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ПЕРИОДИЗАЦИИ ЗИГОТИЧЕСКОГО ЭМБРИОГЕНЕЗА ЗЛАКОВ IN PLANTA  

И ИХ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ В БИОТЕХНОЛОГИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ IN VITRO 
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В современных биотехнологических исследованиях коммерчески ценных злаков большой интерес 

вызывают перспективные направления эмбриокультуры и каллусной культуры in vitro, связанные с ис-

пользованием разновозрастных зиготических зародышей, формирующих полноценные растения-

регенеранты. Эти биотехнологии во многом базируются на использовании морфогенетического потенциа-

ла клеток зародышей, главным образом незрелых. В то же время развитие таких биотехнологий ограничи-

вается отсутствием единой унифицированной периодизации зиготического эмбриогенеза злаков in planta. 

Сложность разработки единой периодизации обусловлена как спецификой протекания эмбриогенеза зла-

ков согласно особому Graminad-типу, так и морфологией зрелого зародыша, для которого характерны 

уникальные органы – щиток, колеоптиль, эпибласт, мезокотиль, колеориза. В статье приведен краткий 

обзор работ, посвященных выявлению структурных особенностей зародышей злаков в динамике развития 

в естественных условиях от зиготы до зрелой структуры. Особое внимание обращается на сравнительный 

анализ предложенных периодизаций зиготического эмбриогенеза in planta, особенно используемых в био-

технологических исследованиях in vitro представителей этого семейства. Подчеркивается, что биотехно-

логические и иные экспериментальные исследования с использованием зародышей злаков должны бази-

роваться на данных классической описательной эмбриологии растений. 

Ключевые слова: зародыш, зиготический эмбриогенез in planta, эмбриокультура in vitro, каллусная 

культура in vitro, хлебные злаки. 

 

В современных биотехнологических ис-

следованиях коммерчески ценных злаков боль-

шой интерес вызывают перспективные экспе-

риментальные направления, связанные с ис-

пользованием разновозрастных зиготических 

зародышей с дальнейшим формированием из 

них регенерантов, такие как эмбриокультура in 

vitro [1–3] и каллусная культура in vitro [3–6]. 

Выявлено, что успех в формировании полно-

ценных регенерантов злаков in vitro при ис-

пользовании этих биотехнологий определяется 

комплексом взаимосвязанных факторов: эндо-

генных (генотип донорного растения, стадия 

развития зародыша/донорного растения, свой-

ства клеток зародыша и др.) и экзогенных (ус-

ловия выращивания донорных растений, пред-

варительное стрессовое воздействие на экс-

плант/донорное растение, состав индукционной 

среды, физические условия культивирования in 

vitro и др.) [7–12].  

Основной эндогенный фактор – стадия 

развития зародыша, который вводится в куль-

туру in vitro, поскольку от статуса такого заро- 

 

 

 

дыша зависят все его морфогенетические свой-

ства [13]. При оценке экспланта – зрелого или 

незрелого зародыша злаков – исследователи, 

как правило, не указывают, на какой стадии эм-

бриогенеза находится эксплант в момент ино-

куляции на индукционную питательную среду. 

В то же время, по мнению ряда авторов [14, 15], 

стадия развития инокулируемого зародыша  

in planta – один из важнейших факторов фор-

мирования регенерантов в культуре in vitro. Для 

выявления оптимальной для применения в био-

технологических исследованиях стадии разви-

тия зародыша необходимо применение унифи-

цированных периодизаций эмбриогенеза зла-

ков, основанных на данных классической эм-

бриологии злаков. 

Цель данного обзора – проанализировать 

структурных особенностей формирования и раз-

вития зиготических зародышей и разработанные 

на их основе периодизации эмбриогенеза злаков 

in planta с позиции перспективности их исполь-

зования в биотехнологических исследованиях in 

vitro представителей этого семейства.  
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Общая характеристика зиготического 

эмбриогенеза злаков in planta. Эмбриогенез 

растений, размножающихся в естественных 

условиях in planta путем амфимиксиса, пред-

ставляет собой единый сложный процесс,  

в результате которого из одной исходной 

клетки – зиготы – формируется зрелый много-

клеточный зародыш согласно определенным 

паттернам клеточных делений (обзоры и 

монографии: [16–19]).  

Уже на самых ранних этапах исследований 

этого процесса стало ясно, что в своем развитии 

зародыш проходит через ряд дискретных фаз, 

различающихся по морфофизиологическим 

процессам, функциональной нагрузке, продол-

жительности, значению для дальнейшего 

развития растения (по [17]).  

У двудольных, зародыш которых приобре-

тает по мере развития морфологически 

специфические формы, принято подразделять 

зиготический эмбриогенез на фазы глобулярно-

го, сердечковидного, торпедовидного, изогнуто-

го и зрелого зародыша (по: [16, 18]).  

Для однодольных включая злаки подобной 

единой периодизации зиготического эмбриоге-

неза не представлено. Это обусловлено главным 

образом структурными особенностями форми-

рования и развития зародышей у предста-

вителей этого семейства покрытосеменных 

растений. Эмбриологическими исследованиями 

установлено, что зрелый зародыш злаков 

выделяется специфическими органами и дорсо-

вентральным строением. Только для зародышей 

злаков характерны такие специфические орга-

ны, как щиток, эпибласт, колеоптиль, мезоко-

тиль, колеориза, сформированный эпикотиль, 

лигула. В зерновке такой зародыш соприкасает-

ся с эндоспермом только с одной стороны – 

щитком, а не окружен его тканью, как у боль-

шинства однодольных [19]. Особенности про-

цессса развития зародыша злаков позволили 

выделить отдельный Graminad-тип эмбриогене-

за [20]. Правомочность выделения Graminad-

типа эмбриогенеза подтверждается исследова-

ниями эмбриогенеза различных видов злаков 

[21]. 

У злаков формирование растений-регене-

рантов в эмбриокультуре in vitro протекает 

успешнее при использовании в качестве 

исходных эксплантов незрелых зародышей – в 

сравнении со зрелыми ([13–15] и др.). Анало-

гичные данные о преимуществах незрелых 

зародышей в индукции формирования первич-

ных морфогенных каллусов получены и в 

биотехнологиях каллусных культур in vitro 

злаков ([22–26] и др.). Эти результаты объяс-

няются тем, что регенерация in vitro предпо-

лагает репрограммирование инициальных клеток 

эксплантов, к чему более предрасположены 

клетки онтогенетически молодых органов 

незрелых зародышей [5]. Кроме того, исполь-

зование незрелых зародышей злаков дает 

существенный выигрыш во времени в сравнении 

с использованием зрелых семян и тем более 

растений на разных стадиях онтогенеза (по: [27]).  

Все это определяет важность выявления 

статуса незрелых зародышей злаков, оптималь-

ных для использования в биотехнологиях 

культивирования in vitro.  

Для выявления такого статуса необходимо 

знать, на какой стадии эмбриогенеза in planta 

находятся незрелые зародыши в момент 

инокуляции в культуру in vitro. В то же время 

по отношению к злакам эта ситуация осложнена 

тем, что большинство авторов-биотехнологов 

указывают на использование незрелого заро-

дыша без детализации. Иначе говоря, единая 

периодизация эмбриогенеза in planta в био-

технологических исследованиях злаков не 

применяется. Причины этого, по-видимому, 

состоят в особенностях как процесса зиготи-

ческого эмбриогенеза и морфологии зародыша 

злаков, так и в отсутствии четких критериев 

временных границ стадий (фаз, периодов, 

этапов) эмбриогенеза злаков.  

Рассмотрим, какие предложены периоди-

зации эмбриогенеза in planta злаков. 

 

Периодизации зиготического эмбриоге-

неза in planta злаков. В литературе предложе-

но несколько периодизаций развития зиготиче-

ского зародыша злаков. 

Наибольшей теоретической обоснованно-

стью отличается периодизация, разработанная 

Т.Б. Батыгиной ([19] и ранее). Автор выделяет в 

развитии зародыша злаков две фазы – бласто-

меризацию и органогенез, которые расценивает 

как критические фазы эмбриогенеза: во время 

таких фаз, с одной стороны, закрепляется жест-

кая детерминация пути развития зародыша, а с 

другой стороны, при воздействии совокупности 

неблагоприятных условий именно на этих фазах 

происходит блокирование эмбриогенеза. 

В качестве «точки отсчета» в периодиза-

ции эмбриогенеза злаков исследователь прини-

мает зиготу – клетку, образующуюся в резуль-
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тате сингамии – слияния гаплоидных гамет 

(женской гаметы-яйцеклетки и мужской гаме-

ты-спермия). Автор полагает, что зигота – это 

инициальная клетка зародыша и начальная фаза 

онтогенеза амфимиктически размножающихся 

растений. В то же время ряд исследователей 

относят фазу зиготы к собственно эмбриогенезу 

злаков (по: [21]). 

В ходе созревания зиготы злаков происхо-

дит существенная ее реорганизация: изменяется 

объем; увеличивается число органоидов; обра-

зуются полисомы и мРНК; возрастает количе-

ство белка, РНК, ДНК; изменяется метаболизм 

углеводов, который проявляется в образовании 

непрерывной клеточной стенки и соответствен-

ной активности диктиосом; исчезают плазмо-

десмы из оболочки, благодаря чему зигота ока-

зывается изолированной от зародышевого меш-

ка и окружающих материнских тканей; создает-

ся гетероциклическая система ядра [28].  

Зигота злаков характеризуются таким 

структурным свойством, как полярность строе-

ния, т.е. существование функционально значи-

мых асимметричных структур, образующихся в 

ответ на действие векторизованных стимулов, 

внешних или внутренних (по [29]). В ходе даль-

нейшего развития такая полярность обусловли-

вает постепенное формирование апикально-

базальной организации, дифференциацию апи-

кального и базального полюсов, апексов побега 

и корня у зародышей. На основе полярности зи-

готы возникает морфологическая ось с двумя 

различными полюсами: апикальным, обращен-

ным к центральной клетке зародышевого мешка, 

и противоположным базальным. Апикальный 

полюс зиготы становится зоной синтеза белков, 

в то время как базальный полюс содержит осмо-

тически активные вещества.  

Форма зиготы у разных злаков различна. 

Так, у пшеницы эта клетка, как правило, груше-

видная, однако в процессе развития ее форма 

может изменяться. Дорсовентральность строе-

ния, характерная для зародышей всех злаков, 

устанавливается уже на стадии зиготы и прояв-

ляется на всем протяжении формирования за-

родыша, получая на поздних этапах все более 

ощутимое морфологическое выражение [19].  

Бластомеризация, или фаза первичной 

дифференциации зародыша злаков. Как пра-

вило, через сутки после оплодотворения зигота 

злаков приступает к делению. Фигура первого 

деления располагается наклонно к продольной 

оси вследствие неравномерной ее вакуолизации 

и оказывается сдвинутой к апикальному концу 

клетки. В результате такого асимметричного 

митоза как следствия полярности зиготы обра-

зуются две неравные клетки двуклеточного 

проэмбрио (рис. 1, 2, 2а).  

Апикальная клетка по объему оказывается 

меньше, чем базальная, которая к тому же более 

сильно вакуолизирована. Вторая клеточная пе-

регородка обычно располагается наклонно в 

плоскости, перпендикулярной к первой перего-

родке (рис. 1, 3, 3а). Это деление, как и не-

сколько последующих, также асимметричное и 

приводит к формированию клеток-производных 

(рис. 1, 4, 4а). Третье деление происходит в 

апикальной клетке зародыша, при этом клеточ-

ная перегородка также закладывается наклонно 

к первой (рис. 1, 4), однако ее ориентация отно-

сительно оси зародыша вариабельна. Следую-

щее асимметричное деление происходит в ба-

зальной клетке. Перегородка здесь закладыва-

ется также наклонно, образуя бластомеры (рис. 

1, 5, 5а). Апикальная клетка делится перегород-

кой вертикально, образуя две новые клетки 

(рис. 1, 6, 6а). В результате следующих наклон-

ных делений образуются новые бластомеры 

(рис. 1, 7, 8).  

Рис. 1. Развитие зародыша злаков: фаза бластомеризации (по [19]). Пояснения в тексте 
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В начале фазы бластомеризации внутрен-

ние клеточные стенки зародышей пшеницы ха-

рактеризуются наличием плазмодесм, обеспе-

чивающих тесную связь между клетками и опо-

средующих передачу факторов роста, деления и 

дифференциации клеток.  

На примере пшеницы выявлено [28], что 

клетки зародышей злаков в фазе бластомериза-

ции (и далее в начале фазы органогенеза), как и 

зигота, характеризуются высокой метаболиче-

ской активностью, необходимой для синтеза 

конституционных веществ в ходе серии деле-

ний, приводящих к увеличению числа клеток. 

Это подтверждается наличием в клетках заро-

дышей хорошо развитых митохондрий и пла-

стид; в цитоплазме клеток зародышей визуаль-

но возрастает количество и длина цистерн ЭПР; 

агранулярный ЭПР располагается, как правило, 

между липидными каплями, и, по-видимому, 

участвует в их синтезе; пролиферация аграну-

лярного ЭПР связана с синтезом материалов, 

необходимых для построения клеточных сте-

нок. В этом процессе также участвует комплекс 

Гольджи, активность которого в клетках заро-

дышей возрастает, что проявляется в появлении 

везикул, отделяемых от его цистерн. Наличие 

цистерн гранулярного ЭПР, а также возраста-

ние числа полисом обычно связано с активным 

синтезом белка. Выявленное в клетках зароды-

шей на этих фазах развития возрастание коли-

чества митохондрий, усложнение их внутрен-

ней мембранной структуры и расположение их 

рядом с липидными каплями, возможно, свиде-

тельствует о возрастании энергозатрат клеток, 

как это показано на других растениях и для 

других органов [30]. 

Фаза органогенеза. В течение этой фазы в 

результате пульсирующих делений в опреде-

ленных кластерах клеток зародыш злаков ста-

новится многоклеточным, образуются его уни-

кальные органы и структуры. В процессе роста 

и развития зародыша сильно изменяется его 

форма (рис. 2). 

Во всех сложных преобразованиях, проис-

ходящих в ходе органогенеза, определяющую 

роль играют последовательные изменения рит-

ма митотической активности и ориентация кле-

точных делений в разных областях зародыша, 

что обусловливает своеобразное положение и 

строение органов зародыша злаков. В местах 

активных делений клетки меньших размеров и 

богаче цитоплазмой; там, где митозы редки, они 

крупнее, более вакуолизированы и беднее ци-

топлазмой. По степени окрашиваемости клеток 

можно судить об очагах меристематической 

активности в развивающемся зародыше и об 

определенные «волнах» митотических делений. 

Когда зародыш достигает значительной степени 

дифференциации и формируются все его орга-

ны, митозы обнаруживаются как в апикальной и 

базальной частях щитка, так и в некоторых дру-

гих зонах зародыша (корень и др.).  

Рис. 2. Схема развития зародыша злаков: фаза ор-

ганогенеза (по [19]). Условные обозначения: Зар-

Кор – зародышевый корень, Кл – колеоптиль, Клр – 

колеориза, КорЧ – корневой чехлик, Л – лист, ТР – 

точка роста, Щ – щиток, Эпб – эпибласт  

Через несколько суток после оплодотворе-

ния происходит разрастание апикально-

латеральной области проэмбрио в сторону пла-

центохалазы. Клетки этой области активно де-

лятся, они несколько крупнее, чем клетки с 

противоположной стороны зародыша, где вско-

ре будет формироваться апекс побега. Даль-

нейшее разрастание апикально-латеральной об-

ласти зародыша приводит к образованию щит-

ка. В это время значительное увеличение раз-

меров клеток наблюдается и в верхней цен-

тральной части зародыша.  

В ходе дальнейшего развития происходят 

сложные преобразования, в результате которых 

щиток из латерального положения переходит в 

терминальное положение, свойственное зрелому 

зародышу. Таким образом, в зародыше злаков 

органогенез начинается с образования щитка. 

Основная функция щитка – установление 

связи между эндоспермом и всеми структурами 

зародыша. Щиток состоит из гетерогенных кле-

ток. Эпидермис щитка, прилегающий непосред-

ственно к эндосперму, имеет специфическую 

форму и строение. В специализированном эпи-

дермальном слое, содержащем большое коли-

чество гидролитических ферментов, происходят 
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превращения веществ, поступающих из эндос-

перма в зародыш и в дальнейшем в проросток.  

В процессе развития зерновки и при ее 

прорастании в клетках щитка происходят зна-

чительные изменения. На щитке формируется 

лигула (брюшная чешуя), представляющая со-

бой вырост щитка. Его клетки рассматривают 

как передаточные и секреторные. В щитке 

дифференцируется проводящая система в виде 

прокамбиального тяжа. 

Несколько позднее, после начала разраста-

ния щитка, наблюдается увеличение количества 

митотически делящихся клеток в зоне образова-

ния апекса побега (точки роста), который закла-

дывается терминально. Дальнейшее развитие 

этой области приводит к появлению перетяжки, 

разделяющей семядолю и точку роста, а затем – 

к обособлению колеоптиля, дифференциации 

листьев и точки роста почки (плюмулы). Коле-

оптиль имеет форму полого конуса с располо-

женным в верхней его части отверстием, через 

которое побег выходит наружу во время прорас-

тания. Главная функция колеоптиля состоит в 

защите конуса нарастания при «пробивании» 

почвы прорастающим семенем (по [19, 21]). 

Заложение колеоптиля и дифференциация 

прокамбиального тяжа в щитке совпадают по 

времени с началом образования первого заро-

дышевого корня, поэтому область митотиче-

ской активности видна в это время в централь-

ной части зародыша и в основании щитка, где 

начинается дифференциация прокамбия. Таким 

образом, формирование корня начинается эндо-

генно в базальной части зародыша, вблизи ос-

нования щитка. Дерматоген корня образуется из 

внешнего слоя периблемы.  

У различных видов злаков в зародыше мо-

жет закладываться разное количество адвен-

тивных корней, например, у пшеницы – 2–4,  

у ржи – 3–4, а у кукурузы – 5. Корневой чехлик 

и колеориза (корневое влагалище) возникают и 

развиваются как единое образование, и лишь в 

конце эмбриогенеза, когда зародыш созревает, 

происходит отделение колеоризы от чехлика. 

Функция колеоризы – защита зародышевого 

корня, а также поставка воды и питательных 

веществ, необходимых для роста корня (или 

корней) при прорастании. Так, в клетках колео-

ризы пшеницы обнаружены алейроновые зерна. 

Эпибласт дифференцируется позже, чем 

корень, и располагается на стороне, противопо-

ложной щитку, образуя чешуевидный вырост, 

не содержащий сосудов. По характеру строения 

клеток эпибласт близок к колеоризе. У пшени-

цы в отдельных клетках обнаружены алейроно-

вые зерна, сходные с таковыми щитка и колео-

ризы. Судя по изменению формы и размеров 

клеток при прорастании зерновки, эпибласт, так 

же как и колеориза, поставляет воду развиваю-

щемуся зародышу.  

Различия в функциях щитка (выполняюще-

го гаусториальную роль) и эпибласта (погло-

щающего влагу в момент прорастания зерна) 

позволяют понять также более позднее заложе-

ние и развитие последнего. Эпибласт не кон-

тактирует, как щиток, с эндоспермом; возмож-

но, этим и определяется его функция. Наличие 

эпибласта или отсутствие, а также его размеры 

зависят от условий произрастания той или иной 

группы злаков, что имеет существенное значе-

ние при прорастании зерновки. 

Высказано мнение (по [21]), что эпибласт, 

колеоптиль и семядоля-щиток представляют 

собой единую структуру. Семядоли – продукт 

деятельности апикальной меристемы зародыша, 

поэтому щиток и эпибласт рассматриваются как 

семядоля и первый, модифицированный лист, 

соответственно.  

На одном из этапов органогенеза зародыша 

происходит дальнейшая дифференциация по-

чечки (плюмулы). Внутри нее дифференциру-

ются листья, закладывающиеся валиком, коли-

чество которых у разных видов злаков различно 

(от 2 до 4). Зачаточный побег представляет со-

бой ось, состоящую из узлов и междоузлий. 

Междоузлия сближены и имеют вид «пачки» 

плоских дисков. В каждом междоузлии форми-

руется лист путем интеркалярного роста. Рост 

конуса нарастания происходит за счет иници-

альных клеток апикальной меристемы, находя-

щейся на самой верхушке побега. 

Для зрелого зародыша большинства злаков 

характерно наличие следующих органов: щит-

ка, эпибласта, колеоптиля, мезокотиля, колео-

ризы, почечки, состоящей из нескольких при-

мордиев листьев, и корня (или нескольких кор-

ней). Зародыши таких злаков, как пшеница, 

рожь, ячмень и овес, относятся к фестукоидно-

му типу развития (у них имеется эпибласт), то-

гда как зародыш кукурузы – к паникоидному 

(эпибласт отсутствует) [19]. 

В литературе представлены различные 

взгляды на морфологическую сущность органов 

зародыша злаков. Щиток принимают за единст-

венную настоящую семядолю, колеоптиль – за 

ее вырост или за первый лист почечки (по [21]).  
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Своеобразный способ развития и строения 

раннего проэмбрио наряду с особенностями 

органогенеза и строения зрелого зародыша по-

зволили выделить развитие зародыша злаков в 

особый тип эмбриогенеза – Graminad-тип [20]. 

Тип Graminad характеризуется серией наклон-

ных перегородок (по отношению к продольной 

оси зародыша), обусловливающих дорзовен-

тральность внутреннего строения раннего про-

эмбрио и зрелого зародыша, а также специфи-

кой органогенеза и уникальным строением ор-

ганов, присущих только зародышу злаков. 

Таким образом, среди растений злаки вы-

деляются особенностями как процесса эмбрио-

генеза (выделен Graminad-тип эмбриогенеза), 

так и строения зрелого зародыша, достигающе-

го высокой степени дифференциации.  

Проанализированная выше периодизация 

зиготического эмбриогенеза злаков предполага-

ет выделение фаз бластомеризации и органоге-

неза. Такая периодизация теоретически обосно-

вана. В то же время использование этой перио-

дизации в практике биотехнологических иссле-

дований злаков представляет определенные 

сложности, связанные, например, с отсутствием 

морфологического и временного критериев вы-

деляемых фаз эмбриогенеза. 

В работе [31] предложена более подробная 

периодизация эмбриогенеза злаков. Обобщив 

результаты детальных гистологических иссле-

дований зародыша пшеницы в динамике разви-

тия от зиготы до зрелой структуры, через каж-

дые 0,5 сут после искусственного опыления, 

автор предлагает на основании морфологиче-

ских (длина зародыша) и временных (сутки по-

сле искусственного опыления) данных выделять 

следующие этапы и стадии зиготического эм-

бриогенеза злаков in vivo, с характеристикой 

значения каждой стадии в процессе эмбриоге-

неза. 

I. Этап недифференцированного зародыша. 

Включает стадии: зигота; двуклеточный заро-

дыш; четырехклеточный зародыш, многокле-

точный зародыш. 

Зигота (длина зародыша 0.001 мм, время 

после опыления 0.5 сут) – первая инициальная 

клетка нового дочернего организма, форми-

рующаяся после осуществления процесса опло-

дотворения. Значение этой стадии в эмбриоге-

незе: становление полярности зародыша.  

Двуклеточный зародыш (длина зародыша 

0.05–0.1 мм, время после опыления 1.5–2.0 сут) 

состоит из апикальной и базальной клеток как 

результата асимметричного деления зиготы. 

Значение этой стадии в эмбриогенезе: станов-

ление клеточной специализации зародыша. 

Четырехклеточный зародыш (длина заро-

дыша 0.12–0.14 мм, время после опыления 

2.5 сут) состоит из двух клеток апикального 

полюса и двух клеток базального полюса как 

результата асимметричных делений соответст-

вующих клеток двуклеточного зародыша. Зна-

чение этой стадии в эмбриогенезе: становление 

дорсовентральности зародыша. 

Многоклеточный зародыш (длина зароды-

ша 0.15–0.2 мм, время после опыления 3.0–

4.0 сут) – результат интенсивных клеточных 

делений апикальной и базальной клеток дву-

клеточного зародыша. Значение этой стадии в 

эмбриогенезе: накапливание массы клеток 

(возможно, критической), необходимой для 

дифференциации зародыша.  

II. Этап дифференциации зародыша. 

Включает стадию органогенеза, которую можно 

подразделить на три подстадии.  

В течение подстадии 1 (длина зародыша 

0.4–0.6 мм, время после опыления 4.5–8.0 сут) 

происходят интенсивные клеточные деления в 

зародыше, главным образом в апикальной его 

части. Зародыш быстро растет. В нем постепен-

но формируется первый орган – щиток (единст-

венная семядоля), закладывается точка роста – 

область меристематических клеток.  

Во время подстадии 2 (длина зародыша 

0.8–1.3 мм, время после опыления 8.5–12.0 сут) 

клеточные деления замедляются, что ведет к 

приостановке роста зародыша. Формируется 

еще один орган – колеоптиль.  

В течение подстадии 3 (длина зародыша 

1.5–2.0 мм, время после опыления 12.5–

17.0 сут) клеточные деления также замедлены, 

рост зародыша происходит за счет растяжения 

клеток. Постепенно формируются апекс побега, 

зародышевый корень, колеориза, эпибласт, ли-

гула. К концу этой подстадии рост зародыша 

постепенно снижается, а затем стабилизирует-

ся, и заметных изменений в размерах зародыша 

не происходит. 

Значение этой стадии в эмбриогенезе: про-

исходят важнейшие морфогенетические про-

цессы – морфологическая дифференциация за-

родыша, формирование всех присущих заро-

дышу злаков органов. 

III. Этап дифференцированного зародыша. 

Включает стадии: сформированный зародыш, 

зрелый зародыш. 
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В сформированном зародыше (длина заро-

дыша 2.1–2.2 мм, время после опыления 17.5–

20.0 сут) наличествуют все органы, характер-

ные для зародыша злаков. Происходит незначи-

тельный рост органов зародыша (за счет растя-

жения клеток), хотя размеры зародыша сущест-

венно не изменяются. Формируется первый 

лист. Начинается интенсивное накопление за-

пасных питательных веществ (главным обра-

зом, крахмала), которые будут использованы в 

ходе прорастания. Значение этой стадии в эм-

бриогенезе: подготовка зародыша к вступлению 

в период покоя.  

Такая периодизация достаточно удобна в 

биотехнологической практике, поскольку связы-

вает морфологические (длина зародыша) и вре-

менные (сутки после искусственного опыления) 

параметры. На основе использования этой пе-

риодизации сотрудниками лаборатории физио-

логии растений УИБ УФИЦ РАН проведены ус-

пешные биотехнологические испытания боль-

шой группы генотипов пшеницы в эмбриокуль-

туре [2, 3, 4, 12, 14] и в культуре зародышевых 

каллусов [3, 13, 24–26] in vitro, а также экспери-

ментальные исследования с применением разви-

вающихся зародышей in planta [28, 34, 35]. 
 

Заключение. В литературе предложено 

несколько периодизаций зиготического эмбрио-

генеза злаков in planta, каждая из которых име-

ет свои достоинства.  

В целом исследователи, выясняющие об-

щие структурно-функциональные особенности 

зиготического эмбриогенеза, концентрируют 

свои усилия в двух направлениях: получение 

детальных цито-гистологических характеристик 

отдельных фаз для разных видов растений и 

поиск надежных интегральных критериев для 

установления временных границ фаз (стадий, 

этапов, периодов) зиготического эмбриогенеза. 

Такого рода данные классической описательной 

эмбриологии растений in planta необходимы 

как методологическая основа оптимизации раз-

личных биотехнологических и иных экспери-

ментальных исследований злаков in vitro. 
 

Работа выполнена в рамках Государствен-

ного задания Минобрнауки России № 075-00326-

19-00 по теме № АААА-А18-118022190099-6. 
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In modern biotechnological studies of commercially valuable cereals, promising areas of great interest are 

the embryo culture and callus culture in vitro, associated with the use of zygotic embryos of different ages that 

form full-fledged regenerated plants. These biotechnologies are largely based on the use of the morphogenetic 

potential of embryonic cells, mainly immature ones. At the same time, the progress of such biotechnologies is 

limited by the lack of a single unified periodization of cereal zygotic embryogenesis in planta. The difficulty of 

creating a single periodization is due to both the specifics of the course of cereal embryogenesis according to a 

special Graminad-type and the morphology of the mature embryo, which is characterized by unique organs – the 

scutellum, coleoptile, epiblast, mesocotylt, coleorhiza. The article provides a brief review of the works devoted to 

the identification of the structural features of cereal embryos in the dynamics of development in natural conditions 

from the zygote to the mature structure. Special attention is paid to the comparative analysis of the proposed 

periodizations of zygotic embryogenesis in planta, especially those used in biotechnological studies in vitro of 

members of this family. It is emphasized that biotechnological and other experimental studies using cereal embry-

os should be based on the data of classical descriptive plant embryology. 

Key words: embryo, zygotic embryogenesis in planta, embryo culture in vitro, callus culture in vitro, cereals. 




