявлено
также у эмбриоидов кукурузы (Barnabas et al.,
1987) и пшеницы (Bonet, Olmedilla, 2000).

Выявлено также, что в этой фазе развития
внутренние клеточные стенки и эмбриоидов и за-
родышей пшеницы характеризуются наличием
плазмодесм. Наличие плазмодесм в клеточных
стенках эмбриоидов/зародышей вполне объяс-
нимо, поскольку плазмодесмы обеспечивают тес-
ную связь между клетками и опосредуют передачу
факторов, обеспечивающих рост, деления и диф-
ференциацию (Plasmodesmata …, 1999).

Клетки как эмбриоидов, так и зародышей
пшеницы в фазе бластомеризации и в начале фа-
зы органогенеза, как и их инициальные клетки,
характеризуются высокой метаболической актив-
ностью, необходимой для синтеза конституцион-
ных веществ в ходе воспроизводящих делений,
приводящих к увеличению числа клеток эмбрио-
идов/зародышей. Это подтверждается наличием
в клетках эмбриоидов/зародышей пшеницы хо-

рошо развитых митохондрий и пластид. Кроме
того, в цитоплазме клеток эмбриоидов/зароды-
шей визуально возрастает количество и длина
цистерн ЭПР. Агранулярный ЭПР располагает-
ся, как правило, между липидными каплями, и,
по-видимому, участвует в их синтезе. Пролифе-
рация агранулярного ЭПР связана с синтезом
материалов, необходимых для построения кле-
точных стенок (Банникова и др., 1991). В этом
процессе также участвует комплекс Гольджи, ак-
тивность которого в клетках эмбриоидов/заро-
дышей возрастает, что проявляется в появлении
везикул, отделяемых от его цистерн. Наличие ци-
стерн гранулярного ЭПР, а также возрастание чис-
ла полисом связывают с активным синтезом белка
(Ченцов, 2004). Выявленное в клетках эмбриои-
дов и зародышей на этих фазах развития возрас-
тание количества митохондрий, усложнение их
внутренней мембранной структуры и расположе-
ние их рядом с липидными каплями, возможно,
свидетельствует о возрастании энергозатрат кле-
ток, как это показано на других растениях и для
других органов (Ченцов, 2004).

Во время фазы бластомеризации клетки эм-
бриоидов и зародышей пшеницы характеризуются
наличием большого количества вакуолей. Анало-
гичные данные получены другими авторами при ис-
следовании ранних эмбриоидов кукурузы, полагаю-
щими, что вакуоли выполняют функцию выведения
из клетки продуктов жизнедеятельности, поскольку
в них обнаруживаются различные включения
(Barnabas et al., 1987). Вероятно, и вакуоли клеток
эмбриодов/зародышей пшеницы в фазе бластоме-
ризации выполняют аналогичную функцию.

Начиная с фазы органогенеза, вакуоли сохраня-
ются только в клетках базальной части эмбриоидов
и суспензора зародышей пшеницы. Высказано
мнение о том, что вакуоли в суспензоре зародыша
служат как автолитические компартменты, участву-
ющие в деструкции этого органа (Taylor, Vasil, 1995).
Вполне вероятно, что и в эмбриоидах/зародышах
пшеницы вакуоли играют аналогичную роль.

И у эмбриоида, и у зародыша пшеницы выяв-
лены хлоропласты, хорошо развитые в клетках их
апексов побегов в конце фазы органогенеза. Эти
данные, вероятно, позволяют охарактеризовать эм-
бриоиды и зародыши изученного сорта пшеницы
как обладающие свойством хлорофиллоносности, а
пшеницу отнести к группе хлороэмбриофитов –
растений, зародыш (и эмбриоид – Авт.) которых
содержит хлорофилл (Жукова, 1992; Puthur et al.,
2013). Хлорофиллоносность зародыша in vivo широ-
ко распространена среди цветковых растений, од-
нако у пшеницы ранее не была описана, согласно
сводке (Жукова, 1997). Специфика “эмбриональ-
ного” фотосинтеза заключается в том, что он на-
правлен прежде всего на накопление в формирую-
щихся семенах запасных питательных веществ, а
синтезируемые в световых реакциях АТФ и
НАД(Ф) ⋅ Н расходуются главным образом на пре-
вращение поступающей из материнского растения
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сахарозы в жирные кислоты (Смоликова, Медве-
дев, 2016). По-видимому, и в культивируемых на
свету эмбриоидах фотосинтез направлен на те же
цели, а синтезируемые АТФ и НАД(Ф) ⋅ Н расхо-
дуются на биохимические превращения входящей
в состав питательной среды сахарозы. В то же вре-
мя, в отличие от эмбриоида, явно зеленой окраски
почечки зародыша не наблюдалось ни на одной из
стадий развития, видимо, в силу единичности хло-
ропластов в клетках апекса побега.

Наряду со значительным сходством в уль-
траструктурных характеристиках клеток, разви-
вающихся эмбриоидов и зародышей пшеницы,
выявлены и их определенные различия.

Если описанные выше ультраструктурные ха-
рактеристики сохраняются в клетках эмбриоидов
на всем протяжении их развития, то в клетках за-
родышей в конце фазы органогенеза длина ци-
стерн ЭПР значительно уменьшается, что, по-ви-
димому, связано с подготовкой зародыша к перио-
ду покоя, отсутствующему в развитии эмбриоида
in vitro. С подготовкой к периоду покоя также мож-
но связать увеличение в цитоплазме клеток заро-
дышей количества свободных рибосом, а также
ювенилизацию митохондрий.

Следующее отличие состоит в присутствии в
клетках эмбриоидов липидных капель (локализо-
ванных, как правило, вдоль клеточной стенки) в
количествах, визуально намного превышающих
это значение у клеток зародышей. В литературе
имеются данные о значительном уменьшении ко-
личества липидных капель в клетках зародышей
злаков к началу фазы органогенеза и возрастании
их количества в клетках щитка сформированного
зародыша перед его вступлением в период покоя
(Банникова и др., 1991; Taylor, Vasil, 1995). Этот
факт укладывается в представление о том, что ис-
пользование инициальных запасов липидов для
энергозатрат клеток в определенные фазы разви-
тия зародыша и последующая их аккумуляция в
качестве запасных веществ характерны для эм-
бриогенеза покрытосемянных растений (Банни-
кова и др., 1991; Наумова, 1997; Raghavan, 1997).

В клетках эмбриоидов пшеницы визуально от-
мечается высокое содержание липидов на протя-
жении всего развития начиная с фазы органоге-
неза. Ряд исследователей также выявили большое
количество липидных капель в клетках глобуляр-
ных эмбриоидов пшеницы (Bonet, Olmedilla,
2000) и кукурузы (Tsay et al., 1986; Barnabas et al.,
1987; Góralski et al., 2005). В целом, наличие липи-
дов, по-видимому, является общим характерным
признаком развивающихся микроспориальных
эмбриоидов злаков. Высказано мнение, что спо-
собность к синтезу и использованию липидов мо-
жет быть следствием переключения программы
развития инициальных микроспор с гаметофит-
ной на спорофитную (Tsay et al., 1986; Barnabas
et al., 1987). Б. Барнабас с соавт. (Barnabas et al.,
1987) считают, что аккумуляция липидов вызвана

скорее программированной деградацией тапеталь-
ного слоя стенки пыльника или мембран микро-
спор, чем их синтезом de novo. В нашем случае нали-
чие удлиненных каналов агранулярного ЭПР среди
липидных капель позволяет предположить, что этот
органоид осуществляет интенсивный синтез липи-
дов для энергетический потребностей активно деля-
щихся клеток эмбриоида. Об этом свидетельствует и
присутствие возле групп липидных капель митохон-
дрий с хорошо развитыми кристами. Исходя из вы-
шеизложенного, можно полагать, что липиды пред-
ставляют собой альтернативный источник энергии,
необходимой для осуществления активных клеточ-
ных делений в процессе формирования и последую-
щего прорастания эмбриоидов в отсутствии эндо-
сперма.

Еще одна отличительная черта ультраструктур-
ных характеристик клеток эмбриоидов пшеницы
состоит в иной, по сравнению с зародышами, ди-
намике синтеза крахмала в клетках в процессе раз-
вития. У ранних зародышей пластидом представ-
лен, как правило, небольшими амилопластами с
единичными мелкими крахмальными зернами,
начало аккумуляции крахмала отмечается только к
концу фазы органогенеза в клетках щитка. В отли-
чие от зародышей, начало аккумуляции крахмала в
клетках эмбриоидов наблюдается уже на стадии
инициальной клетки-микроспоры; количество
крахмала визуально увеличивается во всех органах
и тканях эмбриоида по мере его развития. Сход-
ные данные получены при изучении инициаль-
ных клеток эмбриоидов у кукурузы (Barnabas
et al., 1987; Góralski et al., 2005) и пшеницы (Bonet,
Olmedilla, 2000; Carreda et al., 2000).

Многими авторами высказано мнение, что
именно микроспоры, содержащие большое коли-
чество крахмала, дают начало эмбриоидам, по-
скольку наличие крахмала – это энергетическое
обеспечение процесса клеточных делений (Dunwell,
Sunderland, 1974; Barnabas et al., 1987; Carreda et al.,
2000). Однако C. Карреда с соавт. (Carreda et al.,
2000) показали, что в культивируемых микроспорах
ячменя существует две программы развития пла-
стид. Первая программа ведет к их дифференциации
по пути амилопластов, которые интенсивно накап-
ливают крахмал, утрачивают тилакоиды и способ-
ность к делениям, т.е. следуют гаметофитной про-
грамме развития, и эта программа развития необра-
тима. При второй программе пластиды в начале
культивирования утрачивают крахмал и в дальней-
шем способны превращаться в хлоропласты, т.е. со-
храняют способность к дедифференциации и разви-
тию по спорофитной программе. Следует отметить,
что в обоих случаях микроспоры реализуют споро-
фитную программу развития, ведущую к формиро-
ванию эмбриоидов и в дальнейшем – растений-ре-
генерантов (альбиносных в первом случае и зеле-
ных – во втором).

Наличие большого количества крахмала в клет-
ках изученных эмбриоидов пшеницы отмечено и на
более поздних фазах их развития, что соответствует
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литературным данным как по пшенице, так и по
другим представителям цветковых растений (Rah-
man, 1993; Reynolds, 1993; Hause et al., 1994; Yeung
et al., 1996; Palmer, Keller, 1997; Сельдимирова, 2013).

В состав питательных сред для получения мик-
роспориальных эмбриоидов в качестве осморегу-
лятора и источника углерода нередко включают
сахарозу (Dunwell, 2010 и мн.др.). Сахароза легко
поглощается клетками, так как ее молекула спо-
собна без расщепления проникать через клеточ-
ные мембраны с помощью специфических пере-
носчиков. При этом поглощенная сахароза может
запасаться в вакуолях культивируемых клеток
или превращаться в крахмал и запасаться в их
пластидах (Ilic-Grubor et al., 1998).

Известно, что превращение сахарозы в крахмал
контролируется рядом ферментов. Один из ключе-
вых ферментов – сахарозосинтаза (СС, КФ 2.4.1.13)
(Дэй, 2010). Имеются данные, что индолил-3-ук-
сусная кислота может оказывать прямое активиру-
ющее воздействие на сахарозосинтазу (Туркина,
Соколова, 1972). В состав индукционной среды для
микроспориального эмбриоидогенеза in vitro пше-
ницы входит синтетический аналог индолил-3-
уксусной кислоты – 2,4-дихлорфеноксиуксусная
кислота. Не исключено, что этот синтетический
ауксин может оказывать такое же действие на саха-
росинтетазу, как и индолил-3-уксусная кислота.

Согласно мнению ряда авторов (Rahman, 1993;
Ilic-Grubor et al., 1998b; Yeung et al., 1996), накопление
крахмала в клетках эмбриоидов – следствие избы-
точной концентрации сахарозы в питательной среде.
Такая избыточность не может не оказывать воздей-
ствия на содержимое клеток и тканевую структуру
эмбриоидов. Это мнение подтверждается, например,
тем фактом, что зиготические зародыши рапса, из-
влеченные из семязачатка на торпедовидной фазе
развития и культивируемые in vitro в течение 2-х не-
дель на среде, содержащей сахарозу, аккумулировали
крахмальные зерна таким же образом, что и микро-
спориальные эмбриоиды (Rahman, 1993).

Для устранения аккумуляции крахмала как
предполагаемого результата влияния сахарозы
K. Илик-Грубор с соавт. (Ilic-Grubor et al., 1998)
предприняли попытку культивирования микро-
спор рапса на среде с высоким содержанием по-
лиэтиленгликоля в качестве осморегулятора и
среде с очень ограниченным содержанием саха-
розы в качестве источника углевода. Установле-
но, что эмбриоиды, культивируемые на первом
варианте среды, имели морфологию, сходную с
таковой зиготических зародышей в соответству-
ющей фазе развития. Эмбриоиды же, культиви-
руемые на втором варианте среды, отличались от
зиготических зародышей по размеру, окраске,
строению семядолей и аккумулировали крахмал,
что подтверждает данные о зависимости этого
процесса от воздействия внешних условий.

Однако при изучении соматического эмбрио-
идогенеза in vitro у двух видов ели было выявлено,

что варьирование типов углеводов и их количе-
ства в питательной среде не влияет на концентра-
цию эндогенного крахмала в эмбриоидах (Iraqi,
Tremblay, 2001). При микроразмножении хосты
также отмечено отсутствие влияния концентра-
ции сахарозы в питательной среде на содержание
крахмала в клетках эксплантов (Gollagunta et al.,
2004). Таким образом, этот вопрос требует даль-
нейших исследований.

В условиях in vivo сахароза поступает в зародыш
из окружающих материнских тканей и использует-
ся, наряду с другими веществами, на дыхание и по-
строение тела зародыша. Количество потребляемой
сахарозы определяется созревающими семенами,
представляющими собой мощные аттрагирующие
центры. Состояние таких центров и определяет ве-
личину запроса семян на сахарозу, источником ко-
торой является фотосинтез. Если внешние условия
не лимитируют фотосинтез, то ведущая роль в его
детерминации принадлежит именно процессам
новообразования и роста структур (Медведев,
2004). Кроме того, углеводы служат в качестве ос-
новного энергетического источника для клеточ-
ных делений зародыша, а при прорастании семян
продукты расщепления крахмала быстро исполь-
зуются на дыхание и различные синтетические
процессы (Наумова, 1997). В целом, физиологи-
ческие механизмы, подготавливающие растяже-
ние клеток при прорастании, функционируют
только на фоне энергетической обеспеченности и
поступления веществ из собственных запасных
фондов (Обручева, Антипова, 1997; Liu et al., 2006).
Поэтому, на наш взгляд, нельзя исключать возмож-
ность того, что аккумуляция крахмала эмбриоида-
ми с самого начала их развития служит для создания
энергетического ресурса, который может быть
быстро востребован микроспориальным эмбриои-
дом в надлежащий период развития in vitro.

Хорошо известно, что в условиях in vivo функ-
цию источника энергии для развивающегося за-
родыша выполняет эндосперм. Можно предпо-
ложить, что часть клеток эмбриоида пшеницы,
формирующегося в отсутствии эндосперма, при-
нимает на себя его функцию. Такое предположе-
ние согласуется с данными некоторых авторов
(Testillano et al., 2002; Maraschin et al., 2005; Pulido
et al., 2006), которые показали, что эмбриоиды
кукурузы состоят из двух доменов – зародышево-
го и “эндоспермоподобного”, различающихся
паттернами экспрессии генов, размерами, строе-
нием клеток и выполняющих разные функции
(так, “эндоспермоподобный домен” выполняет
запасающие функции). В эмбриоидах кукурузы
были выявлены гены, для которых характерны
специфические временные и пространственные
паттерны экспрессии во время раннего зиготиче-
ского эмбриогенеза: ESR, ZmAE1 и ZmAE3 (экс-
прессируются на микропилярном конце эндо-
сперма), OCL3 (экспрессируется в суспензоре),
LTP2 (экспрессируется в протодерме); установле-
но, что специфичные для эндосперма и собствен-
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но зародыша гены экспрессировались в разных ча-
стях эмбриоидов (Magnard et al., 2000; Massonneau
et al., 2005; Testillano et al., 2002). Аналогичные дан-
ные получены и в результате гистологического
анализа ранних эмбриоидов других злаков, также
выявившие наличие в них двух доменов, различа-
ющихся по структурным характеристикам состав-
ляющих их клеток (Bonet, Olmedilla, 2000; Ramirez
et al., 2001; Góralski et al., 2005; Maraschin et al., 2005;
Dubas et al., 2010). Кроме того, в ранних эмбриоидах
ячменя, полученных в культуре изолированных
микроспор in vitro, обнаружены гордеины – основ-
ные запасные белки эндосперма (Pulido et al., 2006),
что также свидетельствует о наличии в эмбриоидах
групп клеток, аналогично эндосперму выполняю-
щих функцию аккумуляции крахмала для созда-
ния энергетического ресурса.

Микроспориальный эмбриоидогенез in vitro
следует рассматривать как детерминированный и
пластичный процесс, направленный на опреде-
ленный результат – формирование нормального
растения-регенеранта. Пластичность выражает-
ся, в том числе, и во включении в метаболизм аль-
тернативных путей, направленных на создание
энергетических ресурсов для развития и роста эм-
бриоида в отсутствии эндосперма. Эти процессы
можно рассматривать в качестве поливариантно-
сти решения задач (Батыгин, 1986), направлен-
ных на реализацию системы надежности орга-
низма (Гродзинский, 1983; Батыгин, 1986; Весе-
ловский, 1987; Batygina, 2012; Батыгина, 2014).

Сходство в развитии микроспориальных эм-
бриоидов in vitro и зиготических зародышей in vi-
vo, в том числе сходство ультраструктурных харак-
теристик их клеток, подтверждает выдвинутую
Т.Б. Батыгиной (1987, 1997, 2014) с использовани-
ем системного подхода концепцию об универсаль-
ности процессов морфогенеза растений in vivo,
in situ и in vitro независимо от типа репродуктив-
ной структуры, способа репродукции и условий
произрастания. Как полагает автор, такая уни-
версальность должна проявляться уже начиная
со строения инициальных клеток различных ре-
продуктивных структур. Действительно, соглас-
но полученным светооптическим и ультраструк-
турным данным, и сильновакуолизированная
микроспора (инициальная клетка эмбриоидоге-
неза in vitro) и зигота (инициальная клетка эм-
бриогенеза in vivo) характеризуются таким струк-
турным свойством, как полярность строения, т.е.
существование функционально значимых асим-
метричных структур, образующихся в ответ на
действие векторизованных стимулов, внешних
или внутренних (Медведев, Шарова, 2011). В ходе
дальнейшего развития такая полярность обуслов-
ливает постепенное формирование апикально-
базальной организации, дифференциацию апи-
кального и базального полюсов, апексов побега и
корня и у эмбриоидов и у зародышей. Кроме того,
и эмбриоиду, и зародышу присущи клеточная и ги-
стологическая (“гистогенная”) дифференциация.

Эмбриоиды и зародыши проходят одинаковые фа-
зы развития: инициальная клетка – бластомериза-
ция – органогенез – сформированная структура. У
эмбриоида и зародыша формируются идентичные
органы, при этом их формирование в целом сходно
по последовательности и способу заложения. На
всем протяжении развития эмбриоида и зародыша,
начиная с инициальной клетки, выявлено и несо-
мненное сходство ультраструктурных характери-
стик составляющих их клеток.

Такая универсальность, несмотря на опреде-
ленные специфические черты, позволяет предло-
жить использование развивающихся in vitro мик-
роспориальных эмбриоидов в качестве модели
для изучения цитофизиологии развития зиготи-
ческих зародышей in vivo.
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Ultrastructures of in vitro microspore-derived embryoids and in vivo zygotic embryos of spring wheat have been
analyzed and compared. Along with the similarity of ultrastructural characteristics of embryoid and embryo cells
at the corresponding developmental stages, some differences have been revealed. Unlike embryos, embryoid cells
are characterized by lipid inclusions and numerous mitochondria with well-developed internal membranes. Ac-
cording to our hypothesis, lipids represent an alternative energy source required for active cell divisions in the form-
ing embryoids. Unlike embryos, since the earliest developmental stages, embryoid cells accumulate a significant
amount of starch and then utilize it during the organogenesis and germination. A conclusion has been made that
embryoid cells create their own reserve of carbohydrates, which is then mobilized during their development. The
concept of T.B. Batygina (1987, 1997, 2014) about the universal character of the plant morphogenesis in vivo, in
situ, and in vitro has been confirmed. The prospects for the use of microspore embryoidogenesis in vitro as a model
to study cytophysiological aspects of zygotic embryogenesis in vivo are discussed. 

Keywords: Triticum aestivum L., microspore, in vitro embryoidogenesis, in vivo embryogenesis, cell ultra-
structure, reserve starch and lipids


