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Рассматривается проблема модельного подхода к изучению сложных проблем биологии развития 

растений. Особое внимание уделяется анализу преимуществ и недостатков использования каллуса как 

модельной системы для изучения органогенеза растений. Дается определение каллуса как 

интегрированной системы, образующейся как экзогенно (в результате пролиферации поверхностных 

клеток различных тканей растительного организма), так и эндогенно (в глубине тканей); эта система 

изначально состоит из однородных клеток, которые постепенно преобразуются в систему групп 

гетерогенных клеток с видоспецифичными морфогенетическими потенциями, реализующимися 

различными путями морфогенеза, включая органогенез. Анализируются вопросы, связанные с 

выделением критических стадий каллусогенеза in vitro. Обсуждается формирование каллусов в условиях 

in vitro на индукционной среде. Дается оценка органогенеза как типа морфогенеза клеток каллуса на 

регенерационной среде in vitro. Особое внимание уделяется анализу данных о гемморизогенезе как типе 

органогенеза в каллусе, связанном с формированием и сопряженным развитием почек и корней. 

Подчеркивается универсальность процессов морфогенеза растений в естественных условиях in vivo и в 

условиях экспериментов in vitro. 
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Сложнейшей фундаментальной проблемой 

биологии развития растений остается морфоге-

нез – образование и дифференциация тканей и 

органов многоклеточного организма [1]. Выска-

зано мнение, что индивидуальное развитие жи-

вых организмов, их микро- и макроэволюцию 

можно рассматривать как реализацию морфоге-

нетического потенциала клеток [2]. Успехи, 

достигнутые в изучении генов-переключателей 

развития, позволили приблизиться к понима-

нию как взаимодействия генов развития и про-

странственно-временной регуляции развития, 

так и регуляции на уровне экспрессии генов 

взаимоотношений клеток и тканей в процессе 

морфогенеза растений. Быстро накапливается 

информация о выявлении организующих цен-

тров морфогенеза и генов, продукты которых 

могут играть роль индуктивных сигналов мор-

фогенеза растений; о единстве процессов акти-

вации и инактивации генов, контролирующих 

детерминацию и дифференциацию [3, 4]. 

 

 

 

 

 

 

 

Один из путей морфогенеза растений – ор-

ганогенез, состоящий в процессе формирования 

и развития органов на различных этапах онто-

генеза особи [5, 6]. Приблизиться к пониманию 

закономерностей и особенностей органогенеза в 

растениях in vivo позволяет модельный подход 

культуры in vitro, дающий возможность изучать 

детали сложных морфогенетических процессов 

и механизмов их регуляции в контролируемых 

экспериментатором условиях. Перспективные 

модельные системы в области исследования 

органогенеза растений – каллусы in vitro.  

Цель данного обзора – провести анализ ли-

тературных и оригинальных данных, посвя-

щенных изучению органогенеза в модельных 

системах – каллусах in vitro.  

 

Общая характеристика каллуса in vitro. 

Первые работы, посвященные получению кал-

луса из изолированных сегментов мезофилла 

листа и изучению каллусогенеза как пути  
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морфогенеза in vitro, появились еще в конце 

XIX – начале XX в. [7], однако однозначного 

определения каллуса не предложено (по: [8]).  

В своих исследованиях [9–10, 11–14] мы при-

держиваемся следующего определения: кал-

лус – интегрированная система, образующаяся 

как экзогенно (в результате пролиферации по-

верхностных клеток различных тканей расти-

тельного организма), так и эндогенно (в глубине 

этих тканей); изначально состоит из однород-

ных клеток, постепенно преобразующихся в 

систему групп гетерогенных клеток, имеющих 

видоспецифичные морфогенетические потен-

ции, которые реализуются различными путями 

морфогенеза. 

Способность к каллусогенезу in vitro обна-

ружена у представителей многих семейств рас-

тений. В качестве эксплантов для получения 

каллусов используются различные части донор-

ных растений – апексы побегов, молодые соцве-

тия, колеоптили, незрелые пыльники, семяпоч-

ки, зародыши [7, 10, 12, 15, 16–18], характери-

зующиеся наличием значительного количества 

способных к каллусогенезу тотипотентных ме-

ристематических клеток [15, 16–18]. 

 

Каллус in vitro: преимущества и огра-

ничения использования при исследовании 

органогенеза. Использование каллусов in vitro 

в качестве экспериментальных способов изу-

чения органогенеза имеет ряд преимуществ. 

Помимо возможности проводить исследования 

круглый год в одних и тех же условиях, полу-

чать большое количество органогенных каллу-

сов, к таким преимуществам следует отнести 

возможность осуществлять строгий контроль и 

манипуляцию органогенезом на определенных 

этапах каллусогенеза in vitro путем контроля 

абиотических факторов воздействия и пара-

метров компонентов питательной среды. Кро-

ме того, в культуре in vitro при добавлении оп-

ределенных веществ в питательную среду про-

исходит непосредственное их взаимодействие 

с большинством клеток каллусов. Лаборатор-

ные условия дают возможность детально ана-

лизировать реакции каллусов на действие кон-

кретных факторов среды [1, 19, 20]. К пре-

имуществам использования каллусов in vitro 

следует отнести и возможность исследования 

механизмов органогенеза на клеточном и тка-

невом уровнях [12].  

Однако самое главное преимущество ис-

пользования каллусов как модельных систем, на 

наш взгляд, – это сходство морфогенетических 

процессов в растениях в естественных условиях 

in vivo и в культивируемых каллусах in vitro. 

Так, эксперименты, проведенные на пшенице и 

ячмене, показали общность клеточных меха-

низмов изменения растений in vivo и каллусов 

in vitro в ответ на действие высоких значений 

ряда абиотических факторов [21]. Выявлено 

значительное сходство органогенеза, эмбриоло-

гических и репродуктивно-биологических пока-

зателей донорных растений и регенерантов, по-

лученных в культуре in vitro пыльников и заро-

дышей пшеницы через каллусогенез [16, 22, 

23]. В таком сходстве реакций растений in vivo и 

каллусов in vitro можно видеть проявление 

принципа универсальности путей морфогенеза 

растений в естественных и экспериментальных 

условиях, выдвинутого Т.Б. Батыгиной [6].  

В то же время в применении каллусных 

модельных систем есть свои ограничения. Это 

связано главным образом с тем, что получение 

каллусных культур – стрессовый фактор, пред-

полагающий адаптацию клеток каллуса к усло-

виям in vitro, что, возможно, негативно влияет 

на процессы органогенеза in vitro в них. Кроме 

того, культивирование каллусов in vitro приво-

дит к изменениям ряда морфологических, био-

химических, физиологических и вызванных со-

маклональной изменчивостью генетических 

характеристик полученных регенерантов, как 

это показано, например, на кукурузе [24], ячме-

не [25], пшенице [26]. Большую роль в данном 

случае играют как изменчивость генома расте-

ний в процессе каллусообразования in vitro  

[3, 8, 27, 28], так и гетерогенность культивируе-

мых клеток, связанная главным образом с эпи-

генетическими особенностями экспланта [29]. 

Все это свидетельствует о важности тщательно-

го изучения полученных из каллусов регенеран-

тов, обязательного проведения полевых испы-

таний для подтверждения их генетической ста-

бильности.  

 

Критические стадии развития каллусов 

in vitro. В литературе отсутствует периодизация 

развития in vitro каллусов, хотя отдельные по-

пытки предпринимались. Так, на основании 

анализа литературных и оригинальных данных 

по генезису пыльниковых и зародышевых кал-

лусов злаков в условиях in vitro и на основании 

выявленных гистологических особенностей 

каллусогенеза предложено выделение в этом 

процессе нескольких критических стадий раз-

https://elibrary.ru/item.asp?id=17649535.pdf
https://elibrary.ru/item.asp?id=35034387
https://elibrary.ru/item.asp?id=29924725
https://elibrary.ru/item.asp?id=29924726
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вития [12, 30]. Первая стадия – инициальные 

клетки каллуса, вторая стадия – возникновение 

из исходно однородных клеток каллуса морфо-

генетического очага, третья стадия – формиро-

вание в каллусе поверхностной меристематиче-

ской зоны, четвертая стадия – морфогенный 

каллус, способный к реализации различных пу-

тей морфогенеза in vitro, включая органогенез  

(в ходе первых трех критических стадий воз-

можно переключение программ развития кал-

лусных клеток на альтернативные пути). Однако 

в целом вопрос о периодизации развития каллу-

сов остается открытым, поскольку каллус, изна-

чально состоящий из однородных клеток, по-

степенно преобразуется в систему групп гетеро-

генных клеток, при этом каждая из клеточных 

группировок развивается по своим морфогене-

тическим закономерностям. По-видимому, мож-

но говорить о формировании каллусов на ин-

дукционной среде in vitro и о путях морфогене-

за (включая органогенез) клеток каллусов на 

регенерационной среде in vitro.  

 

Формирование каллусов на индукцион-

ной среде in vitro. Многочисленные экспери-

ментальные данные свидетельствуют о том, что 

индукция формирования каллусов из клеток 

эксплантов в значительной степени опреде-

ляется условиями культивирования, важнейшее 

среди которых – оптимальный баланс эндо-

генных (в экспланте в момент инокуляции) и 

экзогенных (в составе индукционной питатель-

ной среды) фитогормонов, а также генотип 

донорной особи и физиологический статус 

экспланта в момент инокуляции на питатель-

ную среду [8, 10, 16, 17, 30–39].  

Важнейший момент формирования кал-

лусов любого происхождения – инициация 

процесса либо в отдельной меристематической 

клетке, либо в группе таких клеток. По нашему 

мнению [11, 41], инициальные клетки обладают 

признаками плюри- и тотипотентности, 

поскольку их производные – клетки каллуса – в 

условиях культивирования на регенерационной 

среде реализуют различные пути морфогенеза 

in vitro, включая органогенез.  

На индукционной среде каллус, исходно 

однородный по характеристикам составляющих 

клеток, интенсивно наращивает «критическую 

массу» путем многократных митотических де-

лений клеток. Важно, что при этом наблюдается 

становление гистологической зональности 

строения каллуса и гетерогенности его клеток 

по форме, размерам и строению и происходит 

выделение так называемых морфогенетических 

очагов, располагающихся в толще каллуса. Та-

кой очаг представлен двумя зонами клеток: цен-

тральная зона меристематических пролифери-

рующих клеток и периферическая зона клеток, 

утративших меристематическую активность 

[12, 16, 18, 42]. Наличие морфогенетических 

очагов подтверждено применением комплекс-

ного морфолого-гистологического подхода, по-

зволяющего сопоставить пространственные ха-

рактеристики каллусов, выявленные путем 

электронного сканирования поверхности, с их 

гистологическим статусом [43]. Тем самым в 

каллусах создаются гистологические предпо-

сылки для будущей реализации различных пу-

тей морфогенеза (в том числе органогенеза) на 

регенерационной среде in vitro. 

 

Морфологические показатели каллусов, 

появившихся из различных эксплантов на за-

ключительных этапах их культивирования in 

vitro на индукционной среде и способных к 

морфогенезу при дальнейшем культивировании 

на регенерационной среде (так называемые 

морфогенные каллусы), достаточно сходны: это 

компактные, узловатые, плотные структуры, как 

правило, белого цвета [8, 10, 16, 31, 44–46]. 

Сканирование поверхности морфогенных 

пыльниковых [43, 47] и зародышевых [45, 48] 

каллусов подтвердило их узловатую бугорчатую 

форму. Методом трансмиссионной электронной 

микроскопии выявлены ультраструктурные ха-

рактеристики клеток морфогенных каллусов 

пшеницы, свидетельствующие о наличии в 

клетках предпосылок для энергетических затрат 

в ходе дальнейших активных клеточных деле-

ний: увеличение числа полисом, диктиосом и 

липидных включений наряду с наличием в ми-

тохондриях развитых крист, а в пластидах – 

крахмальных зерен [16]. Важно подчеркнуть, 

что эти данные во многом совпадают с анало-

гичными данными, полученными на примере 

зиготических зародышей in vivo и микроспори-

альных эмбриоидов in vitro у пшеницы [49–51], 

что лишний раз подтверждает концепцию  

Т.Б. Батыгиной [6] об универсальности морфо-

генеза растений в природных и эксперимен-

тальных условиях. 

 

Органогенез в каллусах на регенераци-

онной среде in vitro. Морфогенные каллусы 

переносят на регенерационную среду in vitro.  

https://elibrary.ru/item.asp?id=35034386
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В ходе развития на такой среде происходят по-

степенное увеличение размеров каллусов, ус-

ложнение организации и процессы органогенеза 

в них. 

В начале культивирования на регенераци-

онной среде морфогенетический очаг каллуса 

увеличивается в размерах за счет активных де-

лений меристематических клеток центральной 

зоны, при этом клетки периферической зоны 

постепенно дегенерируют. Под дегенерирую-

щей периферической зоной наблюдается 

оформление эпидермального слоя, параллельно 

поверхности которого из клеток центральной 

зоны дифференцируется меристематическая 

зона, представленная клетками таблитчатой 

формы, сходными по строению с клетками про-

камбия. Происходит дальнейшее интенсивное 

нарастание массы каллуса и формирование 

многочисленных инвагинаций на его поверхно-

сти. Многочисленными исследованиями пока-

зано, что именно с деятельностью клеток по-

верхностной меристематической зоны связана 

дальнейшая реализация различных путей мор-

фогенеза in vitro в каллусах [10, 12, 15–18, 30, 

31, 42, 49–53].  

Принципиально важным, на наш взгляд, 

является тот факт, что у растений и в условиях 

in vivo многие начальные морфогенетические 

процессы, например, разметка и закладка лис-

товых примордиев, также происходят в перифе-

рической зоне апикальной меристемы, функ-

ционально отграниченной от центральной зоны 

и меристемы ожидания; установлена роль пото-

ка ауксинов из поверхностных слоев к форми-

рующимся примордиям и идентифицированы 

участвующие в этом процессе гены [54].  

В целом этапы развития морфогенетиче-

ских очагов представляют собой последова-

тельные события одного и того же процесса, а 

формирование очага и его дальнейшее преобра-

зование в поверхностную меристематическую 

зону – общий начальный этап, характерный для 

разных путей морфогенеза in vitro в различных 

типах каллусов. Универсальность такого на-

чального этапа лишний раз подтверждает кон-

цепцию Т.Б. Батыгиной [6] об универсальности 

морфогенеза в различных системах развития 

растений. 

На последующих этапах культивирования в 

каллусах выявлены различные пути морфогене-

за in vitro их клеток/групп клеток: непрямой эм-

бриоидогенез (формирование эмбриоида – за-

родышеподобной структуры), органогенез по 

типам геммогенеза (формирование почек), ри-

зогенеза (формирование корней), гемморизоге-

неза (формирование и почек, и корней), а также 

гистогенез (формирование различных тканей) 

[10, 15, 16, 31, 44].  

При анализе разнообразия путей морфо-

генеза in vitro клеток каллуса, по-видимому, 

применима концепция эпигенетической измен-

чивости растений (обзор: [29]). Вполне вероят-

но, что в рассматриваемом случае происходит 

реализация эпигеномных подпрограмм разви-

тия компетентных к морфогенезу in vitro кле-

ток каллуса.  

Сложность протекания такого пути морфо-

генеза в каллусах, как органогенез in vitro раз-

личных типов, вызывает к нему большой инте-

рес исследователей. Так, выявлена несомненная 

связь органогенеза in vitro с предшествующими 

делениями клеток каллуса: переход клет-

ки/группы клеток каллуса к формированию 

дифференцированного органа может произойти 

только после прохождения 2–3 циклов их деле-

ния, контролируемых ауксинами [55]. Иначе 

говоря, для репрограммирования каллусной 

клетки необходимо несколько циклов реплика-

ции ДНК [56]. В целом вопрос репрограммиро-

вания клеток каллуса решается в контексте об-

щей проблемы изменчивости генома в процессе 

дедифференциации и каллусообразования in 

vitro [7]. 

Индукция конкретного типа органогенеза 

in vitro в каллусах во многом детерминирована 

как физиологическим статусом экспланта, так и 

условиями культивирования, главным образом, 

оптимальным балансом эндогенных и экзоген-

ных фитогормонов [10, 12, 14–18, 31, 53, 57, 58]. 

Однако морфогенетические потенции клеток 

каллуса могут меняться в зависимости от ха-

рактера связей между группами клеток в каллу-

се, что, в свою очередь, обусловлено формой и 

размером (критической массой) каллуса [10] и 

иными факторами. В результате даже соблюде-

ние баланса экзогенных и эндогенных фитогор-

монов не всегда приводит к формированию ор-

ганов в каллусе. Перспективные направления в 

этой области исследования, на наш взгляд, – 

экспериментальная регуляция активности генов 

на различных этапах формирования органов в 

каллусах злаков in vitro, как это показано на 

примере арабидопсиса [59], а также изучение 

пространственно-временной коэкспрессии ге-

нов во время формообразовательных процессов 

в каллусах (в работе [60] такой подход проде-

https://elibrary.ru/item.asp?id=23168838
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монстрирован на примере раннего эмбриогенеза 

люцерны). 

Важен вопрос о клеточных и тканевых ме-

ханизмах действия эндогенных фитогормонов в 

процессе органогенеза in vitro в каллусах. Меха-

низмы влияния гормонов на морфогенез расте-

ний нельзя понять, не располагая информацией о 

содержании и распределении гормонов в клет-

ках. Один из наиболее распространенных спосо-

бов оценки содержания гормонов в клетках ба-

зируется на использовании искусственных кон-

струкций, в которых репортерный ген ставится 

под контроль промотора, чувствительного к тому 

или иному гормону. У растений (как правило, 

представителей двудольных), трансформирован-

ных с помощью такой конструкции, искомые 

гормоны активируют экспрессию трансгенов, 

кодирующих или белки ферменты, или флюо-

ресцирующие белки, присутствие которых в 

клетках можно обнаружить визуально. Такой 

подход позволил выявить распределение и взаи-

модействие эндогенных цитокининов и ауксинов 

в клетках каллусов арабидопсиса в процессе ор-

ганогенеза [61]. Альтернативой использования 

репортерных конструкций для оценки уровня 

гормонов в клетках является применение имму-

ногистохимического метода с использованием 

специфических антител к ауксинам и цитокини-

нам. Так, сопоставление данных по иммуноги-

стохимии эндогенных цитокининов и ауксинов в 

клетках зародышевых каллусов пшеницы с ре-

зультатами их гистологического анализа показа-

ло, что гормоны локализуются преимущественно 

в клетках активно развивающихся морфогенети-

ческих очагов [18], по-видимому, участвуя в соз-

дании позиционных сигналов для возникновения 

органов в определенных клеточных «нишах» 

каллусов. 

Заметим, что концепция позиционной ин-

формации при морфогенезе воспринимается 

неоднозначно, вплоть до оценки ее как фор-

мальной, редукционно-механистической  

(по: [62]). По-видимому, этот вопрос следует 

отнести к категории дискуссионных. Однако 

несомненна, на наш взгляд, положительная роль 

данной концепции в попытках понять про-

странственно-временную организацию морфо-

генеза, т.е. вопроса о том, из каких именно кле-

ток/групп клеток, в каком месте и в какой кон-

кретно форме образуется тот или иной орган в 

системе целостного организма, тем более что 

пути морфогенеза как в экспериментах in vitro, 

так и при развитии in vivo могут варьировать.  

Многочисленные исследования свидетель-

ствуют о том, что к формированию регенерантов 

из каллусов приводит гемморизогенез, в ряде 

случаев – геммогенез после фитогормонального 

индуцирования ризогенеза в том же самом кал-

лусе, тогда как ризогенез представляет собой 

«тупик» морфогенеза [10, 15–17, 44, 63].  

Рассмотрим подробнее структурные осо-

бенности такого типа органогенеза in vitro, как 

гемморизогенез. Детальными гистологическими 

исследованиями пыльниковых и зародышевых 

каллусов пшеницы установлено, что процесс 

складывается из двух этапов: сначала вблизи 

поверхности каллуса экзогенно формируется 

почка, затем в толще каллуса эндогенно – корни 

[10–18, 31]. Первоочередное по сравнению с 

корнями формирование почки при гемморизо-

генезе in vitro отмечено при изучении каллусов 

различного происхождения. 

Гемморизогенез начинается с заложения на 

поверхности каллуса меристематических оча-

гов, деятельность клеток которых приводит к 

образованию апексов побегов с зачатками ли-

стьев, т.е. почек. Заложение апексов корней 

происходит позднее, как правило, в базальной и 

средней части каллуса, по-видимому, независи-

мо от заложения почек. По мере развития почек 

и корней между ними постепенно устанавлива-

ется связь путем формирования в толще каллуса 

элементов проводящей ткани. Иммуногистохи-

мическими методами выявлено, что эндогенные 

гормоны – цитокинины и ауксины – локализу-

ются преимущественно в клетках апексов, фор-

мирующихся в зародышевых каллусах пшени-

цы почек и корней [18]. Как и в случае морфо-

генетических очагов в каллусе, это можно рас-

ценивать как проявление позиционной инфор-

мации.  

Хорошо развитые почки, объединенные с 

корнями элементами сосудистой системы в 

единое целое, названы геморизогенными струк-

турами [16]. 

Независимо от типа каллуса гемморизо-

генные структуры в оптимальных условиях  

in vitro и ex vitro формируют проростки обы-

чного для донорного растения строения [10, 16, 

22, 23, 36, 37]. Формирование нормальных про-

ростков из гемморизогенных структур можно 

рассматривать как проявление системы надеж-

ности онтогенеза с поливариантностью реше-

ния задач [6]. В результате гемморизогенеза  

in vitro и далее ex vitro формируется новая пол-

ноценная особь, что позволило выделить гем-

https://elibrary.ru/item.asp?id=29924725
https://elibrary.ru/item.asp?id=29924726
https://elibrary.ru/item.asp?id=18060336
https://elibrary.ru/item.asp?id=18873578.pdf
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моризогению как отдельную категорию вегета-

тивного размножения растений [6]. 

 

Заключение. Каллусы, полученные и раз-

вивающиеся в контролируемых условиях  

in vitro, могут служить удобными модельными 

системами для изучения реализации различных 

путей морфогенеза растений, включая органо-

генез. Основанием для использования таких 

моделей служит важная роль клетки в процес-

сах морфогенеза и органогенеза растений: диф-

ференциальная экспрессия генов в клетках, 

дифференциация и рост клеток, темпы и ориен-

тация клеточных делений, клеточный цикл, по-

ляризация клеток, самоорганизация клеточных 

систем. Кроме того, благодаря эволюционно 

обусловленной способности растений к регене-

рации, в условиях культивирования in vitro про-

является значительно более широкий круг их 

морфогенетических потенций, чем в природных 

условиях in vivo [1, 6, 10, 12, 20, 64]. Можно по-

лагать, что дальнейшие гистологические, фи-

зиолого-биохимические и молекулярно-генети-

ческие исследования каллусов как моделей 

морфогенеза и, в частности, органогенеза  

in vitro позволят приблизиться к пониманию 

плюри- и тотипотентности клеток и их реализа-

ции у растений в биотехнологических целях. 
 

Работа выполнена в рамках темы государ-

ственного задания № АААА-А18-118022190099-

6 на 2018-2021 гг.  
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The review article deals with the problem of a model approach to the study of complex problems of plant 

development biology. The special attention is paid to the analysis of advantages and disadvantages of using callus 

as a model system for the study of plant organogenesis. The definition of callus is given as the integrated system 

formed as exogenously (as a result of the proliferation of surface cells of various tissues of the plant organism) as 

well as endogenously (deep tissue); this system initially consists of homogeneous cells, which are gradually 

transformed into a system of groups of heterogeneous cells with species-specific morphogenetic potentials, 

realized by various ways of morphogenesis including organogenesis. The issues related to the release of critical 

stages of callus formation in vitro are analyzed. The formation of callus under in vitro conditions on the induction 

medium is discussed. The estimation of organogenesis as a type of morphogenesis of callus cells on the 

regeneration medium in vitro is given. Special attention is paid to the analysis of data on gemmorhizogenesis as 

the type of organogenesis in the callus that is associated with the formation and development of the paired shoots 

and roots. The universality of plant morphogenesis processes in vivo and in vitro experiments is emphasized.  
Key words: culture in vitro, plant morphogenesis, organogenesis, callus. 
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