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В статье изложены результаты анализа имеющихся данных по размножению растений класса Pin-
opsida (половая репродукция и бесполая – апомиксис). Рассмотрены возможности реализациии
апомиксиса у хвойных. Этот способ бесполого размножения проявляется при нарушении формиро-
вания семян. Особым типом репродукции у хвойных является соматический эмбриогенез в культуре
in vitro. Показано, что переход соматических клеток к тотипотентному и эмбриогенному состоянию
у хвойных происходит на морфогенетическом, физиолого-биохимическом и молекулярно-генети-
ческом уровнях. Установлена общность морфогенетических процессов, лежащих в основе сомати-
ческого и зиготического эмбриогенеза. Рассматривается место соматического эмбриогенеза в
системе репродукции хвойных.
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ВВЕДЕНИЕ
Растения демонстрируют высокую пластич-

ность и индивидуальную изменчивость способов
репродукции: у них наблюдается как половое раз-
множение, так и бесполое – апомиксис. У расте-
ний отдела Pinophyta (класс Pinopsida) имеется не-
сколько форм апомиксиса: развитие асексуального
зародыша, полиэмбриония и кливаж. У голосемен-
ных растений, особенно видов семейства Pinaceae,
ярко проявляется так называемая “кливажная по-
лиэмбриония” (cleavage polyembryony), при кото-
рой сформированный из зиготы эмбрион разделя-
ется на четыре зародыша (Singh, 1978; Третьякова,
1990).

Особым типом репродукции у данного класса
растений является соматический эмбриогенез, от-
крытый у Picea abies в 1985 году в культуре in vitro
(Hakman et al., 1985). Переход соматических кле-
ток к тотипотентному и эмбриогенному состоя-
нию у хвойных в настоящее время активно изуча-
ется на морфогенетическом, физиолого-биохими-
ческом и молекулярно-генетическом уровнях (von
Aderkas et al., 1991; Tretyakova et al., 2019; Peng et al.,
2020). Показана общность морфогенетических
процессов, лежащих в основе зиготического и со-

матического эмбриогенеза хвойных (von Aderkas
et al., 1991; Tretyakova, Park, 2018). Репродуктивная
система Coniferous, также, как и других живых орга-
низмов, направлена на выживание видов и способ-
ность их оставлять потомство.

В данной статье проводится анализ законо-
мерностей половой репродукции хвойных и воз-
можность реализации различных форм апомиксиса
у данного класса растений (в сравнении с известны-
ми формами апомиксиса у цветковых растений), а
также рассматривается место соматического эм-
бриогенеза в системе репродукции растений.

ПОЛОВАЯ РЕПРОДУКЦИЯ
Половая репродукция лежит в основе размно-

жения хвойных также, как и значительного боль-
шинства эукариот. Несмотря на разную продолжи-
тельность генеративного цикла у видов хвойных,
развитие репродуктивных структур у данного клас-
са растений идет однообразно на морфологиче-
ском уровне (Singh, 1978). В год, предшествующий
опылению, происходит заложение флоральных
меристем. Весной следующего года идут процес-
сы микро- и мегаспорогенеза, формирование га-
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метофитов, затем оплодотворение и эмбриогенез,
завершающийся развитием зрелых семян. У Pinus
от опыления до оплодотворения проходит 1 год, у
Abies, Larix, Picea 30–40 дней (Третьякова, 1990).
Ход эмбрионального развития обусловлен видовой
спецификой, внутренними свойствами организма
(физиолого-биохимическими и молекулярно-гене-
тическими), а также находится под влиянием внеш-
ней среды. Кульминационными моментами в про-
цессе развития генеративных структур у хвойных,
также как у других растений, являются процессы
опыления и оплодотворения. Опыление стимули-
рует развитие семяпочки, а процесс сингамии –
развитие зародыша. У хвойных в период опыле-
ния гаплоидные клетки мужского гаметофита
вступают в контакт с тканями диплоидного спо-
рофита – нуцеллуса. Однако в этот период жен-
ский и мужской гаметофиты у большинства хвой-
ных, относящихся к представителям Abies, Larix,
Picea и Pinus развиваются автономно. В их семя-
почках может происходить мегаспорогенез и да-
же начальные этапы развития женского гамето-
фита (Третьякова, 1990). Успешное дальнейшее
развитие многоядерного женского гаметофита у
данных видов наблюдается только при прораста-
нии пыльцы в ткань нуцеллуса. Тесная связь меж-
ду опылением семяпочек и развитием женского
гаметофита отмечена у Pinus sylvestris. У предста-
вителей данного вида процесс мегаспорогенеза и
развития женского гаметофита происходит толь-
ко после опыления семяпочек первого года раз-
вития (через 7–10 дней после опыления). В семя-
почках, в которых прорастание пыльцы не идет,
женский гаметофит не развивается, и семяпочки
деградируют (Третьякова, 1990). Выявлено, что в
неопыленных семяпочках сосны обыкновенной
разрастаются клетки тапетума, прилегающие к
мегаспоре. Разрастающийся тапетум сдавливает
мегаспороцит, что приводит к его гибели (Sarvas,
1962). Р. Сарвас (Sarvas, 1962) не исключал воз-
можность конкуренции пыльцевых трубок при
прорастании их в ткань нуцеллуса. Любое несоот-
ветствие в ритмах и фазах развития мужских и
женских генеративных структур приводит к сбою
и возможной остановке эмбрионального разви-
тия. Следовательно, микро- и мегагаметофиты
должны распознавать друг друга, а это не всегда
происходит в случае межвидовой гибридизации.
Именно в эти периоды проявляются процессы
несовместимости, наблюдаемые при контроли-
руемом опылении и особенно межвидовой ги-
бридизации у хвойных (Sarvas, 1962; Tretyakova,
Lukina, 2017). Спорофитная ткань нуцеллуса дли-
тельное время разделяет мужской и женский га-
метофиты: у Abies, Larix, Picea около 40 дней, у Pi-
nus – около года, т.е. тесного контакта между гаме-
тофитами за этот период не происходит. Только в
период созревания архегониев (за 7–10 дней до

оплодотворения) происходит вторичный рост
пыльцевых трубок и оплодотворение яйцеклеток.

Зиготический эмбриогенез хвойных может
быть разделен на три основные фазы: проэмбрио-
генез, ранний эмбриогенез и поздний эмбриоге-
нез (Singh, 1978). Проэмбриогенез (proembryogeny)
включает все стадии развития проэмбрио до удли-
нения суспензора, ранний эмбриогенез – включа-
ет стадии после удлинения суспензора и до зало-
жения меристемы корня, поздний эмбриогенез –
начинается от заложения меристем корня и побега
и включает все последующие события до форми-
рования зрелого зародыша с хорошо развитыми
семядолями (Singh, 1978).

У хвойных растений возможны множествен-
ные пути реализации их репродуктивного потен-
циала: полиархегониальность, полиэмбриония и
кливаж, а также асексуальное возникновение за-
родыша. У видов семейства Pinaceae образуется
от двух до четырех архегониев, в которых развива-
ются зрелые яйцеклетки. Оплодотворение всех
яйцеклеток в пределах семязачатка приводит к
возникновению простой (simple) или архегони-
альной (archegonial) полиэмбриониии (Singh,
1978). Наряду с простой полиэмбрионией у видов
Pinaceae и особенно рода Рinus, характерно про-
явление кливажной полиэмбрионии (Buchholz,
Dogra, 1967). Кливажная полиэмбриония (cleav-
age polyembryony) – это регулярный и организо-
ванный феномен. В результате кливажа в корро-
зийной полости мегагаметофита происходит рас-
щепление инициалей каждого эмбрио на четыре
самостоятельные идентичные единицы (четыре
зародыша). Таким образом, в результате простой
и кливажной полиэмбрионии у видов семейства
Рinaceae в одном мегагаметофите может разви-
ваться до 16 зародышей, полученных от разных
опылителей (Третьякова, 1990).

На любом этапе репродуктивного цикла хвой-
ных могут произойти нарушения в эмбриональ-
ном процессе. Прежде всего, к нарушению поло-
вой репродукции и развитию стерильности приво-
дит отсутствие опыления семяпочек или опыление
их нежизнеспособной пыльцой. К развитию сте-
рильности пыльцы приводят, как правило, засуха
в период заложения флоральных меристем, про-
должительные теплые осени и оттепели в зимний
период, заморозки при прохождении мейоза и
дождливая погода в период лета пыльцы (Noskova
et al., 2009). Кроме того, встречаются отдельные
деревья, которые продуцируют стерильную пыль-
цу или имеют нарушения в процессе мегаспоро-
генеза, в результате которого женский гаметофит
не развивается (Третьякова, 1990). Деградацион-
ные процессы часто развиваются в семяпочках
второго года у Pinus sylvestris, в период, когда тес-
ного взаимодействия между гаметофитами нет.
Однако именно в этот период происходит образо-
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вание клеточного мегагаметофита и архегониев и
стремительное увеличение размеров женского га-
метофита (в 6–7 раз) (Третьякова, 1990). Такая
интенсификация роста сопровождается усилением
обменных процессов в семяпочке и зародышевом
мешке, в первую очередь трофических и гормо-
нальных (Минина, Ларионова, 1989). Вероятно,
при такой напряженности ростовых и физиологи-
ческих процессов в мегагаметофите воздействие
неблагоприятых факторов среды могут привести к
ослабленности женского гаметофита и развитию
пустых семян (Третьякова, 1990). Особенно ярко
деградационные процессы проявляются в пред-
сингамный период, когда нарушается синхрон-
ность развития гаметофитов. Развитие женского
гаметофита может остановиться на стадии сво-
бодноядерного гаметофита или вакуолизирован-
ных архегониев. Мегагаметофит разрушается и
формируются пустые семена (Третьякова, 1990).
Такое явление наблюдалось у уникальных дере-
вьев Рinus sibirica с однолетним репродуктивным
циклом (Третьякова, 1990; Tretyakova, Lukina, 2016)
и межвидовой гибридизации Р sibirica × P. armandii,
P. parviflora, P. strobus, P. wallichiana, P. hokkaidens,
P. cembra (Tretyakova, Lukina, 2016).

Согласно Koski (1973), пустые семена у Pinus
sуilvestris и Рicea abies могут служить индикатором
проявления летальных аллелей, действующих на
стадии эмбриогенеза. Пустые семена могут быть
своеобразным свидетельством наличия генетиче-
ского груза при перекрестном опылении и осо-
бенно самоопылении. При самоопылении опло-
дотворение обычно происходит (Orr-Owing, 1957;
Sarvas, 1962; Hagman, Mikkola, 1963; Koski, 1973;
Tretyakova et al., 2014). Однако развитие прекра-
щается в период формирования инбридинговых
зародышей, что и приводит к пустосемянности. У
хвойных нет механизма, который бы ингибировал
самооплодотворение (Koski, 1973). Не опровергая
мнения указанных выше авторов о возможности
проявления пустосемянности у хвойных, следует
отметить, что деструктивные процессы, ведущие к
развитию пустых семян происходят раньше (до по-
явления архегониев). К моменту оплодотворения
клетки мегагаметофита оказываются уже сфор-
мированными, физиологически активными и не
имеют никаких признаков деградации. В данном
случае развиваются семяна без зародыша. После-
довательность процессов развития такой катего-
рии семян можно проследить на примере разви-
тия генеративных структур особей у Pinus sibirica с
однолетним циклом развития (Третьякова, 1990).
У данных особей зародышевый канал формирует-
ся при отсутствии зародыша. Клетки мегагамето-
фита сохраняют свою активность, а образование
зародышевого канала детерминировано и проис-
ходит в период созревания яйцеклетки. Принято
считать, что образование коррозийной полости в
мегагаметофите происходит в результате продви-

жения эмбрио в зародышевом канале. Эмбрио пи-
тается за счет клеток центральной части мегагаме-
тофита, и таким образом формируется зародыше-
вый канал (Singh, 1978). Отсутствие эмбрио и
сформированный зародышевый канал в семяпоч-
ках Pinus sibirica с однолетним циклом развития
позволяют по-новому оценить характер взаимоот-
ношений между мегагаметофитом и зародышем
при эмбриогенезе (Tretyakova, 1992). Вероятно, у
Pinus действие летальных аллелей, ведущее к пусто-
семянности, проявляется на более ранних этапах,
до сингамии. Нарушения, возникающие в период
оплодотворения и эмбриогенеза, как правило, ве-
дут к развитию семян без зародыша, но и не ис-
ключено развитие только покровов семян.

На основании цитоэмбриологического анализа
Pinus sibirica, можно предположить, что категория
стерильности семян зависит от стадии дегенерации
женского гаметофита (Третьякова, 1990). Останов-
ка развития эмбриональных структур в семяпочке
приведет к нарушению полового процесса и воз-
никновению бесполого воспроизведения – апо-
миксиса.

АПОМИКСИС ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ

В качестве адаптации к воздействию неблаго-
приятных факторов среды и для сохранения фер-
тильности у многих видов цветковых растений
(более 400 видов, относящихся к 40 семействам) в
ходе эволюции возникли различные типы беспо-
лого воспроизведения (Батыгина, 1999; von Ar-
nold et al., 2002; Brukhin, 2017а, 2017б). Одним из
них и следует считать апомиксис. В широком
смысле к апомиксису относят и вегетативное раз-
множение (вивипарию), в узком – агамоспермию –
образование семян с зародышем при отсутствии
оплодотворения (Winkler, 1934). Таким образом,
апомиксис можно разделить на два типа “агамо-
спермию” и “вегетативный апомиксис” (Stebbins,
1941; Gustafsson, 1947; Grant, 1981). К типу агамо-
спермии относят и спорофитную – адвентивную
эмбрионию (нуцеллярную и интегументальную,
Naumova, 1993). По мнению Т.Б. Батыгиной
(Batygina, 2012), соматические зародыши, обра-
зующиеся при “адвентивной эмбрионии”, нель-
зя рассматривать как варианты апомиксиса (“семен-
ного апомиксиса”, по Nogler, 1984). Эти зародыши
имеют разный механизм развития (гомофазная и
гетерофазная репродукция соответственно).

Многообразие и недостаточная изученность
типов апомиксиса привели к путанице термино-
логии (Хохлов, 1967; Поддубная-Арнольди, 1976;
Петров, 1979; Батыгина, 2000).

Одни ученые определяют апомиксис так же
широко, как Winkler (Fagerlind, 1940; Gustafsson,
1947; Петров, 1979), другие относят к апомиксису
только агамоспермию – размножение посред-
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ством семян с зародышем, возникшим без опло-
дотворения (Asker, 1981; Поддубная-Арнольди,
1976; Хохлов, 1967) или только гаметофитный
апомиксис, исключая адвентивную эмбрионию
(Battaglia, 1963; Batygina, 2012).

Ряд авторов предлагают использовать равно-
значно термины апомиксис и агамоспермию, раз-
деляя последнюю на гаметофитный апомиксис и
адвентивную эмбрионию (Asker, 1981; Grant, 1981;
Nogler, 1994; Batygina, 2012).

Выделение типов апомиксиса проводилась та-
кими учеными, как Winkler, (1934), Gustafsson
(1947), Mahesshwari (1950), Bataglia (1963), Хохлов
(1967), Поддубная-Арнольди (1976), Петров
(1979), Naumova (1993), Батыгина (2000) и др.

Оригинальная классификация типов апомик-
сиса была разработана С.С. Хохловым (1967). Ав-
тор считал апомиксис результатом изменений,
происходящих на разных этапах полового про-
цесса. Все случаи таких нарушений, приводящих
к апомиксису, он относит к четырем следующим
типам:

1. Апоспория – отсутствие (выпадение) споро-
генеза, как следствие нарушения мейоза. Зароды-
шевый мешок развивается из археспория с нере-
дуцированным числом хромосом;

2. Апоархеспория – отсутствие археспорогене-
за и спорогенеза. Зародышевой мешок развивает-
ся из вегетативных клеток нуцеллуса с нередуци-
рованным числом хромосом;

3. Апозиготия – отсутствие оплодотворения,
зародышевой мешок развивается из неоплодо-
творенной яйцеклетки (редуцированный парте-
ногенез);

4. Апогаметия – зародышевый мешок развива-
ется не из яйцеклетки, а из синергид или антипод
(редуцированный партеногенез).

Таким образом, зародыш может образовывать-
ся из самых разнообразных клеток и тканей. По
мнению Петрова (1988), апомиксис можно рас-
сматривать, как бесполое размножение, к которо-
му относятся формы, сохраняющие связь с образо-
ванием семян. Агамосперное растение производит
семена, в которых зародыши развиваются исклю-
чительно бесполым путем.

С.С. Хохлов (1970а, 1970б) рассматривал рас-
пространенность апомиксиса в связи с основным
эволюционным трендом растений – уменьшение
роли гаметофита и повышение роли спорофита. По
его мнению, происходит последовательное упро-
щение эмбриогенеза и роли гаметофита, между тем
как развитие спорофита усиливается. Гаплоидная
фаза как бы постепенно вытесняется диплоидной.
Если у мхов гаплоидное поколение доминирует, то
у папоротников спорофит (бесполоое поколение)
является доминирующй фазой в жизненном цик-
ле. Гаметофит у папоротников развивается внут-

ри спорофита: происходит образование антери-
диев и архегониев, осуществляется оплодотворе-
ние (Takhtajan, 1997). У голосеменных гаметофит,
находясь в очень редуцированном состоянии,
развивается в полной зависимости от спорофита.
В то же время эндосперм (мегагаметофит), явля-
ющийся составной частью гаметофита голосе-
менных, остается жизнеспособным и сохраняет-
ся после оплодотворения, питая развивающееся
новое поколение спорофита. На самой высшей
ступени эволюции у покрытосеменных трипло-
идный эндосперм возникает в результате акта
оплодотворения. Основные его функции ограни-
чиваются участием в репродуктивных процессах
(Хохлов, 1949а, 1949б).

По мнению С.С. Хохлова, независимое появ-
ление апомиктов в разных филогенетических
группах, фенотипическая пластичность заставля-
ют признать за ними эволюционную перспектив-
ность. (Хохлов, 1949а, 1949б). Термин апомиксис
понимается в широком и узком значении бесполо-
го воспроизведения, как синоним агамоспермии
или бесполосемянности. В широком смысле –
подразумевается распространение его на все вто-
рично-бесполые формы воспроизведения (Хох-
лов, 1967). Кроме того, имеется мнение, что апо-
миксис у таксонов эволюционизировал независи-
мо от половых предковых форм (Hand et al., 2015).
Апомиксис рассматривается, как вариация поло-
вого размножения, при котором определенные
этапы полового развития утрачены, изменены и
десинхронизированы (Cossniklaus et al., 2003).

Бесполая репродукция хорошо продемонстри-
рована у цитрусовых (Citrus) (Naumova, 1993). У
последних из клеток нуцеллуса и интегумента
могут массово развиваться соматические заро-
дыши (до 80 и более) (Ranganath, 2004). Вероят-
но, в нуцеллярной ткани сосредоточены тотипо-
тентные клетки, обеспечивающие образование
потомства. Таким образом, в пределах семяпоч-
ки любая соматическая клетка может привести к
бесполому воспроизведению и дать начало ново-
му организму. Отсюда возник термин “бесполо-
вое семенное размножение”, как синоним апо-
миксиса (Минина, Ларионова, 1979). Однако,
если размножение бесполое, то, следовательно,
допустимо его принимать как вегетативное. Об
этом свидетельствует факты образования зароды-
ша из соматической ткани, какой, например, яв-
ляется ткань нуцеллуса цитрусовых или в процес-
се соматического эмбриогенеза в культуре in vitro.
Согласно концепции Nogler (1994), к апомиксису
можно отнести не только интегументальную эм-
брионию, но и монозиготическую кливажную
эмбрионию (образование однояйцевых близне-
цов – двойней, тройней и т.д., из соматических
клеток полового зародыша). Т.Н. Наумова также
рассматривала адвентивную эмбрионию в каче-
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стве формы апомиксиса, но исключала из него
кливажную полиэмбрионию (Naumova, 1993).

При изучении механизма перехода растений на
путь апомиксиса привлекаются молекулярно-гене-
тические исследования. Выявлены гены и локусы,
влияющие на мегаспорогенез, мегагаметогенез, эм-
бриогенез и партеногенез в результате экспрессии
которых происходит изменения в половом процессе
и индукциия апомиксиса (Brukhin, 2017а, 2017b).

Таким образом, в литературе нет единого мне-
ния о понятии апомиксиса у растений. Большин-
ство авторов используют термин апомиксис в узком
смысле (гаметофитный апомиксис) или несколько
шире (гаметофитный апомиксис + адвентивная
(нуцеллярная и интегументальая) полиэмбриония).

Т.Б. Батыгиной в качестве новой категории ве-
гетативного размножения растений было введено
понятие “эмбриоидогения”. Это один из типов
гомофазной репродукции цветковых растений ex
situ, in vivo и in vitro. Элементарной структурной
единицей является эмбриоид – новый индивиду-
ум, формирующийся в семени или на вегетатив-
ных органах асексуально. Эмбриоид имеет бипо-
лярную организацию с апексами побега и корня и
новой полярной осью, так же, как у полового за-
родыша. Для эмбриоида, как и для зародыша, ха-
рактерно образование собственной оси, соединя-
ющей полярно формирующиеся апексы побега и
корня. Как правило, он не имеет общей аваску-
лярной системы с материнским организмом (за-
крытый радикулярный полюс) (Батыгина, 2000).
При выделении эмбриоидогении в особый тип
репродукции и размножения использовались два
критерия: онтогенетический и морфологиче-
ский. Кроме того, в зависимости от происхожде-
ния и положения соматических зародышей на
материнском растении, были выделены две ос-
новные формы “эмбриоидогении”: репродуктив-
ная, или флоральная (образование проэмбрио в
цветке и семени), и вегетативная (формирование
адвентивных зародышей на листьях, побегах и
корнях) (Батыгина, Васильева, 2002; Митрофа-
нова, 2009). При гаметофитном апомиксисе и ад-
вентивной эмбрионии, а также монозиготиче-
ской кливажной эмбрионии (Maheschwari, 1950)
происходит клонирование материнского орга-
низма и образование матроклинного потомства
(Brukhin, 2017а, 2017b). Этот феномен, как будет по-
казано далее, четко проявляется в культуре in vitro.

ВОЗМОЖНОСТЬ АПОМИКСИСА
У ХВОЙНЫХ

Признаки проявления апомиксиса были обна-
ружены у голосеменных растений. Эти признаки
связаны с нарушением полового процесса (Ми-
нина, Ларионова, 1979). Образование семян с за-
родышем без оплодотворения было обнаружено у

Pinus pinaster (Saxton, 1909), Pinus nigra, Pinus wal-
lichiana (Mehra, Dogra, 1975), Pseugotsuga menziesii
(Orr-Ewing, 1957). В семяпочках Pinus pinaster
ядро яйцеклетки начинает делиться раньше, чем
ядро спермия достигнет архегония (Saxton, 1909).
Явление, близкое к апомиксису, было обнаруже-
но у Abies pindrow, у которой происходило слияние
ядра брюшной канальцевой клетки с ядром яйце-
клетки (Dogra, 1966).

Курдиани (2014) обнаружил довольно распро-
страненное явление – образование семян с зароды-
шем без оплодотворения у лиственных и хвойных
древесных видов. Этот феномен был назван им
“партеноспермия”. Описанные явления встреча-
лись у Pinus elliottii, Pinus taeda, Pinus paluster, Pinus
virgiana, Pinus echinata, произрастающих на север-
ных участках штата Северная Каролина (McLem-
ore, 1975), и Pinus sibirica и Pinus sylvestris в Сибири
(Третьякова, 1990). Образование семян с зароды-
шами в условиях, исключающих оплодотворе-
ние, было отмечено у Pseugotsuga menziesii при
изоляции женских шишек. (Orr-Ewing, 1957). Для
Pseugotsuga menziesii характерна ярко выраженная
самостерильность и тенденция к агамоспермии
(апомиксису). Имеются данные об образовании
семян с зародышем в отсутствии мужских шишек
у растений класса цикадовых, гинкго, пихты
бальзамической (Hutchinson, 1915; Chamberlain,
1935).

Необычная форма апомиксиса была обнару-
жена у Cupressus dupreziana в Северной Африке
(Pichot et al., 2008). Этот реликтовый кипарис на-
считывал всего 231 дерево. При опылении C. dupre-
ziana пыльцой С. semperyirens гибридные зародыши
оказались диплоидными. Измерение содержания
ДНК в пыльцевых зернах обоих видов показало,
что пыльца C. dupreziana была диплоидной, в то
время как пыльца C. semperyirens гаплоидной. В
диплоидном потомстве C. dupreziana были выявле-
ны только отцовские варианты. Эти данные были
подтвержены анализом ДНК. Авторы заключили,
что в данном случае имеет место уникальное явле-
ние “мужской апомиксис”. При опылении С. dupr-
ziana пыльцой С. sempervirens были получены гап-
лоидные растения. Это позволило Пихоту с колле-
гами сделать вывод об отсутствии функциональных
яйцеклеток у материнских деревьев C. dupreziana.
На основании генетического анализа было сделано
заключение об андрогенном бесполом типе раз-
множения C. dupreziana. Данные Пихота с соавто-
рами (Pichot et al., 2008) показывают, что апомик-
сис препятствует инбридингу и способствует вы-
живанию кипариса. Не исключено, что апомиксис
обнаруженный у данного вида может наблюдаться
и у других видов хвойных.

Е.Г. Минина высказала предположение о том,
что возникновение апомиксиса у хвойных может
происходить при нарушениях в процессе нормаль-
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ного семеношения дерева, особенно часто наблю-
даемого у гетерозисных форм (Минина, Ларионо-
ва, 1979). Такие формы деревьев у Pinus sibirica ред-
ко, но систематически встречаются в Западном
Саяне. Женские шишки и семена их развиваются
по однолетнему циклу (вместо двулетнего) и ха-
рактеризуются высоким физиолого-биохимиче-
ским потенциалом вегетативных и генеративных
органов, что проявляется в повышении углеводно-
го, аминокислотного и гормонального обмена. Ци-
тоэмбриологические исследования особей сосны
сибирской с однолетним репродуктивным циклом
показали, что формирование начальных этапов
формирования гаметофитов у данных особей шло
также как у типичных особей. Однако через один
месяц после опыления у аномальных особей рез-
ко возросла активность женского гаметофита, че-
рез 2 мес. появились архегонии и формировались
яйцеклетки. Однако оплодотворение яйцеклетки
не происходило из-за отсутствия вторичного ро-
ста пыльцевых трубок или их медленного роста
по направлению к архегониям. В этот период на-
блюдалось деление ядра яйцеклетки (Третьякова,
1990). Иногда шло образование проэмбрио, но за-
родыши у особей Pinus sibirica с однолетним репро-
дуктивным циклом не образовывались. Признаки
апомиксиса были обнаружены и при нарушении
семеношения дерева у Pinus sylvestris, произрастаю-
щей в условиях экологического стресса (Третьяко-
ва, 1990). Деление в неоплодотворенных яйце-
клетках сосны сибирской заслуживает особого
внимания. Это явление говорит о возможности
проявления начального этапа одного из разно-
видностей апомиксиса – партеногенеза. В дан-
ном случае проявляется гиногенез, при котором
мужские гаметы приближаются к яйцеклетке,
возможно, активируют ее морфогенез, но в даль-
нейшем развитии не участвуют. Следовательно, в
семяпочках Pinus sibirica с однолетним циклом
развития партеногенетическое развитие не реа-
лизуется. Согласно терминологии Т.Б. Батыги-
ной (2000), у таких особей происходит абортив-
ный партеногенез.

По мнению Хохлова (1967, 1970а, 1970б) и
Е.Г. Мининой и Н.А. Ларионовой (1979) апомик-
сис свойственен эволюционно продвинутым так-
сонам. Мы предполагаем, что деление неоплодо-
творенной яйцеклетки и значительное ускорение
репродуктивного цикла у описанных выше форм
Pinus sibirica являются признаками, свидетель-
ствующими о эволюционной продвинутости кед-
ров – акселератов (Tretyakova, Lukina, 2017). В
пользу последнего предположения свидетель-
ствует ряд отличий в прохождении эмбриональ-
ного цикла у Pinus sibirica, связанных с акселера-
цией развития генеративных структур у данного
вида по сравнению с другими соснами. Первое из
них проявляется в период формирования жен-
ского гаметофита при опылении семяпочек. В пе-

риод опыления женский гаметофит у сосны си-
бирской находится в свободноядерной стадии раз-
вития, в то время как у других сосен ценоцитная
стадия формирующегося женского гаметофита
осуществляется только после опыления (Третья-
кова, 1990). Обычно по такому же пути идет разви-
тие семяпочек у хвойных с однолетним циклом ге-
неративного развития (Larix, Picea, Abies). Второе
отличие эмбрионального развития связано с аксе-
лерацией развития мужского гаметофита. Муж-
ской гаметофит сосны сибирской в год опыления
развивается до трехклеточной структуры, т.е.
проходит четвертый митоз из пяти, в то время как
у других видов сосен развитие мужского гамето-
фита идет только до двух-клеточной структуры
(четвертый и пятый митоз идут в семяпочках вто-
рого года развития). Таким образом, семяпочки
Pinus sibirica отличаются признаками продвину-
тости среди сосен. Об этом же свидетельствует и
появление форм-акселератов у сосны сибирской,
у которой наблюдается прохождение эмбрио-
нального цикла за один вегетационный период,
вместо двух и, наконец, факты деления ядра яй-
цеклетки, свидетельствующие о том, что семя-
почки Pinus sibirica могут развиваться по пути
апомиксиса, на что указывали Е.Г. Минина и
Н.А. Ларионова (1979). В целом, аномальные
формы сосны сибирской с ускоренным циклом
развития являются ценным материалом для биоло-
гических и селекционно-генетических исследова-
ний. Появление форм с однолетним репродуктив-
ным циклом развития у Pinus sibirica представляют
большой интерес для изучения эволюции хвойных.

Как указывалось выше, для эмбриогенеза ви-
дов хвойных характерно наличие полиэмбрио-
нии. При этом особого внимания заслуживает
кливажная полиэмбриония. Типы кливажной по-
лиэмбрионии у голосеменных были описаны
Х. Сингом (Singh, 1978), и нами у представителей
семейства Pinaceae (Tret’yakova, Park, 2018). Со-
гласно Ноглер (Nogler, 1984, 1994), у растений
имеет место проявление монозиготической кли-
важной полиэмбрионии, которую он относит к
апомиксису. У видов семейства Pinaceae один зи-
готический зародыш в результате кливажа рас-
щепляется на четыре самостоятельных идентич-
ных эмбриона. Возникновение таких зародышей
происходит уже не половым путем. Следовательно,
у голосеменных растений зародыши могут форми-
роваться не только половым способом (амфимик-
сисом), но и бесполым (апомиксисом). Кливаж-
ная полиэмбриония у видов семейства Pinaceae
успешно воспроизводится in vitro.

В литературе приводится описание опытов по
индукции апомиксиса, как у покрытосеменных,
так и голосеменных растений. При этом, кроме
генетических способов, получивших широкое
распространение (Петров, 1979), активно ис-
пользуются физиологические приемы с приме-
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нением регуляторов роста. Обаботка растворами
гибберелловой кислоты сосны ладанной (Pinus
taeda) и сосны румелийской (P. peuce) вызывало
разрастание женских шишек, но семена в них не
образовывались (Stuard, Gathey, 1961). При обра-
ботке дуглассии растворами индолилмасляной
кислоты и гибберелловой кислоты происходило
образование вполне развитых семян с зародыша-
ми (Stuard, Gathey, 1961). Под действием стиму-
лирующих веществ у Pinus pinaster (Saxton, 1909),
Abies pindrow (Dogra, 1966) и Pseudotzuga menziessi
(Orr-Ewing, 1957) образуются семена с зародыша-
ми без оплодотворения. Приведенные выше при-
меры деления неоплодотворенной яйцеклетки у
Pinus sibirica (Третьякова, 1990), можно рассмат-
ривать в качестве предпосылки для появления
бесполого размножения у голосеменных.

Для преодоления стерильности семян и выра-
щивания недоразвитых зародышей наиболее пер-
спективным является использование новых био-
технологий, направленных на культивирование
мегагаметофитов и изолированных зародышей.
Важным этапом в образования растений в культу-
ре in vitro является определение факторов, вызы-
вающих активацию мегагаметофитов и развития
зародышей у разных форм сосны сибирской и
особенно аномальных семяпочек с однолетним
циклом развития женских шишек.

Методы активации мегагаметофитов и парте-
ногенетического развития зародыша в настоящее
время разработаны только для покрытосеменных
растений (Кашин и др., 2000, 2006). При этом было
показано, что активация семяпочек у неоплодотво-
ренных завязей in vitro представителей семейства
Asteraceae происходит при смещении баланса фи-
тогормонов в сторону цитокининов. Ранний эм-
бриогенез осуществляется при смещении баланса
гормонов в сторону ауксинов.

Культивирование мегагаметофитов Pinus sibiri-
ca, в том числе и с однолетним циклом развития,
проведенное на стадии развития вакуолизированн-
ных архегониев показало, что эмбриональные про-
цессы продолжались. У 10% эксплантов осуществ-
лялось деление яйцеклетки, и шли этапы формиро-
вания проэмбрио. Однако дальнейшее развитие
останавливалось (Tret’yakova, Novoselova, 2002).
При этом были получены эмбриогенные клеточные
культуры, способные к самоподдержанию и проду-
цированию эмбриоидов, из мегагаметофитов. Про-
веденные исследования по культивированию мега-
гаметофитов позволили нам подойти к проблемам
размножения уникальных особей кедра сибирского
с однолетним циклом развития.

СОМАТИЧЕСКИЙ ЭМБРИОГНЕЗ

Особым типом репродукции у растений являет-
ся соматический эмбриогенез, который наиболее

ярко проявляется в культуре in vitro. Соматический
эмбриогенез – асексуальный способ размножения,
при котором формирование зародыша происходит
из соматической клетки растения (von Aderkas,
Bonga, 1988; von Aderkas et al., 1990; Lelu et al.,
1994; Klimaszewska, Cyr, 2002; von Arnold et al.,
2002). Это уникальное явление бесполой репродук-
ции, открытое в 1985 г. у Picea abies (Hakman et al.,
1985; Chalupa, 1985), можно отнести к одной из раз-
новидностей апомиксиса (вегетативного апомик-
сиса), т.к. зародыши возникают из соматических
клеток, а развитие их идет по типу зиготических
(половых) зародышей. Соматический зародыш,
или эмбриоид (по Т.Б. Батыгиной, 2000), – зача-
ток нового организма, образующийся асексуаль-
но, имеющий биполярную структуру с апексом
побега и корня и новой полярной осью, как у по-
лового зародыша. В результате формируются
полноценные растения, идентичные родитель-
скому экземпляру (Tretyakova et al., 2016). Деревья
Larix, полученные через технологию соматического
эмбриогенеза, в течение 8 лет успешно растут в поч-
ве лесопитомника (Tret’yakova, Park, 2018).

Феномен соматического эмбриогенеза осно-
ван на тотипотентности растительных клеток –
любые соматические клетки, могут сохранять или
приобретать эмбриогенную компетентность (Fe-
her et al., 2003). Соматический эмбриогенез был
индуцирован у 45 видов голосеменных растений,
включая пять родов Pinus, Picea, Abies, Larix,
Pseudotsuga menzesii (Becwar et al., 1990; Klimasze-
wska, Cyr, 2002; Stasolla, Yeung, 2003; Park et al., 2006;
Klimaszewska et al., 2009; Tretyakova, Barsukova,
2012; Lelu-Walter et al., 2013; Tretyakova, Shuvaev,
2016 и др.). Эксплантами могут быть зиготиче-
ские зародыши незрелых семян, семядоли про-
растающих семян (Lelu et al., 1994), а также одно-
летние побеги (Malabadi, van Staden, 2005) и не-
зрелые микроспоры (андроклинные культуры)
(Tretyakova et al., 2006).

Выделяют два пути соматического эмбриоге-
неза. Первый путь – прямой соматический эм-
бриогенез, когда зародыши образуются непо-
средственно из клеток эксплантата без этапа кал-
лусообразования. В этом случае соматические
зародыши формируются из соматических клеток
экспланта (Tret’yakova, Park, 2018). Второй – не-
прямой, или косвенный, эмбриогенез, когда про-
лиферация каллуса является необходимым этапом.
В непрямом соматическом эмбриогенезе задей-
ствованы “индуцированные эмбриогенные детер-
минированные клетки”. Наряду с первичным сома-
тическим эмбриогенезом происходит вторичный
эмбриогенез, когда на поверхности сформировав-
шихся соматических зародышей образуются доба-
вочные эмбриоиды (Митрофанова, 2009).

Экспериментальным путем было показано,
что индукция и реализация соматического эм-
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бриогенеза у хвойных – процесс многоступенча-
тый, включающий применение разнообразных
химических соединений, в том числе и гормо-
нальных.

Он включает:
– индукцию эмбриогенных культур – форми-

рование эмбрионально-суспензорной массы;
– пролиферацию эмбрионально-суспензор-

ной массы и мультипликацию соматических за-
родышей;

– созревание соматических зародышей;
– прорастание соматических зародышей;
– формирование растений-регенерантов.
Все эти фазы характеризуются определенными

молекулярными событиями (Klimaszewska et al.,
1997; Mac-Kay et al., 2006; Trontin et al., 2015; Zang
et al., 2019). Первая фаза (фаза индукции) сомати-
ческого эмбриогенеза характеризуется проявлени-
ем у дифференцированных соматических клеток
эмбриогенной компетентности как прямой (без де-
дифференциации клеток), так и непрямой, через
каллусообразование. Можно представить себе и
третий путь соматического эмбриогенеза – ком-
бинированный, когда образование соматических
зародышей происходит непосредственно из со-
матических клеток (прямой путь) и образуется
эмбриогенный каллус с дальнейшей мультипли-
кацией соматических зародышей в течение дли-
тельного периода времени (десятки лет).

Индукция клеточной компетентности к сома-
тическому эмбриогенезу идет под влиянием сиг-
налов – гормонов (ауксины, цитокинины), фак-
торов стресса (осмотический, оксидазный и вод-
ный стрессы), ионы тяжелых металлов, рН,
температуры, света, механических или химиче-
ских повреждений и др. (Ikeda-Iwai et al., 2003).
Любой стресс может вызвать реорганизацию хро-
матина и изменение экспрессии генов, а также
изменение клеточного метаболизма и физиоло-
гических процессов и вызвать переход соматиче-
ческой клетки на эмбриогенный путь развития
(Feher et al., 2003). Имеются данные об измене-
нии паттерна метилирования ДНК в процессе со-
матического эмбриогенеза (Morcillo et al., 2008;
Duarte-Ake et al., 2016).

Разными исследователями были предложены
следующие механизмы формирования соматиче-
ских зародышей:

– формирование соматических зародышей в
результате асимметричного деления отдельных
клеток экспланта (von Arnold et al., 2002; Belo-
russоva, Tretyakova, 2008);

– кливажная полиэмбриония (von Aderkas
et al., 1991; Stasolla, Yeung, 2003; Tret’yakova,
Park, 2018).

В основе соматического эмбриогенеза, также,
как и зиготического, лежит полярность и асим-

метричное деление. Апикально-базальная поляр-
ность оси проявляется уже в яйцеклетке и зиготе,
которая сохраняется при дальнейшем развитии
зародыша (Pullman, Webb, 1994; von Arnold et al.,
2002). Первое деление зиготы acимметрично и
приводит к образованию двух неравных клеток:
маленькой терминальной, которая дает начало
зародышу и большой базальной клетке, дающей
начало клетке-трубки и суспензору, при этом по-
лярность, заложенная в зиготе, в результате ее де-
ления, поддерживается и передается дочерним
клеткам. При индукции соматического эмбрио-
генеза происходит вытягивание клеток под дей-
ствием ауксинов в питательной среде. Вытянутые
клетки поляризуются и асимметрично делятся.
Эти признаки, по-видимому, и являются основ-
ными морфологическими критериями, указыва-
ющими на переход соматических клеток на путь
соматического эмбриогенеза (Tretyakova, 2013;
Tret’yakova, Park, 2018). В результате асимметрич-
ного деления на одном из полюсов вытянутой
клетки образуется маленькая клетка, из которой
будет формироваться и длинная вытянутая клетка
суспензора (von Aderkas et al., 1991; Filonova et al.,
2002; Tret’yakova, Park, 2018).

У голосеменных растений, особенно из семей-
ства Pinaceae, ярко выражен феномен кливажной
полиэмбрионии in vivo, в результате которого эм-
бриональные инициали зиготического зароды-
ша, полученные от одной оплодотворенной яйце-
клетки, распадаются на четыре идентичные эм-
бриональные единицы, каждая из которых дает
начало четырем зародышам-близнецам (Третья-
кова, 1990). Кроме того, наличие в мегагаметофи-
те нескольких архегониев (как правило, 2–4) и
развитие нескольких зигот, в том числе от разных
мужских гамет, приводит к дополнительному об-
разованию зародышей, которые также активно
кливажируют (Buchholz, 1933). У Pinus sibirica в
зародышевом канале одного мегагаметофита (од-
ной семяпочки) может развиваться 12–16 зароды-
шей (Третьякова, 1990). Не исключено, что в рас-
тительных клетках видов Pinaceae архивировано
наличие кливажа, который может реализовывать-
ся у соматических зародышей в культуре in vitro
под действием гормонов.

Кливажная полиэмбриония – наиболее зага-
дочный феномен соматических зародышей. Этот
процесс протекает в течение всей жизни эмбрио-
генной культуры. Так, например, в полученных
нами пролиферирующих эмбриогенных культу-
рах Larix sibirica в течение десяти лет идет актив-
ная мультипликация соматических зародышей
через кливаж (Tret’yakova, Park, 2018), которые
при переводе на среду с АБК созревают и образо-
вывают регенеранты. Соматический полиэм-
бриогенез у Larix sibirica, также как у других хвой-
ных, можно рассматривать как повторяющийся
кливажный процесс (receptive cleavage process),



102

ОНТОГЕНЕЗ  том 52  № 2  2021

ТРЕТЬЯКОВА, МИНЕЕВ

заложенный в зиготе (Gupta, Dursan, 1987). Реа-
лизация этого процесса активно происходит у
лиственницы сибирской в культуре in vitro на ста-
дии глобулы, где создаются оптимальные условия
для кливажирования.

Как указывалось выше, к апомиксису относят и
монозиготическую кливажную эмбрионию (обра-
зование однояйцевых близнецов – двойней, трой-
ней и т.д.) (Nogler, 1986, 1994). В отличие от цветко-
вых растений, где кливажая полиэмбриония, как
правило, встречается спорадически, в виде откло-
нений, у хвойных растений кливаж зародыша –
естественный (закономерный) процесс, связанный
с особенностью их размножения, и проявление его
в культуре in vitro при соматическом эмбриогенезе
закономерно. Активную кливажную полиэмбрио-
нию у Larix на стадии развития глобулярного заро-
дыша, вероятно, можно связать с компетентно-
стью его клеток к различным воздействиям, в
частности ауксинам. Импульс в виде притока
ауксина в зародыш из питательной среды приво-
дит к перепрограммированию клеток глобулы и
приобретению способности ее к восприятию и
транспорту ауксина. Возможное накопление аук-
сина в глобуле и снижение его в базальной части,
создает градиент полярности, в результате кото-
рой образуются эмбриональные трубки (суспен-
зор) и в которых, по данным нашего иммуно-ги-
стохимического исследования (Tretyakova et al.,
2019) ауксина накапливается очень мало. Вероят-
но, разделение глобулы приводит к полному рас-
щеплению суспензора и обособлению эмбрио.
Кроме того, массовое размножение соматических
зародышей у лиственницы происходит и в резуль-
тате разобщения эмбриональных трубок суспен-
зора (Stasolla, Yeung, 2003; Tret’yakova, Park, 2018).
Разобщение эмбриональных трубок суспензоров
в пролиферирующей эмбриональной-суспензор-
ной массе лиственницы сибирской приводит к
множественному формированию глобулярных
соматических зародышей через асимметричное
деление. При этом процесс развития новых сома-
тических зародышей не отличается от описанно-
го нами процесса инициации соматического эм-
бриогенеза: такие же вытянутые поляризованные
клетки (эмбриональные трубки) асимметрично
делятся и, формируют эмбриональные глобулы и
суспензоры (Tret’yakova, Park, 2018).

Как указывалось выше, Nogler (1986, 1994) отно-
сил монозиготическую кливажную полиэмбрио-
нию к разновидности апомиксиса. Кливажную по-
лиэмбрионию, наблюдаемую у зиготических и осо-
бенно соматических зародышей хвойных, вероятно
также можно отнести к апомиксису. Полиэмбрио-
генез соматических зародышей через кливаж у
лиственницы сибирской в культуре идет уже более
десяти лет (Tret’yakova, Park, 2018). Соматические
зародыши вызревают на среде с АБК, и прораста-
ют. Клонируемые деревья успешно растут уже в

течении 8 лет в почве лесопитомника. Это беспо-
лый тип размножения.

Ранее нами было показано, что размножение
соматических зародышей в культуре in vitro проис-
ходит не только в результате кливажной полиэм-
брионии, но и (значительно реже) за счет образова-
ния адвентивных почек на суспензоре (Tret’yakova,
Park, 2018). Аналогичное почкообразование было
описано у Picea abies (von Aderkas et al., 1990).

Подобная пролиферативная активность эм-
бриогенных культур была показана ранее в куль-
туре мегагаметофитов L. decudua и культуре заро-
дышей гибридов лиственницы (Larix × eurolepis и
Larix × marschlinsii) (Lelu-Walter, Pâques, 2009), где
образование ЭСМ шло в течение 9–17 лет. Таким
образом, процесс соматического полиэмбриоге-
неза хвойных in vitro на примере Larix sibirica мо-
жет идти за счет кливажной полиэмбрионии и
почкования суспензора. Общность морфогенети-
ческих процессов, лежащих в основе развития зи-
готических и соматических зародышей хвойных
видов (Tret’yakova, Park, 2018), подтверждает кон-
цепцию Т.Б. Батыгиной (2000) о параллелизме их
развития in vivo в культуре in vitro.

Известно, что соматический эмбриогенез идет
под строгим генетическим контролем. Только от-
дельные деревья-доноры способны формировать
эмбриогенный каллус и соматические зародыши
в культуре in vitro (MacKay et al., 2001, 2006; Tretia-
kova et al., 2012). В настоящее время проводятся
активные исследования по выяснению молеку-
лярно-генетических механизмов соматического
эмбриогенеза не только у покрытосеменных, но и
голосеменных растений. Большое внимание уде-
ляется геномике, транскриптомике, протеомике
и метаболомике (Trontin et al., 2015). Выявлены
ключевые гены, контролирующие соматический
эмбриогенез у Arabidopsis thaliana – модельного
растения в различного рода биологических иссле-
дованиях, в том числе и молекулярно-генетиче-
ских. Несмотря на то, что модель эмбриогенеза у
голосеменных растений значительно отличается
от модели эмбриогенеза арабидопсиса, большин-
ство генов (78%), контролирующих соматиче-
ский эмбриогенез у представителей голосемен-
ных растений являются генами-ортологами, ко-
дирующими белки, выполняющие идентичные
или сходные функции (Dong, Dunstаn, 2000;
MacKay et al., 2006; Cairney, Pullman, 2007; Li et
al., 2013, 2014, 2016; Zhang et al., 2014; Rupps et al.,
2016). Несмотря на многочисленные эксперимен-
тальные данные, мы еще далеки от понимания
ключевых этапов перехода дифференцированных
соматических клеток к тотипотентному и эм-
бриогенному состоянию. Идентификация генов
(SERK, ВВМ, LEС1, LEС2, LEС3, FUS3 и др.), экс-
прессия которых предположительно асоциирова-
на с апомиксисом у покрытосеменных растений
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(Brukhin, 2017а, 2017б) или переходом соматиче-
ских клеток в эмбриогенное состояние у голосе-
менных растений in vitro (Aquea, Arce-Johnson,
2008; Li et al., 2013, 2014, 2016; Rupps et al., 2016),
имеет важное значение для дальнейшего изуче-
ния механизма регуляции развития растений и их
клонального размножения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

У видов класса Penopsida, наряду с половой ре-
продукцией, наблюдаются разные типы бесполо-
го размножения (апомиксиса). К ним относится
слияние брюшной канальцевой клетки с яйце-
клеткой, нуцелярная эмбриония, гемигамия и ан-
дрогенез. Наиболее ярко бесполое размножение у
хвойных проявляется при соматическом эмбрио-
генезе в культуре in vitro. Закономерности морфо-
генеза соматических и половых зародышей у
хвойных идут по одной схеме: асимметричное де-
ление клеток, образование глобулярных зароды-
шей и длинных суспензоров, формирование тка-
ней и органов зародыша в процессе созревания
глобулярных соматических зародышей. Это под-
тверждает концепцию Т.Б. Батыгиной (1999, 2000)
о параллелизме развития соматических и половых
зародышей цветковых растений. Особого внима-
ния заслуживает кливажная полиэмбриония. В
естественных условиях у половых зародышей хвой-
ных происходит разделение эмбрио на четыре са-
мостоятельных зародыша. Этот тип бесполого раз-
множения у хвойных реализуется в процессе сома-
тического эмбриогенеза в культуре in vitro под
действием регуляторов роста. Длительный кливаж-
ный процесс при соматическом эмбриогенезе рас-
тягивается на долгие годы и способствует активной
мультипликации глобулярных зародышей, а затем и
клонируемых растений. Клональное воспроизвод-
ство растений через соматический эмбриогенез и
криоконсервация эмбриогенных клеточных ли-
ний, идентичных материнскому генотипу, являет-
ся отличной платформой для лесовозобновления и
лесовосстановления. Создание сортовых генетиче-
ски тестированных плантаций через соматический
эмбриогенез уже в течение 20 лет практикуется в
Канаде, США и ряде евроейских стран (программа
Multu-Variety Forestry, MVF, Park, 2014). Иденти-
фикация генов, регулирующих ключевые этапы со-
матического эмбриогенеза, будет способствовать
развитию генной инженерии для получения само-
клонирующих растений с признаками гетерозиса. В
качестве примера мы неоднократно приводили
уникальные особи Pinus sibirica с однолетним ре-
продуктивным циклом. Согласно теории немецко-
го ученого Ганса Винклера, созданной в начале ХХ
в., к термину “апомиксис” относятся все типы бес-
полого размножения. Апомиктические зародыши
возникают не в результате слияния женских и муж-
ских клеток, а благодаря клонированию материн-

ских тканей. Соматический эмбриогенез у хвойных
в культуре in vitro является ярким проявлением бес-
полого типа размножения. Мы предлагаем отнести
тип репродукции через соматический эмбриоге-
нез у хвойных к апомиксису – вегетативному апо-
миксису.
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The article presents the results of the analysis of available data on the reproduction of plants of the Pinopsida
class (sexual reproduction and asexual – apomixis). The possibilities of implementing apomixis in conifers
are considered. This method of asexual reproduction is manifested when seed formation is disturbed. A spe-
cial type of reproduction in conifers is somatic embryogenesis in in vitro culture. It is shown that the transi-
tion of somatic cells to the totipotent and embryogenic state in conifers occurs at the morphogenetic, physi-
ological-biochemical, and molecular-genetic levels. The commonality of morphogenetic processes underly-
ing somatic and zygotic embryogenesis is established. The place of somatic embryogenesis in the coniferous
reproduction system is considered.
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