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Каллус – интегрированная система, образующаяся как экзогенно (в результате пролиферации по-
верхностных клеток различных тканей растительного организма), так и эндогенно (в глубине тка-
ней); изначально состоит из однородных клеток, постепенно преобразующихся в систему групп ге-
терогенных клеток с видоспецифичными морфогенетическими потенциями, которые реализуются
различными путями морфогенеза. Анализируются вопросы, посвященные изучению формирова-
ния каллусов в условиях культивирования in vitro незрелых пыльников и зародышей культурных
злаков. Предложено выделение критических стадий каллусогенеза. Рассматриваются особенности
гемморизогенеза in vitro как типа органогенеза в каллусах. Подтверждена концепция Т.Б. Батыги-
ной (1987, 1999, 2014; Batygina, 2012) об универсальности процессов морфогенеза растений in vivo,
in situ и in vitro. Обсуждается перспективность подхода к каллусам как модельным системам при
изучении различных проблем биологии развития растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Сложнейшей фундаментальной проблемой

биологии развития остается морфогенез. Начи-
ная с последней трети прошлого века предложе-
ны различные, но в целом не противоречащие
друг другу определения морфогенеза: последова-
тельная цепь изменений формы в процессе онто-
генеза, приводящая к созданию видоспецифич-
ной пространственной структуры (Бутенко, 1964,
1994); формообразовательный процесс различ-
ных структур (не только органов), совершающий-
ся на субмолекулярном, молекулярном, надмоле-
кулярном, клеточном, тканевом (гистогенез) и
организменном (эмбриогенез, эмбриоидогенез,
гемморизогенез) уровнях (Батыгина, 1987); про-
цесс возникновения новых форм и структур в хо-
де индивидуального (и, через его посредство, ис-
торического) развития организмов (Белоусов,
1987); совокупность протекающих в развиваю-
щемся организме процессов дифференциации
клеток с образованием специализированных тка-

ней и органов (Марченко, 1996); образование и
дифференциация тканей и органов многоклеточ-
ного организма (по: Журавлев, Омелько, 2008).
Подчеркивается интегральный характер морфо-
генетических процессов, их зависимость от мно-
гих взаимодействующих внутренних и внешних
факторов (Уоддингтон, 1964 и мн. др.). С позиции
теории самоорганизации обсуждается общая схе-
ма возникновения новых черт организации в эво-
люции и онтогенезе организмов, при этом обосно-
ван вытекающий из синергетики методологиче-
ский принцип распределения морфогенеза на
небольшое число дискретных динамических уров-
ней – переменных морфогенеза (Белоусов, 1990).
Высказано мнение, что индивидуальное развитие
живых организмов, их микро- и макроэволюцию
можно рассматривать как реализацию морфогене-
тического потенциала клеток (Марченко, 1996).

Хорошо известно, что характерная черта мор-
фогенеза сосудистых растений – эволюционно
обусловленная способность к регенерации, что вы-
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ражается в наличии постоянно функционирующих
локализованных меристем и, как следствие, в про-
должении морфогенеза в ходе всего онтогенеза
(принцип непрерывности морфогенеза, по: Баты-
гина, 2014) и создании метамерности строения рас-
тений (по: Синнот, 1963; Барлоу, 1994; Meristematic
tissues.., 2002; Журавлев, Омелько, 2008; Чуб, Си-
нюшин, 2012 и мн. др.). Исследованиями послед-
них лет на примере ряда растений (арабидопсис,
томат, табак) идентифицированы ключевые гены,
ответственные за процессы поддержания вегета-
тивных и флоральных меристем в недетерминиро-
ванном состоянии, за детерминацию клеток и ор-
ганов, за дифференциацию клеток и тканей в ли-
стьях и цветках. Успехи, достигнутые в изучении
генов-переключателей развития, позволили при-
близиться к пониманию как взаимодействия генов
развития и пространственно-временной регуляции
развития, так и регуляции на уровне экспрессии ге-
нов взаимоотношений клеток и тканей в процессе
морфогенеза растений. Быстро накапливается ин-
формация об организующих центрах морфогенеза
и генах, продукты которых могут играть роль ин-
дуктивных сигналов морфогенеза растений; о
единстве процессов активации и инактивации ге-
нов, контролирующих детерминацию и дифферен-
циацию (по: Лутова и др., 2010; Wolfe, Clark, 2015
и мн. др.).

Для исследования морфогенеза растений разра-
батываются различные методологические подходы,
среди которых можно выделить структурный,
физиолого-биохимический, биоинформацион-
ный, математический (например, привлечение
теории множеств), использование виртуальных
растений in silico. Большое внимание уделяется
системному подходу, позволяющему понять
функционирование организмов как целостных и
динамических систем, не сводимых к простой сум-
ме своих элементов (Берталанфи, 1969; Урманцев,
1979; Gutierrez et al., 2005; Kumar, 2013; Батыгина,
2014; Медведев, 2016 и др.). Приблизиться к пони-
манию закономерностей и особенностей морфоге-
неза в интактных растениях позволяет модельный
подход культуры in vitro, дающий возможность изу-
чать детали сложных морфогенетических процес-
сов и механизмов их регуляции в контролируемых
экспериментатором условиях (Бутенко, 1964 и др.).

В цикле работ Т.Б. Батыгиной c cоавт. (Батыги-
на и др., 1978; Батыгина, 1987, 1999, 2014; Батыгина
и др., 2010; Batygina, 2012) показана перспектив-
ность использования комплексного системного и
модельного подходов к изучению морфогенеза ре-
продуктивных структур растений in vivo, in situ и
in vitro. При этом проводятся подбор модельных
объектов – видов, контрастирующих по жизнен-
ным формам, способу репродукции и типу развития
генеративных структур; сравнительный анализ раз-
вития генеративных структур in situ, in vivo и in vitro в
динамике и во взаимосвязи с тканями материнско-

го организма; сопоставление кинетики морфологи-
ческих и физиолого-биохимических процессов;
моделирование условий in vitro для разных стадий
развития (с учетом данных морфо-биохимического
исследования структур in vivo). Подчеркивается за-
висимость морфогенетического потенциала кле-
ток различных видов в условиях in vitro от природ-
ного потенциала, заложенного в генотипе особей.
Такой комплексный подход, лежащий в основе
современной теории репродукции растений, поз-
воляет приблизиться к пониманию причин
склонности разных видов к определенным спосо-
бам воспроизведения, размножения и их реализа-
ции посредством конкретных путей морфогенеза.
Кроме того, использование такого подхода вы-
явило универсальность путей морфогенеза расте-
ний in vivo, in situ и in vitro.

Перспективные модельные системы в области
исследования морфогенеза растений – каллу-
сные культуры in vitro. Первые работы, посвящен-
ные получению каллуса из изолированных сег-
ментов мезофилла листа и изучению каллусоге-
неза как пути морфогенеза in vitro, появились еще
в конце XIX–начале XX вв. (по: Sugiyama, 2015),
однако однозначного определения каллуса не
предложено (по: Ikeuchi et al., 2013). В своих ис-
следованиях мы придерживаемся следующих по-
нятий: каллус – интегрированная система, обра-
зующаяся как экзогенно (в результате пролифе-
рации поверхностных клеток различных тканей
растительного организма), так и эндогенно (в глу-
бине этих тканей); изначально состоит из однород-
ных клеток, постепенно преобразующихся в систе-
му групп гетерогенных клеток, имеющих видоспе-
цифичные морфогенетические потенции, которые
реализуются различными путями морфогенеза (по:
Батыгина, 1987; Батыгина и др., 2010).

Каллусы, полученные от эксплантов в контро-
лируемых экспериментатором условиях in vitro,
могут служить модельными системами для изуче-
ния реализации различных путей морфогенеза у
растений, а также их регуляции в нужном экспе-
риментатору направлении. Основанием для ис-
пользования таких моделей служит важная роль
клетки в процессах морфогенеза растений, по-
скольку в основе морфогенетических событий у
растений, как и при морфогенезе животных
(Уоддингтон, 1964; Белоусов, 1987; Исаева, 1994,
2012; Гилберт, 1995; Корочкин, 2002; Patwari, Lee,
2008 и мн. др.), лежат дифференциальная экс-
прессия генов в клетках, дифференциация и рост
клеток, темпы и ориентация клеточных делений,
клеточный цикл, поляризация клеток, самоорга-
низация клеточных систем (Бутенко, 1964; Бар-
лоу, 1994; Носов, 1999; Медведев, Шарова, 2010;
Медведев, 2012; Батыгина, 2014; Батыгина, Осад-
чий, 2015 и др.).
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Способность к каллусогенезу in vitro обнару-
жена у представителей многих семейств растений
(по: Sugiyama, 2015). Особый интерес исследова-
телей вызывают каллусы, полученные из различ-
ных эксплантов культурных злаков. Такой инте-
рес обусловлен современным бурным развитием
биотехнологических исследований именно этой
группы растений.

Как свидетельствует анализ литературных дан-
ных, у культурных злаков наиболее изучены каллу-
сы, полученные из отдельных клеток/групп клеток
пыльников и зародышей. Следует отметить, что в
публикациях по анализируемой теме отсутствуют
унифицированные термины. Так, каллусы, полу-
ченные в культуре in vitro пыльников, называют “ан-
дрогенными”, “микроспориальными”, “пыльцевы-
ми”, “андроклинными”, в культуре in vitro зароды-
шей – “зародышевыми”, “каллусами зародышевого
происхождения”. В данной статье будут использова-
ны термины “пыльниковый каллус”/”зародыше-
вый каллус” соответственно генеративной/эмбрио-
нальной структуре, давшей начало каллусу.

Цель данной работы – провести анализ лите-
ратурных и оригинальных данных, посвященных
изучению в условиях in vitro главным образом
структурных особенностей формирования и раз-
вития пыльниковых и зародышевых каллусов у
культурных злаков. Такой выбор обусловлен тем,
что, по мнению авторов, именно классические
структурные (гистологические) данные должны
лежать в основе современных исследований мо-
лекулярно-генетических (концепция evo-devo) и
иных регуляторов формирования и развития кал-
лусов. Кроме того, сами каллусы, развивающиеся
в контролируемых условиях in vitro, представляют
собой удобные модельные системы, обеспечиваю-
щие, при некотором упрощении, максимальную
приближенность к событиям, которые происходят
в развивающихся органах растения in vivo.

ФОРМИРОВАНИЕ ПЫЛЬНИКОВЫХ
И ЗАРОДЫШЕВЫХ КАЛЛУСОВ ЗЛАКОВ
НА ИНДУКЦИОННОЙ СРЕДЕ IN VITRO

В литературе отсутствует периодизация разви-
тия in vitro каллусов, хотя отдельные попытки пред-
принимались (Круглова, Сельдимирова, 2010).
Этот вопрос остается открытым, поскольку каллус,
изначально состоящий из однородных клеток, по-
степенно преобразуется в систему групп гетероген-
ных клеток, при этом каждая из клеточных группи-
ровок развивается по своим морфогенетическим
закономерностям. По-видимому, можно гово-
рить о формировании каллусов на индукционной
среде in vitro и о путях морфогенеза клеток каллу-
сов на регенерационной среде in vitro.

Одна из принципиальных проблем в этой обла-
сти исследований – анализ факторов, определяю-

щих индукцию формирования каллуса инициаль-
ной клеткой в условиях in vitro, т.е. процессы в
клетке, тканях и организме в целом, вызываемые
индуктором – веществом-стимулятором этих про-
цессов (по: Корочкин, 2002). В контексте данного
обзора в понятие “индуктор” следует включить фи-
зиологические (главным образом фитогормональ-
ный состав питательной среды) и физические
(температура, освещенность, облучение и т.п.)
факторы.

Многочисленные экспериментальные данные
свидетельствуют о том, что индукция формирова-
ния каллусов как путь морфогенеза in vitro клеток
пыльников и зародышей злаков в значительной
степени определяется условиями культивирова-
ния, важнейшее среди которых – оптимальный
баланс эндогенных (в экспланте в момент иноку-
ляции) и экзогенных (в составе индукционной
питательной среды) фитогормонов, а также гено-
типом донорной особи и физиологическим стату-
сом экспланта в момент инокуляции на питатель-
ную среду (Горбунова и др., 2001; Круглова и др.,
2005; Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдими-
рова, 2010, 2011, 2013; Ikeuchi et al., 2013; Colebrook
et al., 2014; Doubled haploidy…, 2016 и др.). Под-
черкнем, что баланс эндогенных/экзогенных фи-
тогормонов расценивается как важнейший фак-
тор, определяющий индукцию иного, помимо
каллусогенеза, пути морфогенеза in vitro в пыль-
никах и зародышах злаков – прямого эмбриоидо-
генеза и его модификации – полиэмбриоидоге-
неза (Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдими-
рова, 2011; Сельдимирова, Круглова, 2014, 2015;
Титова и др., 2016; Zur et al., 2016).

Важнейший момент формирования каллусов
любого происхождения – инициация процесса.
Этот вопрос детально изучен на примере пыльни-
ковых каллусов пшеницы. Экспериментально
установлено, что формирование каллуса происхо-
дит наиболее эффективно из микроспоры в силь-
новакуолизированной стадии развития (рис. 1, 1),
при этом пыльник находится в периоде созрева-
ния (по периодизации: Круглова, 2002), т.е. явля-
ется незрелым.

Сильновакуолизированная микроспора обла-
дает структурными свойствами меристематиче-
ских клеток, главным образом наличием крупного
ядра (Meristematic tissues.., 2002). Тем самым по
признаку “меристематичность” микроспора струк-
турно сходна с ранними яйцеклеткой-зиготой,
дающими начало половому зародышу при амфи-
миксисе, и клетками зародышевого мешка, ну-
целлуса и интегумента, образующими адвентив-
ные зародыши при апомиксисе (по: Круглова,
Батыгина, 2001; Круглова, 2002). Это позволило
сделать вывод о гомологии инициальных клеток
при различных системах репродукции растений
(Батыгина, Осадчий, 2015).
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В оригинальной концепции Т.Б. Батыгиной
(Batygina, 2005, 2011; Батыгина, Рудский, 2006;
Батыгина и др., 2010; Батыгина, 2014; Батыгина,
Осадчий, 2015), рассматривается возможность

трактовки сильновакулизированной микроспоры
(инициальной клетки каллуса, а также эмбриои-
да/полиэмбриоида, в зависимости от условий
культуры in vitro, главным образом гормональ-

Рис. 1. Последовательные стадии развития морфогенного пыльникового каллуса пшеницы на индукционной среде
in vitro (1–5, 8 – световая микроскопия, 6–7 – сканирующая электронная микроскопия). Условные обозначения:
ОбМс – оболочка микроспоры, Оп – оперкулум, ПЗ – периферическая зона, ЦЗ – центральная зона. Пояснения в
тексте. По: Батыгина и др., 2010.
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ных) как стволовой клетки. По мнению исследо-
вателя, образование стволовых клеток растений,
производных зиготы, характерно не только для
апексов побега и корня (меристема ожидания и
покоящийся центр), но и для всех органов (цве-
ток, стебель, лист, корень) и всех этапов жизнен-
ного цикла (спорофит, гаметофит), причем их
функционирование зависит, прежде всего, от их
локализации и назначения. Пластичность в раз-
витии и репродукции растений в первую очередь
связана с разносторонней деятельностью клеток
тела растения, имеющих свойства стволовых кле-
ток, а именно свойство тоти- или плюрипотент-
ности, т.е. способность к образованию не только
разных типов тканей и органов, но и нового ин-
дивидуума за счет различных путей морфогенеза
(в том числе органогенеза in vitro – Авт.); свой-
ство самоподдержания, т.е. создания пула клеток,
главным образом, благодаря симметричным де-
лениям и системе межклеточных взаимодей-
ствий; способность к пролиферации и образова-
нию клеток-предшественников разных типов
тканей (“ниши”) за счет асимметричных делений
при действии определенных сигналов; пульсиру-
ющий и многоступенчатый характер образования
в ткани или органе и способность к переключению
программы развития. Как полагает исследователь,
микроспоры, способные к переходу с обычного га-
метофитного пути (образование пыльцевых зерен
со спермиями) на спорофитный (образование гап-
лоидного растения, в том числе через формирова-
ние каллуса in vitro. – Авт.), т.е. способные к пере-
ключению способа репродукции с полового на
бесполый, являются стволовыми клетками. В ка-
честве “ниши” в данном случае следует рассмат-
ривать клетки стенки пыльника. В то же время,
как полагает автор, понятие “стволовая клетка”
является чисто функциональным, поскольку для
идентификации таких клеток неизвестны какие-
либо универсальные генетические или эпигене-
тические маркеры. В целом, дискуссионная про-
блема стволовых клеток у растений вызывает
большой интерес исследователей (Иванов, 2003,
2007, 2011; Чуб, Синюшин, 2012; Savona et al.,
2012; Wendrich et al., 2015; Додуева и др., 2016 и др.).

Морфогенетически компетентная сильнова-
куолизированная микроспора способна воспри-
нимать воздействие сигнала внешнего индуктора
к детерминации и дифференциации. Таким свой-
ством компетентные клетки обладают главным
образом благодаря соответствующему состоянию
хроматина, которое ассоциируется с отдельными
программами экспрессии генов (по: Корочкин,
2002; Журавлев, Омелько, 2008), однако на при-
мере микроспоры эта проблема не изучена. Не-
смотря на многочисленные экспериментальные
данные, не решен однозначно и поставленный
еще в 1970–1980-х гг. (например, Ермаков, Мат-
веева, 1986) вопрос о том, приобретается ли ком-

петентность микроспор к спорофитному разви-
тию именно в условиях in vitro или морфологиче-
ским эквивалентом таких компетентных клеток
являются различного рода аномальные клетки, уже
присутствующие в пыльниках in vivo, до культиви-
рования, в силу так называемого пыльцевого ди-
морфизма (корректнее – полиморфизма. – Авт.).

Сильновакуолизированная микроспора нахо-
дится в одном из критических периодов развития
пыльника (Batygina, Vasilyeva, 2003), возможно, в
критической фазе клеточного цикла (“морфоген-
ное окно”) (Круглова, 2002), в контексте разраба-
тываемой Т.Б. Батыгиной с соавт. (по: Батыгина,
2014) теории критических стадий в онтогенезе рас-
тений, затрагивающей все репродуктивные струк-
туры и основывающейся на работах П.Г. Светлова
в области критических периодов развития (1960).
Действительно, стадия сильновакуолизированной
микроспоры, обладающей в силу структурных осо-
бенностей (крупная центральная вакуоль) и своего
нестабильного предмитотического состояния по-
вышенной чувствительностью к действию внеш-
них индукторов (главным образом гормонов) и
морфогенетически компетентной к переключению
программы развития с гаметофитной на спорофит-
ную, соответствует такому предложенному крите-
рию критических стадий развития растений, как
повышенная чувствительность к внешним факто-
рам, воздействие которых приводит к переключе-
нию программ развития на альтернативные пути.

В целом, по нашему мнению, стадию сильно-
вакуолизированной микроспоры как инициаль-
ной клетки каллуса следует расценивать как
первую критическую стадию пыльникового кал-
лусогенеза.

В то же время далеко не каждая сильновакуо-
лизированная микроспора, несмотря на свойства
морфогенетической компетентности, меристе-
матичности, тоти- или плюрипотентности, а так-
же стволовости даст начало формированию кал-
луса in vitro. Нельзя не согласиться с высказан-
ным мнением (Журавлев, Омелько, 2008) о том,
что к известной мере непредсказуемости морфо-
генеза растений in vitro, в отличие от вполне пред-
сказуемого морфогенеза зиготы in vivo, приводят
эпигенетический характер компетентности ини-
циальной клетки, “неподходящая” фаза ее кле-
точного цикла, при которой хроматин не спосо-
бен к восприятию сигнала, а также низкий уро-
вень специфичности самого сигнала-индуктора.
Кроме того, каллус (возможно, раневой) может
брать начало и от клеток соматических тканей
стенки пыльника, связника или тычиночной ни-
ти. Для идентификации каллусов соматического
происхождения на примере перца предложено ис-
пользовать морфологические маркеры, а избав-
ляться от таких каллусов предварительным воздей-
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ствием на пыльники тепловым шоком (Parra-Vega
et al., 2013). В целом этот вопрос мало изучен.

Инициальные клетки зародышевого каллуса
злаков изучены не так детально. В немногих рабо-
тах приведены данные о гистологическом статусе
незрелых зародышей в той стадии эмбриогенеза
in vivo, которая оптимальна для получения каллу-
са in vitro под действием внешних индукторов,
главным образом гормональных. У пшеницы та-
кой зародыш характеризуется обособлением зачат-
ков органов (щиток, зародышевый корень, колео-
риза, эпибласт, лигула, первый лист), представлен-
ных активно делящимися меристематическими
клетками (Круглова, Катасонова, 2009; Круглова,
2012), в которых отмечено интенсивное иммуноги-
стохимическое окрашивание на ИУК (Сельдими-
рова и др., 2017а). Крайне немногочисленны и
сведения о клеточных и тканевых механизмах
формирования in vitro каллусов из органов незре-
лых зародышей злаков. У пшеницы (Круглова,
Сельдимирова, 2011) и ячменя (Slesak et al., 2013)
каллус берет начало от группы инициальных кле-
ток, расположенных в семядоле – щитке: либо от
эпидермальных клеток, не покрытых плотной
клеточной оболочкой, либо от субэпидермальных
клеток. Кроме того, у пшеницы формирование
зародышевого каллуса, помимо клеток щитка,
отмечено и от клеток формирующихся проводя-
щих пучков (Спивак и др., 2014). На примере
апельсина (De Almeida et al., 2006) и тмина (Ebra-
himie et al., 2007) выявлено, что на путь каллусоге-
неза in vitro вступают менее дифференцирован-
ные клетки зародыша, имеющие статус меристе-
матических (к сожалению, авторы не указывают,
в клетках какого именно органа зародыша инду-
цируется формирование каллуса). Можно пола-
гать, что все указанные инициальные клетки об-
ладают признаком тотипотентности, поскольку
их производные – клетки каллуса – в условиях
культивирования на регенерационной среде реа-
лизуют различные пути морфогенеза in vitro.

Стадию развития зародыша, клетки органов ко-
торого служат инициальными клетками зародыше-
вого каллуса, как и в случае инициации пыльнико-
вого каллусогенеза, следует анализировать в кон-
тексте теории критических стадий в онтогенезе
растений с применением рассмотренного выше та-
кого критерия, как повышенная чувствительность
к внешним факторам, воздействие которых приво-
дит к переключению программ развития на альтер-
нативные пути (по: Батыгина, 2014). Однако этот
вопрос практически не изучен, несмотря на то, что
понятие “критическая стадия” детально разработа-
но для оценки сопряженности морфогенетических
и морфофизиологических процессов в развитии
зародыша растений in vivo (Batygina, Vasilyeva,
2003; Батыгина и др., 2010). Можно полагать, что
именно степень дифференциации клеток в заро-
дыше определяет их восприимчивость к экзоген-

ным гормонам и тот альтернативный путь морфо-
генеза in vitro, на который они вступят.

Таким образом, стадию инициальных клеток,
входящих в различные органы незрелого зароды-
ша, можно оценивать как первую критическую
стадию развития зародышевого каллуса. В целом
же, стадию инициальных клеток следует выде-
лить как первую критическую стадию каллусоге-
неза in vitro любого происхождения.

Далее при инициации формирования каллуса
сильновакуолизированная микроспора пшеницы
претерпевает симметричное митотическое деле-
ние с образованием двух равных клеток (рис. 1, 2)
(в отличие от двух неравных клеток при гамето-
фитной программе развития, формирующихся в
результате асимметричного митоза). При этом
происходит реорганизация такой микроспоры –
ее девакуолизация (Круглова, 2002). Аномальные
симметричные деления сильновакуолизирован-
ных микроспор как ранняя стадия формирования
каллуса выявлены и у других злаков (по: Кругло-
ва, Сельдимирова, 2010).

Дальнейшие симметричные деления двух об-
разовавшихся клеток с последовательным зало-
жением клеточных оболочек ведут к формирова-
нию в пределах оболочки микроспоры пшеницы
многоклеточного (10–15 клеток) каллуса, соглас-
но светооптическим (рис. 1, 3) и ультраструктур-
ным данным представленного системой меристе-
матических клеток сходных размеров и одинако-
вой морфологии (Круглова и др., 2005; Батыгина
и др., 2010).

Далее многоклеточный каллус пшеницы, ис-
ходно однородный по характеристикам составля-
ющих клеток, интенсивно наращивает массу пу-
тем многократных митотических делений клеток.
По-видимому, можно говорить о том, что такой
многоклеточный каллус набирает свою “крити-
ческую массу”. Каллус механически разрывает
оболочку микроспоры и стенку пыльника, оказы-
ваясь на поверхности пыльника (рис. 1, 4–8).

Важно, что к этому моменту наблюдается ста-
новление гистологической зональности строения
каллуса и гетерогенности его клеток по форме,
размерам и строению (рис. 1, 6–8). При этом про-
исходит выделение так называемых морфогене-
тических очагов (Сельдимирова и др., 2011), рас-
полагающихся в толще каллуса. Такой очаг пред-
ставлен двумя зонами клеток: центральная зона
относительно мелких слабовакуолизированных
клеток, сохраняющих меристематическую актив-
ность и находящихся в состоянии пролиферации, и
периферическая зона крупных, рыхло располо-
женных сильновакуолизированных клеток, утра-
тивших меристематическую активность (рис. 1, 8).
Наличие морфогенетических очагов подтвержде-
но применением комплексного морфолого-гисто-
логического подхода, позволяющего сопоставить
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пространственные характеристики каллусов, вы-
явленные путем электронного сканирования по-
верхности, с их гистологическим статусом. Уста-
новлено, в частности, что появившиеся на поверх-
ности пыльников каллусы пшеницы, по данным
сканирующей электронной микроскопии пред-
ставляющие собой комплексы однородных плот-
но расположенных мелких клеток полусфериче-
ской формы, согласно светооптическим данным
характеризуются наличием участков меристема-
тических клеток (центральная зона морфогенети-
ческого очага) и участков вакуолизированных
клеток паренхиматозной природы (перифериче-
ская зона морфогенетического очага) (Сельдими-
рова и др., 2016). Тем самым в пыльниковых кал-
лусах создаются гистологические предпосылки
для будущей реализации различных путей мор-
фогенеза на регенерационной среде in vitro. Один
из решающих факторов в данном случае – это
межклеточные взаимодействия. Внутри различ-
ных тканевых участков каллуса формируются
специализированные межклеточные контакты,
необходимые как для функционирования кле-
ток, так и для координации деятельности клеток
в составе таких участков. Ряд исследователей
(Marzec, Kurczynska, 2014) полагают, что буду-
щий путь морфогенеза зависит от того, сможет
ли группа клеток установить и поддерживать
скоординированное поведение в качестве инте-
грированной единицы, при этом универсальным
механизмом, контролирующим процессы диф-
ференциации клеток, является формирование
симпластических взаимодействий. С этим мне-
нием следует согласиться. Действительно, тесные
межклеточные симпластные взаимодействия по-
средством плазмодесм в центральной меристема-
тической зоне морфогенетического очага отлича-
ются от таковых в окружающей паренхиматозной
периферической зоне, где плазмодесмы сильно
редуцированы (Сельдимирова, Круглова, 2013).
Симпластный транспорт обеспечивает надежный
обмен клеток центральной зоны морфогенетиче-
ского очага гормонами и питательными веще-
ствами, что позволяет рассматривать такую зону
как интегрированную структуру.

Гистологические особенности инициации фор-
мирования in vitro зародышевых каллусов злаков
изучены не настолько подробно. Установлено, что
каллус злаков наиболее эффективно берет начало
от группы инициальных клеток незрелого зароды-
ша. Однако авторы, как правило, не сообщают, на
какой именно стадии развития находится иноку-
лируемый на питательную среду незрелый заро-
дыш, указывая лишь такие показатели, как длина
извлеченного из зерновки зародыша и время, про-
шедшее после искусственного опыления. Анализ
литературных данных свидетельствует о вариа-
бельности показателей оптимальной длины заро-
дыша и промежутка времени после опыления у

одних и тех же видов злаков, что можно объяс-
нить использованием в экспериментах их различ-
ных сортов и гибридных линий, т.е. генотипиче-
ским эффектом (по: Круглова, Сельдимирова, 2011).

Следует отметить, что при анализе структур-
ных особенностей начальных этапов формирова-
ния зародышевых каллусов злаков возникает по-
ка больше вопросов, чем ответов. В частности, в
доступной литературе приводятся единичные ги-
стологические данные о формировании гетеро-
генности в зародышевых каллусах на индукцион-
ной среде in vitro. Так, на примере пшеницы уста-
новлено, что эпидермальные клетки щитка дают
начало морфогенетическому очагу зародышевого
каллуса пшеницы, представленного, как и мор-
фогенетический очаг пыльникового каллуса,
центральной и периферической зонами клеток
(Круглова, Катасонова, 2009; Сельдимирова и др.,
2011).

В целом, стадию морфогенетического очага, ко-
гда каллусы приобретают гистологические предпо-
сылки и морфогенетическую компетентность к аль-
тернативным путям морфогенеза in vitro, следует
отнести ко второй критической стадии каллусо-
генеза.

Морфологические показатели каллусов, по-
явившихся на поверхности культивируемых пыль-
ников или зародышей злаков на заключительных
этапах 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 (Круглова
и др., 2005; Chaum et al., 2009; Батыгина и др., 2010;
Круглова, Сельдимирова, 2011; Slesak et al., 2013;
Sun et al., 2013; Мирошниченко и др., 2014 и др.).
Аналогичные данные получены при исследова-
нии каллусов иного происхождения (по: Ikeuchi
et al., 2013). Сканирование поверхности морфо-
генных пыльниковых (Круглова и др., 2001; Сель-
димирова и др., 2016) и зародышевых (Narciso,
Hattori, 2010; Zuraida et al., 2011; Bevitori et al.,
2014; Mohd Din et al., 2016) каллусов ряда злаков
подтвердило их узловатую бугорчатую форму.

Методом трансмиссионной электронной мик-
роскопии выявлены ультраструктурные характе-
ристики клеток морфогенных пыльниковых и
зародышевых каллусов пшеницы, свидетель-
ствующие о наличии в клетках предпосылок для
энергетических затрат в ходе дальнейших актив-
ных клеточных делений: увеличение числа поли-
сом, диктиосом и липидных включений наряду с
наличием в митохондриях развитых крист, а в
пластидах – крахмальных зерен (Konieczny et al.,
2007; Круглова, Сельдимирова, 2011; Сельдими-
рова, Круглова, 2013). Отметим, что аналогичные
данные получены и при ультраструктурном анали-
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зе формирующихся эмбриоидов пшеницы микро-
спориального происхождения in vitro (Сельдими-
рова и др., 2017б).

ОРГАНОГЕНЕЗ В ПЫЛЬНИКОВЫХ
И ЗАРОДЫШЕВЫХ КАЛЛУСАХ ЗЛАКОВ

НА РЕГЕНЕРАЦИОННОЙ СРЕДЕ IN VITRO

Морфогенные пыльниковые и зародышевые
каллусы злаков переносят на регенерационную
среду in vitro. В ходе развития на такой среде про-
исходят постепенное увеличение размеров каллу-
сов, усложнение организации и процессы орга-
ногенеза в них.

Структурные особенности каллусогенеза in vitro
на регенерационной среде подробно изучены на
примере пыльникового каллуса пшеницы. Уста-
новлено, что в начале культивирования (1–23 сут)
морфогенетический очаг каллуса увеличивается в
размерах за счет активных делений меристемати-
ческих клеток центральной зоны, при этом клет-
ки рыхлой периферической зоны подвергаются по-
степенной деструкции. Под дегенерирующей пе-
риферической зоной наблюдается оформление
эпидермального слоя, параллельно поверхности
которого из клеток центральной зоны дифферен-

цируется меристематическая зона, представленная
клетками таблитчатой формы, сходными по строе-
нию с клетками прокамбия. Происходит дальней-
шее интенсивное нарастание массы каллуса и фор-
мирование многочисленных инвагинаций на его
поверхности (рис. 2, 1–3).

Гистологическими методами выявлено, что
именно с деятельностью клеток поверхностной
меристематической зоны связана дальнейшая
реализация различных путей морфогенеза in vitro
как в пыльниковых (Круглова и др., 2005; Баты-
гина и др., 2010), так и зародышевых (Круглова,
Сельдимирова, 2011; Сельдимирова и др., 2011)
каллусах пшеницы. Выявлено значение измене-
ния содержания углеводов и белков в становлении
морфогенетической компетентности клеток по-
верхностной меристематической зоны каллусов
злака Brachypodium distachyon (Oliveira et al., 2017).

Принципиально важным, на наш взгляд, явля-
ется тот факт, что у растений и в условиях in vivo
многие начальные морфогенетические процессы,
например, разметка и закладка листовых примор-
диев, также происходят в периферической зоне
апикальной меристемы, функционально отграни-
ченной от центральной зоны и меристемы ожида-
ния; установлена роль потока ауксинов из поверх-

Рис. 2. Начальные стадии развития морфогенного пыльникового каллуса пшеницы на регенерационной среде in vitro
(световая микроскопия). Условные обозначения: МЗ – меристематическая зона, ПЗ – периферическая зона, Эп –
эпидермис. Пояснения в тексте. По: Батыгина и др., 2010.
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ностных слоев к формирующимся примордиям и
идентифицированы участвующие в этом процессе
гены (по: Ежова, 2003; Быкова и др., 2016).

Показано, что в качестве молекулярного марке-
ра морфогенеза in vitro в зародышевых каллусах
пшеницы возможно использование пролифератив-
ного антигена инициалей, обнаруженного только в
морфогенных каллусах и характеризующего про-
цесс перехода клеток морфогенетического очага к
морфогенезу (Евсеева и др., 2007). Авторы делают
вывод о том, что клетки морфогенетического
очага выполняют функцию, аналогичную иници-
альным клеткам в апикальных меристемах стебля
и корня пшеницы in vivo. Этот вопрос интересен и
с позиции изучения покоящегося центра мери-
стемы корня растений. Известно, что под влия-
нием различных повреждающих действий может
произойти активация делений нижнего слоя кле-
ток (возможно, стволовых) такого центра в сторо-
ну чехлика, что приводит к “открыванию” мери-
стемы (Быстрова и др., 2015). Возможно, и в слу-
чае морфогенетического очага происходит такая
же активация части его клеток, например, под
действием экзогенных гормонов.

Предположено, что последовательность раз-
вития морфогенетических очагов отражает мета-
морфоз каллусов, а каждый этап развития морфо-
генетического очага представляет собой особый
тип каллусных тканей (Бишимбаева, 2007). Мы,
однако, полагаем, что этапы развития морфоге-
нетических очагов представляют собой последо-
вательные события одного и того же процесса, а
формирование очага и его дальнейшее преобра-
зование в поверхностную меристематическую зо-
ну – общий начальный этап, характерный для
разных путей морфогенеза in vitro в различных ти-
пах каллусов. Универсальность такого начально-
го этапа лишний раз подтверждает концепцию
универсальности путей морфогенеза in situ, in vivo
и in vitro в различных системах размножения рас-
тений, предложенную и разработанную Т.Б. Ба-
тыгиной (1987, 1999, 2014; Batygina, 2012). В це-
лом, стадию формирования из центральной зоны
морфогенетического очага поверхностной мери-
стематической зоны, клетки которой являются
инициальными при различных путях морфогене-
за in vitro, можно оценивать как третью критиче-
скую стадию каллусогенеза.

На последующих этапах культивирования in vitro
на регенерационной среде в пыльниковых и заро-
дышевых каллусах злаков выявлены различные
пути морфогенеза in vitro их клеток/групп клеток:
непрямой эмбриоидогенез (формирование эм-
бриоида – зародышеподобной структуры), органо-
генез по типам геммогенеза (формирование почек),
ризогенеза (формирование корней), гемморизоге-
неза (формирование и почек, и корней), а также ги-
стогенез (формирование различных тканей).

Стадию морфогенного каллуса, способного к
реализации различных путей морфогенеза in vitro,
мы предлагаем отнести к четвертой, заключи-
тельной критической стадии каллусогенеза. Не-
сомненно, все четыре выделенные критические
стадии взаимосвязаны.

При анализе разнообразия путей морфогенеза
in vitro клеток пыльникового каллуса, по-видимо-
му, применима концепция эпигенетической из-
менчивости растений (Медведев, Шарова, 2010;
Ашапкин и др., 2016; Ikeuchi et al., 2015 и др.). Впол-
не вероятно, что в рассматриваемом случае проис-
ходит реализация эпигеномных подпрограмм раз-
вития компетентных к морфогенезу in vitro клеток
каллуса. Ситуация усложняется тем, что сами кал-
лусные клетки, способные к развитию по опреде-
ленному пути морфогенеза in vitro с формировани-
ем эмбриоидов, органов или тканей, берут начало
от одной клетки – микроспоры, реализующей в
данном случае спорофитную программу разви-
тия. Более того, в зависимости от условий культи-
вирования (главным образом, от гормонального
состава индукционной среды) микроспора может
развиваться по спорофитному пути не только че-
рез этап формирования каллуса, но и альтерна-
тивно – через этап формирования эмбриоида/по-
лиэмбриоида (пути прямого эмбриоидогенеза и
прямого полиэмбриоидогенеза).

Сложность протекания такого пути морфоге-
неза в каллусах, как органогенез in vitro различ-
ных типов, вызывает к нему большой интерес ис-
следователей. Так, выявлена несомненная связь
органогенеза in vitro с предшествующими делени-
ями клеток каллуса: переход клетки/группы кле-
ток каллуса к формированию дифференцирован-
ного органа может произойти только после про-
хождения 2–3 циклов их деления, контролируемых
ауксинами (Rębilas, Rębilas, 2008). Иначе говоря,
для репрограммирования каллусной клетки необ-
ходимо несколько циклов репликации ДНК, как
это показано на примере зародышевого каллуса
масличной пальмы (Jaligot et al., 2000). В целом,
вопрос репрограммирования клеток каллуса ре-
шается в контексте общей проблемы изменчиво-
сти генома в процессе дедифференциации и кал-
лусообразования in vitro (по: Sugiyama, 2015).

Индукция конкретного типа органогенеза in vitro
в пыльниковых и зародышевых каллусах злаков во
многом детерминирована как генотипом донорной
особи и физиологическим статусом экспланта, так
и условиями культивирования, главным образом,
оптимальным балансом эндогенных и экзоген-
ных фитогормонов (Круглова и др., 2005; Батыги-
на и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2010,
2011, 2013; Huang et al., 2012; Hisano et al., 2016).
Однако морфогенетические потенции клеток
каллуса могут меняться в зависимости от характе-
ра связей между группами клеток в каллусе, что, в
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свою очередь, обусловлено формой и размером
(критической массой) каллуса (Батыгина, 1987;
Батыгина и др., 2010) и иными факторами. В ре-
зультате даже соблюдение баланса экзогенных и
эндогенных фитогормонов не всегда приводит к
формированию органов в каллусе. Перспектив-
ные направления в этой области исследования,
на наш взгляд, – экспериментальная регуляция
активности генов на различных этапах формиро-
вания органов в каллусах злаков in vitro, как это
показано на примере арабидопсиса (Che et al.,
2006; Tyagi et al., 2010), а также изучение про-
странственно-временной ко-экспрессии генов во
время формообразовательных процессов в каллу-
сах (в работе Kurdyukov et al., 2014 такой подход
продемонстрирован на примере раннего эмбрио-
генеза люцерны).

Еще один выявленный фактор, влияющий на
становление типов органогенеза in vitro в каллу-
сах, – биохимический, а именно метаболизм уг-
леводов. Установлено, что уровень метаболизма
сахарозы играет важную роль в эффективности
геммогенеза в зародышевых каллусах риса, бу-
дучи связанным с сигналингом эндогенных гор-
монов, что, в свою очередь, служит триггером по-
следующего органогенеза de novo (Lee, Huang, 2013).

В регуляции морфогенеза растений как in vivo,
так и in vitro важная роль принадлежит выполня-
ющим функции сигнальных молекул арабинога-
лактановым белкам (АГБ), вовлеченным в меж-
клеточные взаимодействия и дифференцировку
клеток (Ellis et al., 2010). Методами иммуногистохи-
мии эпитопы АГБ, связанные с синтезом поверх-
ностной сети внеклеточного матрикса (ПСВМ), об-
наружены именно в поверхностной меристемати-
ческой зоне пыльниковых каллусов пшеницы и
зачатках апексов побегов, формирующихся на
поверхности такой меристематической зоны
(Konieczny et al., 2007). Авторами сделан вывод о
том, что ПСВМ участвует в интеграции и распо-
знавании каллусных клеток на ранних стадиях
дифференциации органов, а формирование кал-
лусами ПСВМ рассматривается как общий при-
знак регенерационной способности каллусов.

Важен вопрос о клеточных и тканевых механиз-
мах действия эндогенных фитогормонов в процес-
се органогенеза in vitro в каллусах. Механизмы вли-
яния гормонов на морфогенез растений нельзя по-
нять не располагая информацией о содержании и
распределении гормонов в клетках. Один из наи-
более распространенных способов оценки содер-
жания гормонов в клетках базируется на использо-
вании искусственных конструкций, в которых ре-
портерный ген ставится под контроль промотора,
чувствительного к тому или иному гормону. У рас-
тений (как правило, представителей двудольных),
трансформированных с помощью такой конструк-
ции, искомые гормоны активируют экспрессию

трансгенов, кодирующих или белки ферменты,
или флюоресцирующие белки, присутствие кото-
рых в клетках можно обнаружить визуально. Та-
кой подход позволил выявить распределение и
взаимодействие эндогенных цитокининов и аук-
синов в клетках каллусов арабидопсиса в процес-
се органогенеза (Cheng et al. 2013). Однако ис-
пользование этого подхода для каллусов злаков
ограничено из-за сложности трансформации од-
нодольных растений. Альтернативой использова-
ния репортерных конструкций для оценки уров-
ня гормонов в клетках является применение им-
муногистохимического 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 (Seldimirova et al., 2016), по-види-
мому, участвуя в создании позиционных сигна-
лов для возникновения органов в определенных
клеточных “нишах” каллусов.

Заметим, что концепция позиционной инфор-
мации при морфогенезе (Wolpert, 1969) восприни-
мается неоднозначно, вплоть до оценки ее как
формальной, редукционно-механистической (по:
Jaeger et al., 2008). По-видимому, этот вопрос сле-
дует отнести к категории дискуссионных. Однако
несомненна, на наш взгляд, положительная роль
данной концепции в попытках понять простран-
ственно-временную организацию морфогенеза
(по: Чуб, 2010), т.е. вопроса о том, из каких имен-
но клеток/групп клеток, в каком месте и в какой
конкретно форме образуется тот или иной орган в
системе целостного организма, тем более что пути
морфогенеза как в экспериментах in situ и in vitro,
так и при развитии in vivo могут варьировать.

В результате многочисленных исследований
выявлено, что к формированию регенерантов из
пыльниковых и зародышевых каллусов злаков
приводит гемморизогенез, в ряде случаев – гем-
могенез после фитогормонального индуцирова-
ния ризогенеза в том же самом каллусе, тогда как
ризогенез представляет собой “тупик” морфоге-
неза (Круглова и др., 2005; Круглова, Катасонова,
2009; Батыгина и др., 2010; Segui-Simarro, 2010;
Круглова, Сельдимирова, 2011, 2013; Slesak et al.,
2013; Merks, Guravage, 2013 и др.).

Рассмотрим подробнее структурные особенно-
сти такого типа органогенеза in vitro, как геммори-
зогенез. Детальными гистологическими исследо-
ваниями пыльниковых и зародышевых каллусов
пшеницы установлено, что процесс складывается
из двух этапов: сначала вблизи поверхности каллу-
са экзогенно формируется почка, затем в толще
каллуса эндогенно – корни (Круглова и др., 2005;
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Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова,
2011; Сельдимирова, Круглова, 2013). Первооче-
редное по сравнению с корнями формирование
почки при гемморизогенезе in vitro отмечено при
изучении каллусов различного происхождения,
полученных не только из клеток пыльника и за-
родыша.

Последовательное прохождение гемморизоге-
неза in vitro в пыльниковом каллусе пшеницы
приведено на рис. 3.

Гемморизогенез начинается с заложения на
поверхности каллуса меристематических очагов,
деятельность клеток которых приводит к образо-
ванию апексов побегов с зачатками листьев, т.е.
почек (рис. 3, 1–4). Заложение апексов корней
происходит позднее, как правило, в базальной и
средней части каллуса (рис. 3, 1, 5), по-видимому,
независимо от заложения почек. По мере разви-
тия почек и корней между ними постепенно уста-

Рис. 3. Последовательные стадии гемморизогенеза in vitro в пыльниковом каллусе пшеницы на регенерационной среде
in vitro (световая микроскопия). Условные обозначения: АдК – адвентивный корень, ПрТ – проводящая ткань, Пч –
почка. Пояснения в тексте. По: Батыгина и др., 2010.
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навливается связь путем формирования в толще
каллуса элементов проводящей ткани (рис. 3, 6).

Следует отметить, что в западной литературе
термин “гемморизогенез in vitro” не применяется
(возможно, потому, что при истинном геммори-
зогенезе корень инициируется в основании поч-
ки непосредственно), а исследователи сообщают
об образовании в каллусе побегов и корней de no-
vo (Elhiti, Stasolla, 2011; Ikeuchi et al., 2013; Delporte
et al., 2014 и др.). Как бы то ни было, подчеркнем,
что сформировавшиеся в каллусе in vitro почки и
корни имеют типичное для злаков строение.

Иммуногистохимическими методами выявле-
но, что эндогенные гормоны – цитокинины и
ауксины – локализуются преимущественно в клет-
ках апексов формирующихся в зародышевых кал-
лусах пшеницы почек и корней (Seldimirova et al.,
2016). Как и в случае морфогенетических очагов в
каллусе, это можно расценивать как проявление
позиционной информации.

Хорошо развитые почки, объединенные с кор-
нями элементами сосудистой системы в единое
целое, названы геморизогенными структурами
(Круглова, Сельдимирова, 2011).

Независимо от типа каллуса (пыльниковый
или зародышевый), гемморизогенные структуры
в оптимальных условиях in vitro и ex vitro форми-
руют проростки обычного для злаков строения
(Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова,
2011; Seldimirova et al., 2016 и др.). Формирование
нормальных проростков из гемморизогенных
структур можно рассматривать как проявление
системы надежности онтогенеза с поливариант-
ностью решения задач (Батыгина, 2014; Батыги-
на, Осадчий, 2015). В результате гемморизогенеза
in vitro формируется новая полноценная особь,
что позволило выделить гемморизогению как от-
дельную категорию вегетативного размножения
растений (Батыгина, 2000, 2014).

Таким образом, в результате анализа литера-
турных и оригинальных данных по генезису
пыльниковых и зародышевых каллусов злаков в
условиях in vitro и на основании выявленных ги-
стологических особенностей каллусогенеза на-
ми предложено выделение в этом процессе не-
скольких критических стадий развития. Первая
стадия – инициальные клетки каллуса (сильно-
вакуолизированная микроспора незрелого пыль-
ника/клетки заложившихся органов незрелого
зародыша), вторая стадия – возникновение из
исходно однородных клеток каллуса морфогене-
тического очага, третья стадия – формирование в
каллусе поверхностной меристематической зо-
ны, четвертая стадия – морфогенный каллус,
способный к реализации различных путей мор-
фогенеза in vitro (в ходе первых трех критических
стадий возможно переключение программ разви-
тия каллусных клеток на альтернативные пути).

Известно, что благодаря эволюционно обуслов-
ленной способности растений к регенерации, в
условиях культивирования in vitro проявляется зна-
чительно более широкий круг их морфогенетиче-
ских потенций, чем в природных условиях in vivo. В
зависимости от соотношения внутренних и внеш-
них факторов, определяющих начальные условия,
в ходе культивирования возможна реализация
различных морфогенетических сценариев (Но-
сов, 1999; Круглова и др., 2005; Журавлев, Омель-
ко, 2008; Батыгина и др., 2010; Batygina, 2011, 2012;
Wang et al., 2011;. Merks, Guravage, 2013; Батыгина,
2014; Батыгина, Осадчий, 2015 и др.), что порож-
дает трудности исследования морфогенеза расте-
ний in vitro. Можно полагать, что именно гистоло-
гические данные и выделенные на основе теории
критических периодов Т.Б. Батыгиной критиче-
ские стадии каллусогенеза могут послужить базой
для дальнейших физиолого-биохимических и мо-
лекулярно-генетических исследований каллусов
как моделей морфогенеза in vitro. В частности, ис-
пользование предложенного нами подхода к изу-
чению каллусов может оказаться перспективным
при исследовании важнейшего свойства морфо-
генеза растений in vitro – плюри- и тотипотентно-
сти клеток как проявления надежности их разви-
тия in vitro посредством “включения” невостребо-
ванных in vivo программ морфогенеза, а также в
регуляции различных морфогенетических сцена-
риев в нужном экспериментатору направлении.

Эти проблемы особенно интересно решать
именно на примере злаков, относящихся к группе
трудно регенерирующих из каллуса in vitro расте-
ний. Причину таких трудностей следует искать,
по-видимому, в контексте общей проблемы из-
менчивости генома растений в процессе каллусо-
образования in vitro (по: Кунах, 1999; Лутова и др.,
2010; Дубровная, Бавол, 2011; Ikeuchi et al., 2013,
2015 и др.). Действительно, индукция каллусооб-
разования предполагает перепрограммирование
генома и его возврат в состояние, характерное для
пролиферирующих клеток, т.е. “ювенилизацию”
генома. Поэтому, исходя из общепринятых эво-
люционных терминов, каллусогенез относится к
регрессивным путям развития клеток. Не все ви-
ды растений и не все типы их клеток способны к
регрессивной эволюции. У злаков, считающихся
эволюционно продвинутой группой однодоль-
ных, способность к “ювенилизации” генома вы-
ражена слабо (по: Кунах, 1999), и индукция кал-
лусообразования in vitro, вероятно, возможно
лишь из клеток онтогенетически молодых орга-
нов (в рассмотренных нами случаях это незрелые
пыльники и незрелые зародыши. – Авт.). Еще
труднее у злаков индуцируются органогенез и ре-
генерация растений в каллусах in vitro. По-види-
мому, это связано именно с отсутствием генети-
ческой детерминации процессов “ювенилиза-
ции” генома у злаков, что в условия in vitro не
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всегда способствует полной реализации тотипо-
тентности. В этом ключе изучение различных ас-
пектов каллусогенеза in vitro на клеточном и ткане-
вом уровнях с использованием в качестве модель-
ных систем каллусов злаков, выявление связей
локальных и интегральных событий в создании
пространственной организации и смены про-
странственных паттернов во времени представля-
ются особенно актуальными при разработке фун-
даментальных и прикладных аспектов морфоге-
неза и онтогенеза.

Авторы искренне благодарны своему учителю –
члену-корреспонденту РАН Татьяне Борисовне
Батыгиной (1927–2015), внесшей значительный
вклад в решение проблем биологии развития расте-
ний, в том числе морфогенеза в условиях in vitro.

Работа выполнена в рамках программы Прези-
дента РФ “Ведущие научные школы РФ” (проект
НШ-5282.2014.4, лидер – Т.Б. Батыгина), а также
тем государственных заданий № АААА-А18-
118022190099-6 и № 01201255606.
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Callusogenesis as an In Vitro Morphogenesis Pathway in Cereals
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Callus is an integrated system formed both exogenously (as a result of proliferation of surface cells of different
plant tissues) and endogenously (deep in tissues). Initially, callus consists of homogeneous cells gradually
transforming into a system of groups of heterogeneous cells with species-specific morphogenetic potencies,
which are realized via various pathways of morphogenesis. In this review, issues associated with studying the
formation of calli in in vitro cultures of immature anthers and embryos of cultivated cereals are analyzed. Dis-
tinguishing the critical stages of callusogenesis is proposed. The features of hemmorhizogenesis in vitro as a
type of organogenesis in calli are considered. The concept of the versatility of the processes of plant morpho-
genesis in vivo, in situ, and in vitro proposed by T.B. Batygina (1987, 1999, 2012, 2014) is confirmed. The
prospects of the approach to calli as model systems for studying various problems of plant developmental bi-
ology are discussed.

Keywords: cultivated cereals, anther, embryo, callus, morphogenesis in vitro
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