
Культивирование микроспор 
на шейкере повышает качество 
эмбриоидов и эффективность 
регенерации при получении 
удвоенных гаплоидов из 
микроспор капусты белокочанной 
(Brassica oleracea var. capitata)
РЕЗЮМЕ
Актуальность. Технология получения удвоенных гаплоидов (DH) позволяет ускорить селек-
цию гомозиготных линий у белокочанной капусты, однако её эффективность ограничена гено-
тип-зависимостью. Оптимизация условий культивирования, включая использование плат-
формы-шейкера, может повысить выход и регенерационный потенциал эмбриоидов.
Методы. Исследованы три генотипа капусты белокочанной (№ 2502, 2503, 2504). Микроспоры
культивировали в стационарных условиях и на шейкере (40–50 об/мин). На 30-е сутки оценива-
ли стадии развития эмбриоидов; далее их переносили на среду регенерации и через 3 месяца
фиксировали успешность регенерации в полноценные растения.
Результаты. Культивирование на шейкере достоверно увеличивало долю семядольных
эмбриоидов (до 81,7% у генотипа 2502) и снижало частоту аномалий (до 0% у генотипа 2503).
Общая регенерационная способность эмбриоидов в условиях шейкера составила 30,5±5,4%
против 19,2±2,8% в стационарных условиях. Наиболее эффективно регенерировали семядоль-
ные эмбриоиды, полученные с использованием шейкера (36,5%). Результаты подтверждают
целесообразность внедрения шейкера в DH-протоколы капусты белокочанной с целью повы-
шения ее эффективности.
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Shaker-based microspore culture improves
embryoid quality and regeneration efficiency
in the production of doubled haploids 
from microspores of white cabbage
(Brassica oleracea var. capitata)
ABSTRACT 
Relevance. Doubled haploid (DH) technology enables accelerated breeding of homozygous lines
in white cabbage; however, its efficiency is limited by genotype dependency. Optimizing culture
conditions, including the use of a shaker platform, may enhance embryoid yield and regenera-
tion potential.
Methodology. We studied three white cabbage genotypes (No. 2502, 2503, and 2504).
Microspores were cultured under both static and shaking conditions (40-50 rpm) for 30 days. On
day 30, we assessed the developmental stages of the embryoids. After that, the embryoids were
transferred to a regeneration medium and, after three months, we recorded successful regener-
ation into fully developed plants.
Results. Shaker culture significantly increased the proportion of cotyledonary-stage embryoids
(up to 81.7% in genotype 2502) and reduced the frequency of abnormalities (down to 0% in geno-
type 2503). Overall embryoid regeneration capacity under shaker conditions was 30.5±5.4%, com-
pared to 19.2±2.8% under static conditions. Cotyledonary embryoids produced on the shaker
showed the highest regeneration efficiency (36.5%). These findings support the implementation
of shaker-based culture in DH protocols for white cabbage to improve overall efficiency.
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BREEDING, SEED PRODUCTION AND PLANT BIOTECHNOLOGY

Введение

Технология получения удвоенных гаплоидов (DH)
через культуру микроспор in vitro представляет собой

мощный инструмент современной селекции, позволяющий в
сжатые сроки создавать полностью гомозиготные линии.
Это значительно ускоряет селекционный процесс по сравне-
нию с традиционными методами, требующими многолетне-
го инбридинга. В контексте капусты белокочанной (Brassica
oleracea var. capitata), одной из важнейших овощных культур
мира, внедрение этой технологии имеет колоссальный
потенциал для ускорения создания новых высокоурожайных
и адаптированных сортов и гибридов, поскольку эта культу-
ра имеет двухлетний в9егетационный период [1]. 

Несмотря на очевидные преимущества, широкое приме-
нение DH-технологий в селекционной практике для ряда
культур было и остается ограниченным из-за низкой и
непредсказуемой эффективности, которая сильно зависит
от множества факторов [2-7]. Одним из главных препятствий
является генотип-зависимость отзывчивости культур к тех-
нологии: некоторые сорта или генотипы демонстрируют
высокую чувствительность к стрессовым индукторам и легко
образуют эмбриоиды, в то время как другие практически не
реагируют на стандартные протоколы. Эта вариабельность
затрудняет разработку универсального протокола и требует
тщательной оптимизации условий для каждого отдельного
генотипа. Другими критически важными факторами, влияю-
щими на успех, являются стадия развития микроспор, усло-
вия подготовки исходного материала, состав питательных
сред, температурный режим, плотность клеток в культуре и
пр. [8-14].

Эффективное получение удвоенных гаплоидов у капуст-
ных культур требует не только высокой урожайности
эмбриоидов, но и их успешной регенерации в целые расте-
ния. Одним из ключевых факторов, определяющих общий
выход эмбриоидов и их морфологическое качество, являет-
ся режим культивирования микроспор на этапе индукции
эмбриогенеза и созревания эмбриогенных структур.

В частности, использование ротационного шейкера вме-
сто стационарных условий стало важным усовершенствова-
нием протоколов культуры микропспор. Исследования на
пак-чой (Brassica rapa ssp. chinensis) показали, что культиви-
рование микроспор при умеренном встряхивании повышает
урожайность эмбриоидов, ускоряет их морфогенез на
несколько дней и увеличивает долю нормальных семядоль-
ных эмбриоидов снижая частоту аномальных форм [15].
Положительный эффект шейкера связывают с улучшением
вентиляции и аэрации, интенсификацией дыхания клеток,
равномерным перемешиванием компонентов среды и уско-
ренным поглощением питательных веществ эмбриоидами
[16].

Остановка в развитии и деформация некоторых эмбрио-
нов в культурах могут быть вызваны накоплением ингибито-
ров в питательной среде [18,19]. Аэрация за счёт встряхива-
ния культуры микроспор различных видов Brassica может
способствовать удалению ингиб иторов, которые накапли-
ваются в питательной среде [20]. 

Исследования накопления токсичных веществ, выделяе-
мых в питательную среду B. napus, показали, что старые
микроспоры, которые не развиваются в эмбриоиды, выде-
ляют антиэмбриогенные вещества, которые подавляют
индукцию и заметно снижают рост и развитие существую-
щих эмбрионов [18]. В культуре микроспор для перехода с
гаметофитного на спорофитный путь развития используют-

ся различные стрессовые воздействия, такие как повышен-
ные и пониженные температуры, которые приводит к повы-
шенной выработке активных форм кислорода (АФК) и окси-
да азота (NO). Исследования указывают на тесную связь
между выработкой АФК и аутофагией, естественным про-
цессом деградации и переработки клеточных компонентов у
растений [21]. В исследовании по изучению АФК на развитие
эмбриоидов в культуре изолированных микроспор B. napus
Rueda-Varela [22] в методике также упоминается использва-
ние платформы-шейкера.

Наряду с условиями индукции, успешность регенерации
эмбриоидов в полноценные растения в высокой степени
зависит от их физиологической зрелости и морфологиче-
ской стадии развития на момент переноса на среду прорас-
тания. Классическая работа Kott и Beversdorf [23] на Brassica
napus выявила чёткую зависимость: эмбриоиды пересажен-
ные на твердую среду на 35-й день культивирования про-
растали в несколько раз лучше, чем эмбриоиды пересажен-
ные на 21-й день или 49-й день культивирования. Это указы-
вает на существование «временного окна», соответствую-
щего оптимальной физиологической готовности эмбриоидов
к прорастанию.

Этот феномен подтверждается и на уровне морфологии.
В исследовании на Brassica nigra было показано, что эмбри-
иоиды на ранней семядольной стадии развития (early
cotyledonary) регенерируют значительно эффективнее, чем
более зрелые семядольные  эмбриоиды [24]. 

Консервативность этой закономерности подтверждается
и у злаков. Например, у пшеницы, было показано, что реге-
нерационный потенциал тесно связан с возрастом и разме-
ром эмбриоидов. Крупные эмбриоиды, перенесенные на
регенерационную среду в оптимальный временной интер-
вал, демонстрируют максимальную частоту образования
зеленых растений и минимальный уровень альбинизма [25,
26].

Несмотря на значительный прогресс, достигнутый для
модельных видов и отдельных сортов, капуста белокочан-
ная (Brassica oleracea var. capitata) остается культурой, для
которой надежные и высокоэффективные протоколы культу-
ры микроспор требуют дальнейшей разработки.
Комплексное изучение ключевых факторов, таких как физи-
ческие условия культивирования (встряхивание) и стадия
развития эмбриоидов на урожайность эмбриоидов и успеш-
ность регенерации соответственно в контексте данной куль-
туры, является актуальной научной задачей. 

Результаты этого исследования могут способствовать
разработке более эффективных, стандартизированных и
воспроизводимых протоколов микроспорного окультурива-
ния для белокочанной капусты. Это, в свою очередь, окажет
прямое практическое воздействие на селекционные про-
граммы, позволяя сократить сроки получения гомозиготных
линий и повысить выход ценного, генетически стабильного
материала, а также позволит внести вклад в понимание
физиологических основ индукции эмбриогенеза.

Материалы и методы
Материал исследования и условия выращивания

донорных растений. В работе использованы 3 сортообраз-
ца капусты белокочанной из коллекции агрофирмы “Поиск”:
№ 2502, 2503, 2504. Донорные растения выращивали в
условиях закрытого грунта.

Исследование влияния режима культивирования
микроспор на урожайность эмбриоидов. Микроспоры
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изолировали из бутонов размером 4,5-5,2 мм. из расчета 5
бутонов на 1 чашку Петри согласно протоколу, разработан-
ному в лаборатории биотехнологии ФГБНУ ФНЦО для куль-
туры микроспор семейства Brassiсaceae [27].

Температурная обработка 32°С в течение 24 часов в тем-
ноте сразу после введения микроспор в культуру in vitro в
термостате проходила в стационарном состоянии. Затем
культивируемые чашки Петри были помещены в условия
термостата при 25°С в темноте на платформу-шейкер (40-50
об/мин) и без (стационарно). Урожайность и морфологию
эмбриоидов оценивали на 30-е сутки культивирования мик-
роспор. Опыты были проведены в 3-х кратной биологиче-
ской и 3-х кратной технической повторностях.

Исследование влияния морфологии и стадии разви-
тия эмбриоидов на эффективность регенерации. После
30-ти суток культивирования микроспор эмбриоиды переса-
живали на твердую без гормональную среду для регенера-
ции МС с 2% сахарозы и 7,0 г/л агара, pH 5.8 [28].
Эмбриоиды пересаживали на всех стадиях развития, от гло-
булярной стадии до семядольной стадии развития.
Культивирование проводили на стеллажах с люминесцент-
ными лампами, с фотопериодом 14 ч, освещенностью 2500
люкс, постоянной температурой 25°С.

Оценку регенерационной способности проводили спустя
3 месяца с момента пересадки эмбриоидов на твердую
питательную среду. Если растение к моменту оценки было
успешно укоренено в условиях in vitro, то регенерацию счи-
тали успешной, во всех других случаях регенерацию счита-
ли не успешной. Опыты были проведены в 3-х кратной био-
логической и 3-х кратной технической повторностях. 

Статистический анализ. Статистический анализ данных
проводили в программе Statistica v 6.0. Проводили однофак-
торный дисперсионный анализ (ANOVA), после чего данный
подвергались тесту Дункана на уровне значимости p < 0,05.

Результаты
Исследование влияния режима культивирования

микроспор на урожайность эмбриоидов
Исследование показало, что эффективность эмбрио-

генеза микроспор у капусты белокочанной (Brassica
oleracea L. convar. capitata var. alba) в значительной
степени зависит как от генотипа, так и от способа куль-
тивирования микроспор – в стационарных условиях (без
платформы-шейкера, «б/ш») или на платформе-шейке-
ре («ш»). Анализ количества и популяционного состава
полученных эмбриоидов выявил выраженные различия
между условиями индукции и генотипами (табл. 1).

Наиболее высокая частота образования эмбриоидов
на семядольной стадии, являющейся маркером зрелых
и потенциально регенерирующих структур, наблюда-
лась у генотипа 2502 при культивировании на платфор-
ме-шейкере: 81,7±13,5% от общего количества
эмбриоидов (24,0±5,3 шт. на чашку Петри), что стати-
стически значимо превышало показатель в стационар-
ных условиях (37,6±5,5%, p<0,05). При этом в условиях
культивирования на платформе-шейкере у генотипа
2502 наблюдалось почти полное отсутствие аномаль-
ных эмбриоидов (1,8±3,1% против 31,8±15,7% в стацио-
нарных условиях), что свидетельствует о более высо-
кой морфогенетической стабильности процесса
эмбриогенеза.

У генотипа 2503 также зафиксировано достоверное
увеличение доли нормальных эмбриоидов на семя-
дольной стадии при культивировании на шейкере
(71,0±7,8%) по сравнению со стационарными условиями
(13,9±12,7%). Примечательно, что в последнем случае
преобладали аномальные формы (42,5±6,6%), в то
время как при использовании шейкера аномалии в раз-
витии полностью отсутствовали.

Таблица 1. Популяционный состав стадий развития эмбриоидов на 30-е сутки культивирования 
у различных генотипов капусты белокочанной при различном режиме культивирования

Table 1. The population composition of embryoid developmental stages on day 30 of culture 
for different white cabbage genotypes under various culture conditions

Генотип Условия
культивирования

Количество эмбриоидов, % от общего числа
Всего

эмбриоидов 
на чашку 

Петри, шт.

на 
семядольной

стадии 
развития

на 
торпедовидной

стадии 
развития

на 
глобулярной 

стадии 
развития

аномальные

2502
б/ш 37,6±5,5 b1/A2 14,1±8,8 a/B 16,5±10,0 a/B 31,8±15,7 a/A 37,3±5,5 a

ш 81,7±13,5 a/A 11,5±7,2 a/B 5,1±5,4 a/B 1,8±3,1 a/B 29,7±7,0 a

2503
б/ш 13,9±12,7 b/B 21,9±10,6 a/B 21,7±20,2 a/AB 42,5±6,6 a/A 8,0±2,0 a

ш 71,0±7,8 a/A 21,1±8,7 a/B 7,9±6,9 a/BC 0,0±0,0 a/C 9,3±1,5 a

2504
б/ш 26,1±11,1 b/A 13,9±13,6 a/A 27,5±19,6 a/A 32,5±21,4 a/A 14,3±3,5 a

ш 50,8±5,5 a/A 32,1±5,0 a/B 10,4±11,2 a/C 6,7±11,5 a/C 11,7±3,1 a

Ш – культивирование микроспор с использованием платформы-шейкера, б/ш – культивирование микроспор без плат-
формы-шейкера. В таблице представлены средние ± Sd. Варианты, отмеченные одной и той же строчной буквой (1)
(сравнение процентной доли эмбриоидов внутри одной стадии развития и внутри одного генотипа при различных
режимах культивирования), отмеченные одной и той же заглавной буквой (2) (сравнение процентной доли эмбриоидов
на различных стадиях развития внутри одного генотипа и режима культивирования) не имеют значимых различий с
вероятностью 95% согласно тесту Дункана.
Ш – microspore culture using a shaker platform; б/ш – microspore culture without a shaker platform. Data in the table are present-
ed as mean ± SD. Means with the same lowercase letters (1) (comparing the percentage of embryoids within the same develop-
mental stage and within the same genotype under different culture conditions) or with the same uppercase letters (2) (comparing
the percentage of embryoids across different developmental stages within the same genotype and culture condition) do not differ
significantly at the 95% confidence level according to Duncan's test.
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Генотип 2504 продемонстрировал умеренный, но стати-
стически значимый положительный эффект от культивиро-
вания на платформа-шейкере: доля эмбриоидов на семя-
дольной стадии развития увеличилась с 26,1±11,1% (б/ш) до
50,8±5,5% (ш), а частота аномальных форм снизилась с
32,5±21,4% до 6,7±11,5%. Кроме того, в условиях шейкера у
этого генотипа наблюдался рост доли эмбриоидов на торпе-
довидной стадии (с 13,9% до 32,1%), что может указывать
на ускорение морфогенеза под действием механического
перемешивания среды.

Общее количество эмбриоидов на чашку Петри варьиро-
валось незначительно между условиями культивирования
внутри каждого генотипа, однако популяционное распреде-

ление по стадиям развития эмбриоидов и частота аномалий
существенно различались. В том числе стадии развития
эмбриоидов различались в зависимости от режима культи-
вирования (рис. 1). Эмбриоиды, сформировавшиеся в усло-
виях стационарного культивирования были меньше и имели
менее интенсивную окраску по сравнению с эмбриоидами,
сформированными при использовании платформы-шейке-
ра.

Таким образом, культивирование микроспор на платфор-
ме-шейкере способствовало не только повышению частоты
формирования нормальных эмбриоидов на поздних стадиях
развития (семядольной и торпедовидной), но и снижению
доли аномальных структур во всех исследованных геноти-

Рис. 1. Урожайность и морфологические особенности эмбриоидов капусты белокочанной № 2052 
на 30-е сутки при различных режимах культивирования. А - культивирование в стационарном состоянии 

без платформы шейкера, Б - культивирование с использованием платформы-шейкера
Fig. 1. Yield and morphological characteristics of white cabbage (genotype No. 2052) embryoids on day 30 under 

different culture conditions. A – static culture without a shaker platform; Б – culture using a shaker platform

Таблица 2. Доля эмбриоидов капусты белокочанной на различной стадии развития из которых были регенерированы растения
Table 2. The proportion of white cabbage embryos at different stages of development from which plants were successfully regenerated

Стадия развития

Доля эмбриоидов с успешной регенерацией, %

б/ш ш

Семядольная 15,7±8,6 b 36,5±7,6 a

Торпедовидная 16,1±0,9 a 26,9±20,5 a

Глобулярная 7,9±8,4 a 20,8±26,0 a

Аномальные 25,3±10,4 a 3,7±6,4 b

Все стадии эмбриоидов 19,2±2,8 b 30,5±5,4 a

ш – культивирование микроспор с использованием платформы-шейкера, б/ш – культивирование микроспор без плат-
формы-шейкера. В таблице представлены средние ± Sd. Варианты, отмеченные одной и той же строчной буквой
(сравнение процентной доли эмбриоидов с успешной регенерацией внутри одной стадии развития при различных режи-
мах культивирования), не имеют значимых различий с вероятностью 95% согласно тесту Дункана.
Ш – microspore culture using a shaker platform; б/ш – microspore culture without a shaker platform. Data in the table are present-
ed as mean ± SD. Means sharing the same lowercase letter (comparing the percentage of embryoids with successful regeneration
within the same developmental stage under different culture conditions) do not differ significantly at the 95% confidence level
according to Duncan’s test.

ISSN 2618-7132 (Onl ine)   Овощи России №6  2025 Vegetable crops of Russia №6  2025     ISSN 2072-9146 (Print)[  37 ]

BREEDING, SEED PRODUCTION AND PLANT BIOTECHNOLOGY



СЕЛЕКЦИЯ, СЕМЕНОВОДСТВО И БИОТЕХНОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ

пах и более быстрому развитию эмбриоидов вцелом.
Наибольший положительный эффект от использования
шейкера был зафиксирован у наиболее отзывчивого геноти-
па (в частности, 2502), тогда как у менее отзывчивого гено-
типа (например, 2503) эффект проявлялся в основном в
улучшении качества, а не количества эмбриоидов.

Исследование влияния морфологии и стадии 
развития эмбриоидов на эффективность регенерации
В ходе исследования оценено влияние стадии развития

эмбриоидов капусты белокочанной (Brassica oleracea L. var.
capitata) на эффективность регенерации полноценных
растений, а также влияние условий культивирования микро-
спор – с использованием платформы-шейкера (Ш) и без неё
(б/ш).

В результате анализа было показано, что между геноти-
пами не было статистически значимых различий в доле
успешно регенерированных эмбриоидов в зависимости от
их стадии развития (данные не показаны), когда как в зави-
симости от режима культивирования различия наблюда-
лись. Ввиду этого для более достоверной статистической
выборки было принято решение объединить результаты
оценки доли успешно регенерируемых эмбриоидов  в зави-
симости от стадии развития эмбриоидов у различных гено-
типов, результаты представлены в таблице 2.

Как следует из данных таблицы 2, общая доля эмбриои-
дов, из которых были успешно регенерированы растения,
составила 30,5±5,4% при культивировании на платформе-
шейкере и 19,2±2,8% — при культивировании в статических
условиях. Различия между этими значениями статистически
значимы согласно тесту Дункана (p<0,05), что свидетель-
ствует о необходимости использования шейкера для повы-
шения эффективности  последующей регенерации эмбриои-
дов.

Анализ по стадиям развития эмбриоидов выявил следую-
щие закономерности. Наиболее высокая регенерационная
способность наблюдалась у эмбриоидов на семядольной
стадии развития при культивировании на платформе-шейке-
ре – доля успешно регенерировавших эмбриоидов состави-
ла 36,5±7,6%, что статистически значимо превышало пока-
затель успешной регенерации эмбриоидов такой же стадии
развития, полученных в статических условиях (15,7±8,6%).
Для торпедовидных и глобулярных эмбриоидов различия в
доли успешно регенерируемых из них  не оказались стати-
стически значимыми (p>0,05) при различных режимами
культивирования: в обеих группах эффективность регенера-
ции оставалась сопоставимой и высоко вариабельной (осо-
бенно для торпедовидной стадии в условиях шейкера –
26,9±20,5%, и глобулярной – 20,8±26,0%).

Интересную тенденцию продемонстрировали аномаль-
ные эмбриоиды: при статическом культивировании они
показали относительно высокую регенерационную способ-
ность (25,3±10,4%), в то время как при использовании шей-
кера доля эмбриоидов способных к регенерации резко сни-
зилась до 3,7±6,4% (различия значимы, p<0,05). 

Обсуждение 
Полученные в настоящем     исследовании результаты под-

тверждают, что эффективность получения удвоенных гап-
лоидов у белокочанной капусты (Brassica oleracea var.
capitata) в значительной степени определяется как геноти-
пическими особенностями донорных растений, так и усло-
виями культивирования микроспор in vitro. Прежде всего,

подтверждается ключевая роль режима культивирования –
в частности, использование платформы-шейкера – как важ-
ного фактора, способного не только повысить урожайность
эмбриоидов, но и улучшить их морфологическое качество и
последующую регенерационную способность.

Наблюдаемое во всех трёх генотипах повышение доли
эмбриоидов на поздних (семядольной и торпедовидной)
стадиях развития при культивировании с использованием
шейкера согласуется с данными, полученными ранее на
других видах Brassica, таких как B. rapa ssp. chinensis [15] и
B. napus [22]. Эти результаты указывают на универсаль-
ность положительного эффекта механического перемеши-
вания среды при индукции микроспорного эмбриогенеза у
капустных. Улучшение аэрации, равномерное распределе-
ние питательных веществ и, возможно, снижение концент-
рации ингибиторов, выделяемых неэмбриогенными микро-
спорами [18, 20], вероятно, способствуют более устойчиво-
му и скоординированному развитию эмбриоидов. Снижение
доли аномальных форм в условиях шейкера — особенно
ярко выраженное у генотипов 2502 и 2503 — дополнительно
подтверждает гипотезу о том, что накопление токсичных
метаболитов в стационарных условиях подавляет нормаль-
ный ход эмбриогенеза и способствует возникновению мор-
фологических аберраций.

Важно отметить, что генотипическая вариабельность в
ответ на один и тот же протокол сохраняется, несмотря на
оптимизацию условий. Генотип 2502 продемонстрировал
максимальную отзывчивость как по количеству, так и по
качеству эмбриоидов, тогда как генотип 2503 оставался
относительно малоотзывчивым даже при использовании
шейкера. Это согласуется с общеизвестной проблемой
генотип-зависимости в технологиях DH и подчеркивает
необходимость индивидуального подхода при разработке
протоколов для конкретных генотипов. Тем не менее, даже
у «трудных» генотипов, таких как 2503, использование шей-
кера позволило значительно повысить долю нормальных
эмбриоидов, что делает эту модификацию протокола цен-
ной с практической точки зрения.

Что касается регенерационного потенциала, то наши дан-
ные подтверждают существенную роль стадии развития
эмбриоидов в успешной регенерации. Наиболее высокая
эффективность регенерации наблюдалась у эмбриоидов на
семядольной стадии, полученных в условиях шейкера
(36,5%), что статистически значимо превышало аналогич-
ный показатель для стационарных условий. Это согласуется
с работами Kott & Beversdorf [23] и Gu и др. [24], указываю-
щими на критическую роль физиологической зрелости
эмбриоидов для успешного перехода к дальнейшей регене-
рации с органогенезом. Интересно, что аномальные
эмбриоиды, полученные в стационарных условиях, демон-
стрировали относительно высокий уровень регенерации
(25,3%), тогда как в условиях шейкера их регенерационный
потенциал падал почти до нуля. Это может свидетельство-
вать о том, что в стационарных условиях часть «аномаль-
ных» структур на самом деле представляет собой эмбриои-
ды с “задержанным” развитием или искажённой морфологи-
ей ввиду режима культивирования, но сохраняющие жизне-
способность и высокий регенерационный потенциал, тогда
как в условиях улучшенной среды такие формы за счет луч-
шей аэрации и снижения токсической нагрузки при культиви-
ровании на платформе-шейкере смогли бы развиться в
эмбриоиды семядольной стадии развития с нормальной
морфологией.
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Таким образом, культивирование микроспор на платфор-
ме-шейкере оказывает комплексное положительное влия-
ние на весь процесс получения DH-линий у белокочанной
капусты: ускоряет морфогенез эмбриоидов, способствуя
переходу к поздним (семядольным) стадиям; снижает часто-
ту аномалий за счёт улучшения микросреды; повышает
общую регенерационную способность, особенно у эмбриои-
дов оптимальной морфологической стадии.

Эти результаты представляют собой важный шаг в
направлении стандартизации и повышения воспроизводи-
мости протоколов культуры микроспор для белокочанной
капусты. Разработка надёжных и эффективных методов in
vitro-эмбриогенеза для этой культуры напрямую способству-
ет ускорению селекционных программ, сокращению време-
ни вывода новых гибридов и расширению генетического
разнообразия селекционного материала.

В дальнейшем перспективным направлением исследова-
ний может стать изучение молекулярно-физиологических
механизмов, лежащих в основе положительного эффекта
шейкера – в частности, роль окислительного стресса, ауто-
фагии и метаболического переустройства клеток в условиях
улучшенной аэрации. Также целесообразно провести более
детальный анализ связи между структурой эмбриоидов, их
транскриптомным и метаболическим профилем и регенера-
ционным потенциалом.

Заключение
В настоящей работе продемонстрировано, что

использование платформы-шейкера при культивирова-
нии микроспор белокочанной капусты значительно повы-
шает эффективность получения удвоенных гаплоидов за
счёт улучшения морфологического качества эмбриоидов
и увеличения их регенерационного потенциала.
Показано, что культивирование с умеренным перемеши-
ванием способствует преобладанию нормальных
эмбриоидов на семядольной стадии развития и резко
снижает долю аномальных форм во всех исследованных
генотипах. Наибольший положительный эффект наблю-
дается у наиболее отзывчивого генотипа, однако даже у
малореактивных линий использование шейкера позво-
ляет получить более качественный эмбриогенный мате-
риал. Кроме того, подтверждена критическая роль ста-
дии развития эмбриоида для успешной регенерации:
максимальная эффективность достигается при переносе
семядольных эмбриоидов, полученных в условиях шей-
кера. Полученные результаты вносят существенный
вклад в оптимизацию протоколов микроспорной культу-
ры для белокочанной капусты и открывают возможности
для повышения воспроизводимости и практической при-
менимости DH-технологий в селекции этой важной овощ-
ной культуры.
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