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Аннотация. Клональное размножение хвойных с использованием соматического эмбриогенеза имеет суще-
ственное значение для селекции древесных видов, реализации программ лесоразведения и лесовосстановле-
ния. В сочетании с криоконсервацией соматический эмбриогенез создает основу для получения хозяйственно 
ценных линий клонов и элитных генотипов. Использование в промышленных масштабах в лесном хозяйстве та-
ких генетически проверенных линий клонов может значительно увеличить продуктивность лесов по сравнению 
с любыми доступными традиционными методами улучшения древесных культур. Лиственница считается одним 
из основных кандидатов для широкомасштабного лесовосстановления не только за счет обширности занима-
емых ареалов, но и благодаря уникальному качеству ее древесины, быстрому росту и высокой экологической 
пластичности. Однако большинство видов лиственницы характеризуется неравномерностью урожаев и чрез-
вычайно низким качеством семян. В связи с этим получение посадочного материала для лесовосстановления из  
семян лиственниц на семенных плантациях нецелесообразно, но может быть успешно реализовано в програм-
мах по лесоразведению с применением технологий соматического эмбриогенеза. Исследования по соматиче-
скому эмбриогенезу лиственницы проводятся уже более тридцати лет, что позволило накопить значительный 
опыт в данной области. К настоящему времени изучены условия инициации и поддержания эмбриогенных 
культур, формирования и развития соматических зародышей. Достигнут значительный прогресс в изучении как 
факторов, влияющих на эти процессы, так и молекулярных механизмов, лежащих в основе различных этапов 
эмбриогенеза. Однако имеющихся на сегодняшний день знаний о соматическом эмбриогенезе представителей 
рода Larix все еще недостаточно для разработки технологий получения селекционно-ценного растительного ма-
териала in vitro. В обзоре проведен анализ современного состояния исследований по проблеме соматического 
эмбриогенеза представителей рода Larix. Особое внимание уделено вопросам выбора эксплантов для соматиче-
ского эмбриогенеза, составу сред для культивирования, зависимости потенциала соматического эмбриогенеза 
от продолжительности культивирования, генетическому контролю соматического эмбриогенеза.
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Abstract. Clonal propagation of conifers using somatic embryogenesis is essential for the selection of tree species, and 
for the implementation of afforestation and reforestation. In combination with cryopreservation, somatic embryogene-
sis creates the basis for the development of economically valuable lines of clones and elite genotypes. The industrial 
use of such genetically verified clone lines in forestry can significantly increase forest productivity compared to any con-
ventional methods for improving tree crops that are available. Larch is considered as one of the main conifer candidates 
for large-scale reforestation, not only due to the vastness of its habitat, but also due to the unique quality of its wood, 
rapid growth and high ecological plasticity. However, the vast majority of larch species are characterized by uneven 
yields and extremely low seed quality. In this regard, obtaining planting material for reforestation from larch seeds 
on seed plantations is not advisable, but can be successfully implemented in afforestation programs using somatic 
embryogenesis technologies. Research on the somatic embryogenesis of larch has been conducted for over 30 years, 
which allowed considerable experience in this field to be accumulated. To date, the conditions for the initiation and 
maintenance of embryogenic cultures, as well as for the formation and development of somatic embryos have been 
determined. Significant progress has been made in the study of both the factors affecting these processes and the mo-
lecular mechanisms that underlie the various stages of embryogenesis. Nevertheless, despite the successes achieved, 
knowledge available today on the somatic embryogenesis of representatives of the genus Larix is still not enough to 
develop technologies for producing valuable plant-breeding material in vitro. This review analyzes the current state of 
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research on the problem of somatic embryogenesis of representatives of the genus Larix. Particular attention is paid to 
the choice of explants for somatic embryogenesis, the composition of the media for cultivation, the dependence of the 
potential of somatic embryogenesis on the duration of cultivation, and the genetic control of somatic embryogenesis.
Key words: Larix; somatic embryogenesis; genetic control.
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Введение
Представители рода Larix широко распространены в 
умеренной и холодных (субарктических и субальпийских) 
территориальных зонах планеты (Gowere, Richards, 1990; 
Kim, 2015). Род Larix включает от десяти до двадцати пяти 
видов, распространенных в Cеверном полушарии на трех 
континентах: в Северной Америке, Европе и Азии (Дылис, 
1981; Koropachinsky, Milyutin, 2013; Pâques et al., 2013).  
В лесном фонде нашей страны леса с господством листвен­
ницы занимают первое место и по площади (около 37 %, 
264 млн га), и по запасу древесины (31 %, 25.2 млрд м3), 
существенно превосходя другие породы (Биоразнообра­
зие…, 2010; Рысин, 2010). Вопрос о точном количестве 
видов лиственницы в определенной степени спорный 
из­за легкости скрещивания в естественных условиях и 
производства гибридов, которые, в свою очередь, продол­
жают гибридизироваться (Wei, Wang, 2003; Koropachin­
sky, Milyutin, 2013).

Лиственница считается одним из основных кандидатов 
для широкомасштабного лесовосстановления и генети­
ческого улучшения не только из­за обширности зани­
маемых ареалов, но также в силу уникального качества 
ее древесины, быстрого роста и высокой экологической 
пластичности (Gowere, Richards, 1990; Bailian, Wyckoff, 
1994). Это единственный широко распространенный по­
литипный листопадный род хвойных. Отчасти благодаря 
этому качеству многие лиственницы могут выдерживать 
экстремальные зимние температуры и низкий уровень 
влажности (Bonga et al., 1995). Что касается практического 
использования представителей рода Larix для лесовос­
становления, то оно весьма затруднено из­за низкой про­
дукции и качества семян (Lelu et al., 1994a; Zhang Y. et al., 
2012; Третьякова и др., 2015). Следовательно, получать 
посадочный материал для лесовосстановления из семян 
лиственниц на семенных плантациях нецелесообразно. За­
дача может быть решена с помощью методов клонального 
размножения зародышей или проростков, полученных из 
ограниченного количества семян (Munoz­Concha, 2017). 
У Larix это достигается путем черенкования – укоренения 
стеблей, взятых от молодых саженцев и выращенных в 
условиях теплицы. Альтернатива данному методу – ис­
пользование системы культивирования соматических 
зародышей, позволяющее получить неограниченное коли­
чество сеянцев с одинаковым генетическим составом, так 
как они являются производными одного семени (Attree, 
Fowke, 1993; Isah, 2016).

Соматический эмбриогенез может оказаться гораздо 
бо лее эффективным, чем традиционное черенкование. 
Клеточные линии, продуцируемые соматическими за­
родышами, могут поддерживаться в ювенильном со­
стоянии в течение неограниченного времени путем их 
криоконсервации. Криоконсервация позволяет прово­

дить длительные полевые испытания клонированных 
ли ний. Вместе с тем часть этих линий поддерживается 
в физиологическом ювенильном состоянии до тех пор, 
пока полевые испытания не покажут, какие из линий 
наиболее предпочтительны для массового производства 
потомства. Это делает возможным отбор внутри семей, 
что не применимо к укоренению черенками (Park, Bonga, 
1992; Bonga, 2016). Кроме того, технология соматического 
эмбриогенеза может ускорить традиционные программы 
лесовосстановления за счет сокращения периода, необхо­
димого для получения генетически улучшенных деревьев 
(Kim, 2015). К сожалению, для хвойных крупномасштаб­
ное использование соматического эмбриогенеза с целью 
практического размножения часто ограничивается лишь 
несколькими выбранными генотипами, а сам процесс 
остается трудоемким и дорогостоящим. Для его универ­
сального применения необходимо решить еще много 
проб лем (Bonga, 2016; Klimaszewska et al., 2016).

Настоящий обзор посвящен анализу состояния ис­
следований соматического эмбриогенеза представителей 
рода Larix. Можно надеяться, что намечающееся благо­
даря применению методов геномики, транскриптомики, 
протеомики и метаболомики ускорение научного про­
гресса в этой области позволит разработать новые, более 
эффективные протоколы соматического эмбриогенеза 
для внедрения в программы селекции, лесоразведения и 
лесовосстановления.

Выбор типа экспланта  
для соматического эмбриогенеза лиственниц
Впервые метод соматического эмбриогенеза для предста­
вителей рода Larix был успешно применен в 1985 г. для 
L. decidua (Nagmani, Bonga, 1985). С тех пор достигнут 
большой прогресс в этой области для большинства видов 
лиственницы и ее гибридов (табл. 1). Как отмечено в 
многочисленных исследованиях, формирование эмбрио­
генных культур зависит от типа и стадии развития, на ко­
торой находится эксплант. 

Первоначально работы проводились в основном с ис­
пользованием в качестве эксплантов мегагаметофитов 
L. decidua, L. leptolepis (= L. kaempferi) и их реципрокных 
гибридов L. × eurolepis и L. × leptoeuropaea (von Aderkas et 
al., 1987, 1990; von Aderkas, Bonga, 1988; Rohr et al., 1989), 
что позволило получить гаплоидные эмбриогенные куль­
туры и на их основе соматические зародыши. Формиро­
вавшиеся из последних растения чаще всего представляли 
собой миксоплоиды с преобладанием диплоидных клеток 
(von Aderkas, Anderson, 1993; von Aderkas, Bonga, 1993; 
von Aderkas et al., 2002). В это же время были предпри­
няты успешные попытки инициации соматических заро­
дышей из протопластов L. decidua и гибрида L. × eurolepis 
(L. decidua × L. leptolepis) (Klimaszewska, 1989а; von Ader­
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kas, 1992; Korlach, Zoglauer, 1995; Pattanavibool et al., 1998). 
Но исследования, проведенные в последующие годы, 
доказали, что соматический эмбриогенез инициируется 
наиболее эффективно из незрелых зиготических зароды­
шей. Этот факт установлен как для видов рода Larix, так 
и для других представителей хвойных (Chen et al., 2010; 
Bonga, 2016; Sarmast, 2018; Шуклина, Третьякова, 2019). 
При этом чаще всего используются зиготические заро­
дыши на предсемядольной и семядольной стадиях раз­
вития (Lelu et al., 1994a; Ogita et al., 1999a; Lu et al., 2005; 
Lelu­Walter, Pâques, 2009), хотя получены положительные 
результаты при применении зиготических зародышей на 
более ранних или более поздних стадиях развития (Wang 
et al., 2007; Белоруссова, Третьякова, 2008; Wang, Yang, 
2010). Имеется незначительный прогресс в инициации 
соматического эмбриогенеза из зрелых зародышей. Так, 
для гибрида L. × leptoeuropaea (L. leptolepis × L. decidua) 
хвоя соматических проростков давала эмбриональные 
массы с меньшей частотой (3 %), чем зрелые соматические 
зародыши того же генотипа (83 %) (Lelu et al., 1994с). 
Значительно больше данных об успешной инициации со­ 
 матического эмбриогенеза из зрелых зародышей известно 
для представителей других таксономических групп хвой­

ных. Так, эмбриогенные культуры получены из зре лых 
зиготических зародышей таких видов, как Pinus gera­
diana, P. kesya, P. koraiensis, Abies alba, A. nordmanniana, 
A. balsamea, A. fraseri, Picea abies, P. glauca, P. morrisoni­
cola, P. likiangensis, P. omorika и др. (Yeung, Thorpe, 2005; 
Vooková, Kormuťák, 2007; Chen et al., 2010; Шуклина, 
Третьякова, 2019).

Существенный недостаток использования эксплантов 
из ювенильного материала (зиготические зародыши) для 
клонального размножения, в том числе с помощью сома­
тического эмбриогенеза, заключается в невозможности 
применения материала от растений, генетический потен­
циал которых уже проявился фенотипически (взрослые 
деревья со строго определенными характеристиками) 
(Bonga, 2017). Поэтому в качестве первичного экспланта 
наибольший интерес представляют вегетативные час ти 
растений (сегменты побегов и зрелой хвои). Так, в ряде  
работ говорится о возможности получения соматического 
эмбриогенеза из растительного материала от взрослых 
растений хвойных: примордиальных меристем 2­ и 10­лет­
них соматических растений Picea glauca (Klimaszewska 
et al., 2011; Klimaszewska, Rutledge, 2016), хвои сомати­
ческих растений в возрасте от 2 мес. до 3 лет Picea abies 

Таблица 1. Вид Larix, тип экспланта и базовая среда культивирования,  
использованные для инициации соматического эмбриогенеза 

Вид Тип экспланта Базовая среда Частота индукции Лит. источник 

L. decidua НПСЗЗ LM Н. д. Cornu, Geoffrion, 1990

НСЗЗ MSG 20 von Aderkas et al., 1990

ЗЗЗ MSG 5 Lelu et al., 1994c

Мегагаметофит MS, 1/2 MS, LM, 1/2 LM 0.3 Nagmani, Bonga, 1985

L. leptolepis НСЗЗ MSG 15 von Aderkas et al., 1990

НПСЗЗ LM, LP, MS 59–67 Kim et al., 1998

ЗЗЗ LP, LM 22–38 Kim, 2015

Мегагаметофит MSG 2 von Aderkas et al., 1990

L. × eurolepis НПСЗЗ MSG, DCR, LM 6–12 Klimaszewska, 1989b

НСЗЗ MSG 2 Lelu et al., 1994c

L. × leptoeuropaea НСЗЗ MSG 26 »

НПСЗЗ MSG 62 »

ЗЗЗ MSG 8 »

СЗ, семядоли MSG 12–98 Saly et al., 2002 

СЗ, хвоя MSG 3 Lelu et al., 1994c 

L. occidentalis НСЗЗ 1/2 LM 70 Thompson, von Aderkas, 1992 

НПСЗЗ 1/2 LM 30 »

ЗЗЗ 1/2 LM 1 von Aderkas et al., 1995 

L. sibirica НПСЗЗ MSG 67–98 Белоруссова, Третьякова, 2008 

L. gmelinii НПСЗЗ 1/2 MS, MSG 50–81 Третьякова, Барсукова, 2012 

L. sukaczewii НПСЗЗ 1/2 MS, MSG 98 » 

L. laricina НПСЗЗ MSG 44 Klimaszewska et al., 1997 

L. olgensis НСЗЗ MS, S Н. д. Song et al., 2016 

L. principis­rupprechtii НСЗЗ S, B Н. д. Qi et al., 2000 

Примечание. Тип экспланта: ЗЗЗ  – зрелый зиготический зародыш, НПСЗЗ  – незрелый предсемядольный зиготический зародыш, НСЗЗ  – незрелый 
 семядольный зиготический зародыш, СЗ – соматический зародыш.
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(Harvengt et al., 2001), вегетативных апексов побегов, ад­
вентивных почек и хвои взрослых деревьев Pinus kestiya, 
P. roxburghii, P. sylvestris, P. patula, P. wallichiana, P. pinea, 
P. radiata, P. pinaster (Trontin et al., 2016a; Шуклина, Тре­
тьякова, 2019).

Трудности в использовании растительного материала 
от взрослых деревьев связаны с тем, что на вегетативной 
и репродуктивной стадии их развития происходят суще­
ственные физиологические, биохимические, генетические 
и другие изменения в растительных тканях. Это значи­
тельно снижает вероятность и частоту эмбриогенеза из 
эксплантов взрослых деревьев (Klimaszewska et al., 2011). 
При этом с увеличением зрелости экспланта постепенно 
репрессируется генетическая программа для индукции эм­
бриогенной ткани, а после того как образуется апикальная 
меристема, потенциал для получения эмбриогенной ткани 
полностью нарушается (Bonga et al., 2010).

Среди прочих негативно действующих факторов можно 
отметить следующие. Из­за присутствия множества со­
единений, образуемых и выделяемых в питательные среды 
растениями, происходит ингибирование деления, роста 
клеток, наблюдаются нарушения эмбриогенного ответа и 
нормальной экспрессии генов, участвующих в индукции 
соматического эмбриогенеза (Isah, 2016; Sarmast, 2018). 
Одной из важных причин названных нарушений является 
изменение паттерна метилирования геномной ДНК (von 
Aderkas, Bonga, 2000). Для преодоления неспособности 
материала взрослых растений формировать эмбриогенную 
культуру в ряде случаев применяют процедуру реювени­
лизации тканей. Для этого экспланты помещают в раз­
личного рода стрессовые условия: голодание, холодовая 
обработка при низких положительных температурах или 
использование в составе сред для культивирования тя­
желых металлов (Bonga, 1996, 1997; Wendling et al., 2014). 
Процесс реювенилизации стимулируется изменением 
рН среды культивирования, использованием ферментов 
деградации клеточной стенки, понижением уровня эндо­
генных антиоксидантов (глутатион, аскорбиновая кислота, 
витамин Е) путем изменения содержания экзогенных 
ауксинов (von Arnold, 1987; Earnshaw, Johnson, 1987; Mo 
et al., 1996). Показано, что воздействие ауксина повышает 
уровень метилирования ДНК, что в свою очередь приво­
дит к стимуляции деления клеток, их дедифференцировке, 
тем самым стимулируя инициацию соматического эмбрио­
генеза (von Aderkas, Bonga, 2000).

Кроме того, ткани взрослых деревьев хвойных пород 
содержат множество поверхностных микроорганизмов, 
которые снижают способность тканей к регенерации 
(Третьякова и др., 2014). К сожалению, до настоящего 
времени не разработаны эффективные методы борьбы с 
таким бактериальным загрязнением. Известно лишь не­
сколько процедур, позволяющих уменьшить, но не устра­
нить полностью такое загрязнение в системах культуры 
тканей растений (Sarmast, 2018). 

Несмотря на многолетние усилия исследователей (Cha­
lupa, 1989; Bonga, Pond, 1991; Bonga, 1996, 2004; Ewald, 
1998), соматический эмбриогенез от зрелых деревьев 
лиственницы до сих пор не получен и остается актуальной 
задачей для будущих исследований (von Aderkas, Bonga, 
2000; Klimaszewska et al., 2016).

Влияние генотипа исходного растения 
на соматический эмбриогенез лиственниц
По всей вероятности, основным фактором (помимо типа 
экспланта), который определяет, будут ли формироваться 
соматические зародыши, является генотип родительских 
деревьев (Третьякова, Барсукова, 2010; Bonga et al., 2010). 
При этом на инициацию соматического эмбриогенеза у 
многих хвойных влияет аддитивная генетическая измен­
чивость, предоставляющая возможность селекции на уси­
ление признака инициации соматического эмбриогенеза 
(Park, 2002). Соматический эмбриогенез можно получить 
только у отдельных генотипов, что значительно затруд­
няет использование этой технологии для практического 
крупномасштабного размножения хвойных.

Эксперименты по изучению генетического контроля 
инициации соматического эмбриогенеза проводились на 
представителях нескольких родов хвойных, в том числе 
рода Larix (Klimaszewska et al., 2016). В работе И.Н. Тре­
тьяковой с коллегами (Третьякова и др., 2015) было задей­
ствовано 200 деревьев L. sibirica, и только один генотип 
дал начало стабильно поддерживаемой эмб риогенной 
культуре. Анализ полученных результатов свидетельст­  
вует о более сильном материнском, чем отцовском, влия­
нии на инициацию культуры (Третьякова и др., 2015; Kli­
ma szewska et al., 2016). Материнский эффект на стадии 
инициации может быть объяснен как генотипом, так и 
стадией развития или физиологического состояния ма­
те ринского дерева и унаследованными материнскими 
ал лелями зиготического зародыша (Niskanen et al., 2004).

Состав сред для культивирования 
эмбриогенных масс и соматических  
зародышей лиственниц
На рост и развитие эмбриогенной культуры хвойных, 
в том числе представителей рода Larix, сильное влия­
ние оказывает состав питательной среды. Выбор солей  
( микро­ и макроэлементов) и органических составля­
ющих, коррекция их баланса и концентраций играют 
важную роль как в инициации каллусогенеза, так и в 
дальнейшем поддержании полученной культуры in vitro 
(Pâques et al., 2013). При этом подбор состава питательных 
сред часто зависит от видовой принадлежности растения 
и типа используемого в качестве экспланта материала 
(Isah, 2016).

В зависимости от решаемых задач и исходного расти­
тельного материала, в работах по соматическому эмбрио­
генезу лиственниц применяются следующие базовые 
среды (см. табл. 1): LM (полный или половинный состав 
(1/2 LM)) (Litvay et al., 1985), MS (полный или половин­
ный состав (1/2 MS)) (Murashige, Skoog, 1962), MSG (Bec­  
war et al., 1990), LP (Quoirin, Lepoivre, 1977), S (Ewald 
et al., 1995), B (Ewald et al., 1997), АИ (Третьякова и др., 
2012), DCR (Gupta, Durzan, 1985), WPM (Lloyd, McCown, 
1980). На всех этапах культивирования базовая среда 
дополняется такими органическими соединениями, как: 
L­глутамин в концентрации от 0.05 до 1.5 г/л; мио­ино­
зитол (0.1–1.0 г/л); гидролизат казеина (0.5–1.0 г/л); ас­
корбиновая кислота (0.4 г/л) (Cornu, Geoffrion, 1990; von 
Aderkas et al., 1990; Lelu et al., 1994c; Klimaszewska et al., 
1997; Третьякова и др., 2015; Kim, 2015).
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Ключевыми компонентами питательной среды, контро­
лирующими весь процесс соматического эмбриогенеза, 
являются фитогормоны (von Aderkas et al., 2001; Von­
drá ková et al., 2016). Их состав и соотношения зависят 
от стадии развития соматических зародышей. На этапе 
инициации эмбриогенных масс обязательно присутствие 
в среде эндогенных ауксинов в сочетании с цитокинина­
ми. Исключение составляют виды Abies, у которых для 
инициации эмбриогенеза чаще всего необходимы только 
цитокинины (Pullman, Frampton, 2018). В большинстве ис­
следований по эмбриогенезу у представителей рода Larix 
описано использование 2,4­дихлорфеноксиуксусной кис­
лоты (1.0–2.0 мг/л) совместно с 6­бензиламинопурином 
(0.5–1.0 мг/л) (Klimaszewska, 1989a, b; Korlach, Zoglaue, 
1995; Lelu­Walter, Pâques, 2009; Tretyakova et al., 2019). 
В ряде работ упоминается применение в качестве ауксинов 
нафтилуксусной кислоты, пиклорама или 4­хлорфенокси­
уксусной кислоты в концентрации 1.0 мг/л (Qi et al., 2004; 
Kim, 2015) и кинетина (0.1–5.0 мг/л) как представителя 
цитокининов (Cornu, Geoffrion, 1990; Qi et al., 2000; Song 
et al., 2016). Индолилуксусная кислота, как показано для 
L. leptolepis, играет важную роль в контроле прорастания 
соматических зародышей (Li Z. et al., 2017a, b).

На этапе созревания соматических зародышей наиболее 
важным компонентом питательной среды становится аб­
сцизовая кислота (Lelu et al., 1994b, 1995). Оптимальное 
содержание этого фитогормона (от 0.01 до 32.0 мг/л) и 
сроки культивирования соматических зародышей в его 
присутствии (1–4 недели) значительно варьируют у раз ­
ных видов лиственниц (Label, Lelu, 1994, 2000; von Ader­
kas et al., 1995, 2002, 2015; Gutmann et al., 1996; Kli ma­
szewska et al., 1997; Ogita et al., 1999b; Kim, Moon, 2007; 
Третьякова и др., 2012; Song et al., 2018). Для улучшения 
процесса созревания соматических зародышей иногда 
совместно с абсцизовой кислотой используют: индолил­ 
масляную кислоту в концентрации 1.0 мг/л (Третьякова 
и др., 2012); 5.0 мг/л ингибитора транспорта ауксина 
2­(п­хлорофенокси)­2­метилпропионовой кислоты (PCIB); 
5.0 мг/л флороглюцинола (синергист ауксина) (Kim, Moon, 
2009) или нитрат серебра (2.0–5.5 мг/л) (Saly et al., 2002; 
Song et al., 2018). Улучшение качества соматических 
зародышей, их прорастания и формирования полноцен­
ных растений достигается путем сочетания абсцизовой 
кислоты с активированным углем (0.5–10 г/л), который 
вводится в питательную среду на стадии предсозревания 
соматических зародышей (Harry et al., 1991; Qi et al., 2004; 
Umehara et al., 2004; Третьякова и др., 2016; Klimaszew ska 
et al., 2016). Учитывая то, что созревающие соматические 
зародыши должны подвергаться воздействию  водного 
стресса аналогично развивающимся зиготическим за­
родышам in vivo, для снижения доступной воды в пита­
тельную среду вводят такие вещества, как полиэтилен­
гликоль 3000–4000 в концентрации 4–10 %, сахарозу в 
повышенной концентрации (3–8 %) или мальтозу (3 %), 
гелеобразователи гельрайт или фитагель (0.3–0.4 %) (Kli­
maszewska et al., 1997; Ma et al., 1998; Qi et al., 2004; Lu et 
al., 2005; Teyssier et al., 2011; Третьякова, Барсукова, 2012; 
Третьякова и др., 2012; Song et al., 2018). На начальных 
стадиях инициации развития эмбриогенной культуры 
концентрация используемой сахарозы составляет 1–3 % 

(von Aderkas et al., 1987; Lelu et al., 1994c; Kim, 2015), а в 
качестве гелеобразователя применяется чаще всего агар 
в концентрации 0.7 % (Klimaszewska, 1989b; von Aderkas 
et al., 1990; Белоруссова, Третьякова, 2008).

Помимо изучения положительного действия опреде­
ленных соединений, входящих в состав сред для культи­
вирования, на различные стадии соматического эмбрио­  
генеза, исследованы также вещества, присутствие кото­
рых в среде негативно влияет на культуру in vitro. Для 
L. × leptoeuropaea было показано, что обогащение атмо­
сферы этиленом или добавление 2­хлороэтилфосфоновой 
кислоты (5.0 и 10.0 мг/л) или 1­аминоциклопропан­1­
карбоксилата (1.0–10.0 мг/л) в среду культивирования 
сильно снижало индукцию вторичного соматического 
эмбриогенеза (Saly et al., 2002). Ванилилбензиловый эфир 
и 4­[(фенилметокси)метил]фенол ингибировали раннее 
развитие соматических зародышей, а именно дифферен­
цировку суспензоров, у L. leptolepis (Umehara et al., 2005, 
2007). Эти вещества присутствуют в достаточных для 
ингибирования количествах в суспензионной культуре с 
высокой плотностью клеток и в значительно меньшей, не 
оказывающей негативного влияния концентрации – в куль­
туре с низкой плотностью клеток (Umehara et al., 2004).

К настоящему времени накоплен обширный опыт в ис­
следуемой области, но в связи с низкой эффективностью 
соматического эмбриогенеза представителей рода Larix 
работы по оптимизации состава питательной среды, вклю­
чая специфические сахара, витамины, органические кис­
лоты, модификаторы окислительно­восстановительного 
потенциала и др., продолжаются.

Зависимость потенциала  
соматического эмбриогенеза лиственниц  
от возраста культуры in vitro
При инициации и поддержании эмбриогенной культуры 
значительное внимание уделяется эффективности полу­
чения соматических зародышей в культуре in vitro в те­
чение длительных периодов времени. Этот вопрос имеет 
как фундаментальное, так и прикладное значение. При 
лесовосстановлении требуется длительное тестирование 
регенерированных деревьев из отдельных клеточных ли­
ний для последующего их широкомасштабного исполь­
зования. Следовательно, линии культуры ткани должны 
поддерживаться в функционально неизменном виде до 
тех пор, пока элитные характеристики полученных из них 
регенерантов не будут подтверждены экспериментально 
(Charest, Klimaszewska, 1995). Однако возраст эмбриоген­
ной культуры, т. е. количество субкультивирований, мо­
жет отрицательно влиять на ее способность к регенера­
ции полноценных соматических зародышей (Pâques et al., 
2013). Это прежде всего связано с увеличением ско рости 
и накоплением большого количества мутаций и общей 
генетической нестабильностью длительно поддерживае­
мых культур in vitro в результате сомаклональной измен­
чивости (Krutovsky et al., 2014; Klimaszewska et al., 2016). 

Как установлено, сомаклональная изменчивость прояв­
ляется на морфологическом, цитологическом (количество 
и структура хромосом), биохимическом (метаболические 
нарушения) и молекулярно­генетическом (геномы ядра и 
органелл) уровнях (Cyr, Klimaszewska, 2002). При этом 
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частично дифференцированные культуры, такие как эмб­
риональные массы in vitro, демонстрируют меньшую ва­
риабельность, чем истинные культуры каллусного типа 
(Cyr, 1999). К тому же эмбриогенные культуры хвойных, 
в отличие от покрытосеменных, считаются генетически 
более стабильными (Isabel et al., 1996). Ряд исследова­
ний по оценке уровня сомаклональной изменчивости в 
эмбриогенных культурах хвойных показал отсутствие 
ка ких­либо сомаклональных изменений в эмбриогенных 
тканях и у соматических зародышей Picea abies, Picea 
glauca × P. engelmannii, Pinus pinea, Picea mariana (Hein­
ze, Schmidt, 1995; Isabel et al., 1996; Cuesta et al., 2008; 
Krutovsky et al., 2014). В целом эмбриогенные культуры 
представителей рода Larix обладают высокой стабиль­
ностью (Klimaszewska et al., 2016). Так, у L. × eurolepis 
эмб риогенная линия была стабильной и после 4 лет суб­
культивирования (Pâques et al., 2013), а у L. leptolepis – 
в течение 9 лет (Wang et al., 2007; Lelu­Walter, Pâques, 
2009). В последнем случае эмбриогенные культуры со 
временем становились неэмбриогенными (Li W. et al., 
2013). На протяжении 9 лет не терялась эмбриогенность 
культур L. decidua, полученных из гаплоидного материа­
ла – мегагаметофитов (Pattanavibool et al., 1995). При этом 
за время наблюдений почти все линии удвоили (2n = 24) 
число хромосом, но и гаплоидные, и дигаплоидные линии 
оставались эмбриогенными. Дальнейшие исследования 
(17­летняя культура) показали, что ни одна линия не со­
храняла постоянную эмбриогенность в течение всего пе­ 
 риода культивирования (von Aderkas et al., 2003). В не­
скольких линиях эмбриогенный потенциал был потерян 
полностью, а в других потеря была временной, так как на­
блюдалось периодическое восстановление эмбриогенеза. 
Пролиферативная активность 15 эмбриогенных клеточ­
ных линий L. sibirica сохранялась в течение 2–8 лет (Пак и 
др., 2016; Третьякова, Пак, 2018), а плоидность хромосом 
клеток этих линий не менялась до 2 лет культивирования 
(Tretyakova et al., 2017). Далее были выявлены разброс 
хромосомных чисел от 24 до 30 и большое количество 
патологий митоза и клеток с микроядрами (Горячкина и 
др., 2017). Однако имелись отдельные клеточные линии, у 
которых генетическая стабильность культур сохранялась 
до 7 лет. По данным микросателлитного анализа, эмбрио­
генные линии характеризовались слабой аллельной из­  
мен чивостью (Tretyakova et al., 2017). Тем не менее спо­
собность соматических зародышей из длительно поддер­
живаемых линий к созреванию и прорастанию со време­
нем уменьшалась (Третьякова и др., 2016).

Длительное культивирование эмбриогенных масс, при­
водящее к формированию соматических зародышей и 
впо следствии растений, может вызывать редкие фено­
типические аномалии у Picea glauca и P. mariana (Isabel 
et al., 1996; Tremblay et al., 1999) или генетическую не­
стабильность у Pinus sylvestris и P. pinaster (Burg et al., 
2007; Marum et al., 2009). Изменения в относительном со­  
держании митохондриальной ДНК наблюдались в эмб­
риогенных тканях у Larix leptolepsis, L. decidua и их 
ре ципрокных гибридов (DeVerno et al., 1994). Таким об­
разом, несмотря на достаточно высокую стабильность 
эмбриогенных культур представителей рода Larix, со 
временем качество и количество соматических зародышей 

изменяются. В связи с этим длительное поддержание дан­
ных культур методом регулярных субкультивирований не 
представляется целесообразным.

Криоконсервация эмбриогенных линий
Помимо основной проблемы – снижения или потери 
эмб риогенного потенциала культуры на фоне возможных 
генетических изменений при длительном поддержании 
in vitro, следует учитывать также высокие трудозатраты 
при необходимости регулярных субкультивирований и 
увеличение риска потери материала из­за загрязнения, 
человеческих ошибок или технических сбоев.

Решением этих проблем может стать периодическая 
по вторная инициация эмбриогенных культур. Однако эта 
достаточно трудоемкая и дорогостоящая процедура не мо­
жет быть использована для видов, в том числе хвойных, у 
которых наиболее подходящие экспланты для индукции 
эмбриогенного каллуса доступны лишь в ограниченный 
период времени года (Ozudogru, Lambardi, 2016).

Другим подходом для преодоления вышеназванных 
трудностей является применение техники уменьшения 
скорости роста и увеличения интервалов субкультуры 
путем инкубации при пониженной температуре (4–5 °C) и 
низкой интенсивности света (например, 10 мкмоль/ м2/с), 
а также изменения осмотического потенциала среды кон­
сервирования, уменьшения поступления неорганических 
питательных веществ, добавления замедлителей роста в 
культуральную среду (Hassan, 2017). Хранение в условиях 
минимального роста – очень простой метод, позволяю­
щий сохранять культуру in vitro в течение периода от 6 
до 12 месяцев, но не более 3 лет, в зависимости от вида 
растения (Ozudogru et al., 2010). Более длительное выдер­
живание культур при таких условиях приводит к резкому 
падению частоты регенерации растений и повышению 
числа генетических изменений.

Для долговременного стабильного сохранения эмбрио­
генных культур идеален метод криоконсервации, который 
обеспечивает их сохранность и стабильность (Charest, 
Kli maszewska, 1995). Эмбриогенные культуры могут хра­
ниться в жидком азоте при –196 °C или при –150 °C в 
паровой фазе азота неограниченно долго без потери юве­
нильности (Park et al., 1998). Этот метод обеспечивает 
длительное хранение различных типов тканей и органов, 
включая кончики побегов, соматические и зиготические 
зародыши, цельные семена, пыльцу, пыльники и почки 
(Ven drame, 2018).

Существуют различные типы методов криоконсерва­
ции. Традиционные методы основаны на дегидратации, 
вызванной замораживанием. Среди методов криоконсер­
вации, доступных для эмбриогенных культур, наиболее 
распространено медленное охлаждение материала. В по­
следние годы этот подход позволил разработать эффек­
тивные протоколы сохранения материала без потери или 
с незначительной потерей регенерационной способности 
в течение продолжительного времени (до 20 лет) для раз­
личных видов как широколиственных (Citrus ssp., Hevea 
brasiliensis, Fraxinus excelsior, Quercus suber, Q. robur 
и др.), так и хвойных деревьев (Abies cephalonica, Picea 
 abies, P. glauca, P. sitchensis, Pinus caribaea, P. nigra, P. pa­
tu la и др.) (Ozudogru, Lambardi, 2016).
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Методы криоконсервации разработаны и успешно 
при меняются для гибридов лиственницы L. × eurolepis и 
L. × lep toeuropaea (Klimaszewska et al., 1992; Pâques et al., 
2013). С их помощью удалось добиться возобновления 
роста всех протестированных линий после их разморажи­
вания. Кроме того, криоконсервация как таковая и ее про­
должительность (не менее 18 лет) не оказывали заметно­
го влияния на продуктивность соматических зародышей 
(Lelu­Walter, Pâques, 2009). На протяжении многих лет 
криоконсервированные линии гибридных лиственниц 
используются в экспериментах в обычном режиме. Од­
нако до настоящего момента нет данных о применении 
методов криоконсервации для длительного сохранения 
эмбриогенных линий основной части видов лиственниц, 
кроме указанных двух гибридных форм. В то же время 
успешный опыт использования методов криосохранения 
для представителей других родов хвойных открывает 
возможности для более широкого применения этой тех­
нологии длительного сохранения эмбриогенных культур 
видов лиственниц.

Генетический контроль  
соматического эмбриогенеза лиственниц
При изучении молекулярных механизмов процесса сома­
тического эмбриогенеза большое внимание уделяется про­
филированию всего генома на основе транскриптомики, 
протеомики и метаболомики (Trontin et al., 2016b). Уста­
новлено, что в ходе соматического эмбриогенеза in vitro 
клеточных культур видов Larix происходят изменения 
организации митохондриального генома и от носительной 
представленности некоторых геномных об лас тей (DeVer­
no et al., 1994). Для исследования различ ных этапов со­
матического эмбриогенеза L. leptolepis с использованием 
метода секвенирования РНК созданы 454 библиотеки, 
содержащие последовательности кДНК (Zhang Y. et al., 
2012). Обнаружено, что 25 773 выявленных транскрипта 
связаны со 160 биохимическими путями первичного и 
вторичного метаболизма. 78 % генов, экспрессирую­
щихся в эмбриогенезе, были полностью гомологичны 
таковым Arabidopsis thaliana. Гены транскрипционных 
факторов LaMYB33 и LaSCL6 важны для сохранения ком­
петентности и поддержания состояния эмбриогенности у 
L. leptolepis как части эпигенетического комплекса регуля­
ции экспрессии генов (Li S. et al., 2013; Li W. et al., 2014). 
На стадии раннего эмбриогенеза большую роль играют 
гены LdLEC1 и LdWOX2 (L. decidua) (Rupps et al., 2016), 
LaSERK1 (L. leptolepis) (Li L. et al., 2013). Экспрессия генов 
LaNFYA1, LaNFYA2, LaNFYA3 и LaNFYA4 имеет важное 
значение на ранних стадиях детерминации и в на чале со­
зревания соматических зародышей (L. leptolepis) (Zhang L. 
et al., 2014). На предсемядольной стадии развития со­
матических зародышей необходима экспрессия генов 
антиоксидантной защиты – SOD, CAT и APX (L. leptolepis) 
(Zhang S. et al., 2010a). На стадиях инициации и позднего 
созревания соматических зародышей увеличивается экс­
прессия генов, связанных с синтезом или транспортом 
ауксинов, – LaHDZ31, 32, 33 и 34 (L. leptolepis) (Li S. et 
al., 2013; Li Z. et al., 2017b), LaNIT (L. leptolepis) (Li Z. et 
al., 2018). Гены LmAP2L1 (L. × leptoeuropaea) (Guillaumot 
et al., 2008), LkBBM (L. leptolepis × L. olgensis) (Li K. et al., 

2014), LdBBM и LdSERK (L. decidua) (Rupps et al., 2016) 
наиболее активны на стадии прорастания соматических 
зародышей. При этом ген транскрипционного фактора 
LmAP2L2 конститутивно экспрессируется на всех стадиях 
эмбриогенеза (L. × leptoeuropaea) (Guillaumot et al., 2008).

Стратегия высокопроизводительного секвенирования 
была использована для идентификации миРНК, участву­
ющих в регуляции соответствующих генов­мишеней на 
отдельных стадиях соматического эмбриогенеза у L. lep­
tolepis (Zhang J. et al., 2012). Для 60 миРНК установлено 
более 100 генов­мишеней. Дифференциальная экспрессия 
различных миРНК (miR156, miR159, miR160, miR162, 
miR165, miR166, miR167, miR168, miR169, miR171, 
miR172, miR397, miR398) была обнаружена в эмбриоген­
ных и неэмбриогенных культурах L. leptolepis (Zhang J. 
et al., 2012; Zhang L. et al., 2014; Li S. et al., 2013; Li W. 
et al., 2013, 2014). У хвойных миРНК регулируют актив­
ность большинства генов транскрипционных факторов, в 
том числе генов, участвующих в процессе эмбриогене за. 
Фактор транскрипции MYB (LaMYB33) идентифицирован 
в качестве гена­мишени для miR159 (Li W. et al., 2013). 
В свою очередь гены LaHDZ31, LaHDZ32, LaHDZ33 и 
LaHDZ34 регулируются miR165/166 (Li Z. et al., 2016). 
Мишенями miR169 являются LaNFYA1, LaNFYA2, 
LaNFYA3 и LaNFYA4 (Zhang L. et al., 2014), а гомолог Larix 
SCARECROW­LIKE 6 (LaSCL6) – мишенью для miR171 
(Zang et al., 2019). Посттранскрипционная регуляция этих 
генов с помощью миРНК может участвовать в поддержа­
нии потенциала развития, как описано выше, на различ­
ных стадиях соматического эмбриогенеза представителей 
рода Larix. Идентифицированные у видов Larix гены, 
играющие важную роль в соматическом эмбриогенезе на 
разных его стадиях, суммированы в табл. 2.

Обсуждая перспективы геномных исследований сома­
тического эмбриогенеза клеточных культур видов Larix, 
можно отметить принципиальную важность выяснения 
таких важных в теоретическом и прикладном отношении 
вопросов, как: 1) структурно­функциональные изменения 
митохондриального генома лиственниц, происходящие в 
культуре in vitro, и возможность их обращения; 2) гене­
тическая регуляция взаимодействия геномов ядра, ми­
тохондрий и хлоропластов во время соматического эмб­
рио генеза. Очевидно, что от решения названных вопросов 
во многом будет зависеть успешность разработки этой 
технологии для культуры клеток in vitro.

Проведены работы по определению изменений про­
теома и состава жирных кислот на различных стадиях 
развития эмбриогенных масс и соматических зародышей 
ряда видов лиственницы. В результате сравнительного 
протеомного анализа эмбриогенных и неэмбриогенных 
каллусов L. principis­rupprechtii обнаружено 503 белка, 
из них дифференциально регулировался 71 (Zhao et al., 
2015b). Кроме того, белки анализировали на трех стади­
ях развития соматических зародышей того же вида ли­
ственницы: стадии проэмбриогенной массы, стадии гло­
булярных и семядольных зародышей. Идентифицировано 
96 белков, дифференциально экспрессирующихся на 
разных стадиях развития. Функциональный анализ поз­
волил установить, что содержание белков, участвующих 
в первичном метаболизме, фосфорилировании и поддер­
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жании редокс­потенциала клетки, возрастает в процессе 
развития соматических зародышей. Изучение общего 
профиля белков L. × eurolepis показало значительные раз­
личия в их содержании на отдельных этапах созревания 
соматических зародышей (Teyssier et al., 2014). Обнару­
женные в работе 147 белков участвуют главным образом 
в первичном метаболизме и стабилизации полученных 
метаболитов. Так, запасные белки, идентифицированные 
как легумин­ и вицилин­подобные, появлялись на пред­
семядольной стадии развития.

При изучении жирнокислотного состава липидов эмб­
риогенных и неэмбриогенных каллусов L. sibirica было 
обнаружено высокое содержание олеиновой кислоты в 
суммарных липидах эмбриогенной культуры клеток на 
фоне более низкого содержания линолевой кислоты по 
сравнению с неэмбриогенным каллусом (Макаренко и др., 
2016). Авторы предложили использовать концентрации 
этих жирных кислот в качестве маркера эмбриогенного 
потенциала при отборе перспективных клеточных линий 
лиственницы сибирской на стадии раннего эмбриогенеза. 
Выявлены также существенные различия состава и со­
держания нейтральных липидов в тканях эмбриогенных 
и неэмбриогенных клеточных линий L. sibirica (Семёнова 
и др., 2020). Установлено, что доминирующими липидами 
двух типов линий являются глицериды. При этом тригли­
цериды и 1,2­диглицериды заметно активнее накаплива­
лись в эмбриогенных клеточных линиях, а содержание 
эфиров стеринов в этих линиях было пониженным.

Несмотря на значительные успехи в понимании моле­
кулярно­генетических механизмов, лежащих в основе со­
матического эмбриогенеза хвойных, в частности предста­
вителей рода Larix, в настоящее время существует острая 
потребность в расширении комплексных исследований в 
этой области с целью получения новых знаний, необхо­
димых для разработки методов и подходов к получению 
растительного материала in vitro и использования его в 
программах лесовосстановления и лесоразведения.

Метод соматического эмбриогенеза 
представителей рода Larix в селекционных 
программах лесовосстановления
Клональное размножение отдельных видов хвойных пу­
тем соматического эмбриогенеза уже широко использу­
ется в плантационном лесовыращивании и при реализа­
ции программ мультисортового лесного хозяйства (Multi 
Va riety Forest – MVF) в различных странах мира, прежде 
всего во Франции, Канаде, Германии, Великобритании, 
Ирландии, странах Скандинавии, в Китае (Park et al., 
2016). Мультисортовое лесное хозяйство определяется 
как использование ряда генетически проверенных сортов 
древесных видов в условиях производственных лесосе­
менных плантаций (Weng et al., 2011). Еще в середине 
1990­х гг. INRA (Национальный институт сельскохозяй­
ственных исследований) во Франции организовал иссле­
дования соматического эмбриогенеза у гибридных видов 
лиственницы (Pâques et al., 2013). В результате была раз­

Таблица 2. Гены соматического эмбриогенеза у представителей рода Larix 

Вид Стадия эмбриогенеза Идентифицированный ген Лит. источник

L. kaempferi Ранний эмбриогенез miR159, 169, 171, 172 Zhang S. et al., 2010b

Определение компетентности  
и поддержание состояния  
эмбриогенности

MYB-like (MYB33), miR159 Li S. et al., 2013;  
Li W. et al., 2013

Scarecrow-like (SCL6), miR171 Li W. et al., 2014;  
Zang et al., 2019

Предсемядольные стадии развития  
соматических зародышей

Superoxide dismutase (SOD), catalase (CAT ), 
ascorbate peroxidase (APX)

Zhang S. et al., 2010a

Предсемядольные и семядольные  
стадии развития соматических  
зародышей

TAS3/miR390, laccase/miR397, plastocyanin/miR398,  
ARF/miR160, miRNA167, class III HD­ZIP/miR166, 
miRNA156

Zhang J. et al., 2012

Все стадии эмбриогенеза miRNA162, miRNA168 »

Ранний эмбриогенез LaSERK1 Li L. et al., 2013

Ранние стадии детерминации и начало 
созревания соматических зародышей

LaNFYA1, LaNFYA2, LaNFYA3, LaNFYA4, miR169 Zhang L. et al., 2014

Стадии инициации и позднего  
созревания соматических зародышей

LaHDZ31, LaHDZ32, LaHDZ33, LaHDZ34, miR165/166 Li Z. et al., 2016, 2017b

LaNIT Li Z. et al., 2018

L. × marschlinsii Стадии созревания соматических  
зародышей и их прорастание

Germin-like protein 1 (LmGER1) Mathieu et al., 2006

Стадии прорастания соматических  
зародышей

Apetala 2-like (LmAP2L1) Guillaumot et al., 2008

Все стадии эмбриогенеза Apetala 2-like (LmAP2L2) »

L. decidua Ранний эмбриогенез LdLEC1, LdWOX2 Rupps et al., 2016

Поздний эмбриогенез, стадии  
прорастания соматических зародышей

LdBBM, LdSERK »

L. leptolepis × 
L. olgensis

Стадии прорастания соматических  
зародышей

LkBBM Li K. et al., 2014
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работана улучшенная процедура, ведущая к ру тинному 
производству растений­регенерантов из соматических 
зародышей. Новый протокол был применен для размно ­ 
жения гибрида L. × leptoeuropaea сорт REVE­VERT (Lelu­
Walter, Pâques, 2009). В эти же годы была начата програм­
ма селекции гибридной лиственницы L. × eurolepis на 
го сударственном предприятии Staatsbetrieb Sachsenforst 
(Гер мания), которая базировалась на достижениях в об­
ласти, сочетающей методику клонального размножения 
и исходного растительного материала, имеющего превос­
ходный генетический фон (контролируемые скрещива­
ния) (Kraft, Kadolsky, 2018). Селекционные программы, 
включающие в себя биотехнологические подходы сома­
тического эмбриогенеза и генетической инженерии, раз­
вернуты в Китае и направлены на улучшение имеющегося 
генофонда местного вида L. principis­rupprechtii (Zhao et 
al., 2015a). Методы генетической инженерии совместно с 
соматическим эмбриогенезом лиственниц давно успеш­
но апробированы в лабораторных условиях. При этом 
для введения генов в клетки эмбриогенной культуры и 
непосредственно в соматические зародыши L. laricina, 
L. leptolepis, L. × eurolepis, L. principis­rupprechtii исполь­
зована как агробактериальная, так и биобаллистическая 
трансформация (Klimaszewska et al., 1997; Levée et al., 
1997; Qi et al., 2000; Li Z. et al., 2016). В ближайшее вре­
мя для генетического улучшения хвойных планируется 
использовать, помимо традиционных методов, бурно 
развивающиеся и многообещающие технологии геном­
ного редактирования на основе системы CRISPR­Cas, 
которые уже успешно применены для широколиствен­
ных древесных видов, таких как грейпфрут (Cītrus para­
dīsi), апельсин (Cītrus × sinēnsis), яблоня (Malus domestica, 
M. pru nifolia × M. pumila), тополь (Populus tomentosa, P. tre­
mula × alba, P. tremula × tremuloides) и др. (Sarmast, 2016; 
Chang et al., 2018).

С целью повышения эффективности селекции деревьев 
наряду с методами соматического эмбриогенеза и крио­
консервации в последние десятилетия успешно применя­
ется технология геномной селекции (Park, 2002). Данная 
технология на основе совокупности картирования локусов 
количественных признаков позволяет спрогнозировать 
фенотип отдельного индивида (Goddard, Hayes, 2007). Та­
ким образом, геномная селекция дает возможность иден­
тифицировать элитные генотипы на очень ранней стадии 
развития без фенотипирования через полевые испытания 
и тем самым значительно сократить сроки сортоиспыта­
ния в рамках программ лесоразведения (Park et al., 2016).

В нашей стране, благодаря интенсивным исследованиям 
соматического эмбриогенеза хвойных, в том числе сибир­
ских видов лиственницы, более десяти лет проводившихся 
сотрудниками Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН 
(г. Красноярск) под руководством И.Н. Третьяковой, до­
стигнуты значительные успехи в этой области, начиная с 
условий инициации эмбриогенной культуры и заканчивая 
проведением полевых испытаний выращенных из со­
матических эмбрионов растений­регенерантов (Третья­
кова и др., 2019). Полученные результаты в комплексе с 
прогрессивными методами криосохранения, создания и 
отбора элитных генотипов на основе генной инженерии 
и геномной селекции могут значительно повысить эффек­
тивность традиционных селекционных программ по лесо­

восстановлению, проводимых в Российской Федерации. 
В качестве наиболее масштабного из подобного рода 
проектов можно отметить международный проект «Ли­
ственница» при участии Швеции, Норвегии, Финляндии, 
Исландии, Канады, Китая, Японии, США (Abaimov et al., 
2002; Martinsson, 2002). Целью этого проекта, начатого в 
1992 г., являются создание коллекции семян четырех ви­
дов лиственницы из России (Larix sukaczewii, L. sibirica, 
L. gmelinii и L. cajanderi), изучение генетики этих видов 
и исследования по разведению и видоизменению популя­
ций, созданных на плантациях в разных частях Северного 
полушария, отбор перспективных форм и популяций.

Заключение
Соматический эмбриогенез все чаще рассматривают как 
наиболее перспективный метод клонального размножения 
хвойных, в частности лиственниц, поскольку он имеет ряд 
преимуществ перед традиционными технологиями лесо­
разведения. За более чем 30­летний период с момента пер­
вого документированного случая соматического эмбриоге­
неза у видов Larix фронт работ в этой области значительно 
расширился. Изучены условия инициации, поддержания 
эмбриогенных культур, созревания и прорастания сомати­
ческих зародышей, регенерации полноценных растений и 
их выращивания в полевых условиях. На основе методов  
криоконсервации разработаны протоколы поддержания 
эмбриогенных культур в функциональном ювенильном 
состоянии в течение длительных периодов времени. На­
блюдается прогресс в исследовании молекулярно­гене­
тических механизмов, лежащих в основе реализации от­
дельных этапов развития соматических зародышей.

Несмотря на имеющиеся успехи, ряд вопросов, непо­
средственно связанных с соматическим эмбриогенезом 
у видов рода Larix, остаются недостаточно изученными. 
Решение этих вопросов в ближайшем будущем позволит 
создать научные основы для разработки новых подходов 
и методов получения качественного растительного мате­
риала in vitro и использования его в программах широ­
комасштабного промышленного лесовосстановления и 
лесоразведения. Можно надеяться также, что объединение 
усилий и более тесное сотрудничество отдельных науч ных 
коллективов, успешно работающих в Российской Фе­
дерации по проблеме соматического эмбриогенеза видов 
Larix и других видов хвойных, и применение в этих 
работах комплексного подхода, использующего методы 
геномики, транскриптомики, протеомики, метаболомики, 
криосохранения и геномной селекции, будут способство­
вать ускоренному решению этой планетарного значения 
биологической проблемы.
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