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Важнейшая проблема в исследовании каллусов растений in vitro – взаимоотношение эндогенных и
экзогенных факторов, влияющих на формирование каллусов (“каллусообразование”) и их развитие
на индукционной среде (“каллусогенез”). Особый интерес вызывает такой эндогенный фактор, как
цитофизиологический статус эксплантов in vivo и каллусов в динамике культивирования in vitro. В
обзоре на примере хлебных злаков проведен анализ литературных и собственных данных по выявлению
гистологических и гормональных особенностей инициальных клеток каллусов в эксплантах – незрелых
зародышах in vivo, а также формирующихся из них морфогенных каллусов в ходе развития in vitro.
Рассмотрены представленные в литературе ответы на некоторые дискуссионные вопросы, связан-
ные с индуцированием морфогенетической компетентности и репрограммирования развития ини-
циальных клеток каллусов. Проведенное сравнение каллусообразования и каллусогенеза in vitro с
некоторыми аналогичными событиями in vivo подтверждает правомочность принципа универсаль-
ности процессов морфогенеза in vivo и in vitro (Батыгина, 2014 и ранее). Обсуждается перспектив-
ность использования единой (интегрированной) экспериментальной системы “зародыш in vivo –
каллус in vitro” в качестве модели для изучения сложнейшего биологического феномена – морфоге-
неза растений.
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ВВЕДЕНИЕ

Первые работы, посвященные получению кал-
луса из изолированных участков мезофилла листа и
изучению каллусогенеза in vitro, появились еще в
конце XIX–начале XX вв. (по: Ikeuchi et al., 2013;
Sugiyama, 2015; Kruglova et al., 2018a), однако од-
нозначной дефиниции этой структуры не предло-
жено. Наиболее детальное определение приведе-
но в работе Т.Б. Батыгиной (2014): каллус – инте-
грированная система, образующаяся как экзогенно
(в результате пролиферации поверхностных кле-
ток различных тканей растительного организма),
так и эндогенно (в глубине этих тканей); изна-
чально состоит из однородных клеток, которые
постепенно преобразуются в систему групп гете-
рогенных клеток, имеющих морфогенетические
потенции, которые реализуются различными пу-
тями морфогенеза (добавим: при этом некоторые
пути морфогенеза в условиях in vitro приводят к
формированию полноценных растений-регене-
рантов. – Авт.).

Предприняты попытки разработать периоди-
зацию формирования и развития каллусов in vitro.
В этих взаимосвязанных процессах выделяют, на-
пример, критические стадии (Kruglova et al.,
2018a), фазы индукции и экспрессии (Yu et al.,
2019). В целом же этот вопрос остается открытым.
По-видимому, можно говорить о формировании
каллусов (“каллусообразование”) и усложнении
их структуры (“каллусогенез”) на индукционной
среде in vitro и о развитии групп клеток каллусов
по различным путям морфогенеза на регенераци-
онной среде in vitro.

Разнообразие каллусов, полученных на индук-
ционных средах in vitro, сводится к двум кон-
трастным группам: способные и не способные к
морфогенезу на регенерационных средах in vitro,
иначе говоря – морфогенные и неморфогенные
(подробнее: Зинатуллина, 2020). Однако кроме
термина “морфогенный” в литературе по отно-
шению к образовавшимся каллусам используют-
ся также термины “органогенный”, “эмбриоген-
ный”, “регенерационный (регенерационно спо-
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собный)” каллус, хотя при этом фактически речь
идет о каллусе, в котором только в дальнейшем
будут отмечены пути морфогенеза in vitro, в том
числе приводящие к формированию регенеран-
тов. На наш взгляд, употребление терминов “ор-
ганогенный”, “эмбриогенный”, “регенерацион-
ный” по отношению к морфогенным каллусам
методически не совсем корректно, поэтому в дан-
ной статье мы будем применять только термин
“морфогенный каллус” (далее – каллус, если не
оговорено специально).

Способность к образованию каллусов in vitro
отмечена у эксплантов представителей многих
семейств растений. Большой практический инте-
рес в этом отношении вызывают злаки – коммер-
чески ценная группа растений, у которых с тру-
дом и формируются каллусы in vitro, и регенери-
руют из них растения in vitro и ex vitro. Вопросы
каллусообразования из различных эксплантов
злаков и каллусогенеза на индукционных/регене-
рационных средах in vitro проанализированы ав-
торами ранее в обзорной работе (Kruglova et al.,
2018a). Однако стремительный рост публикаций в
области биотехнологических аспектов использо-
вания каллусов злаков заставляет еще раз обра-
титься к этим вопросам. Важно, на наш взгляд,
дать более широкую оценку незрелых зародышей
злаков in vivo как перспективных эксплантов для
получения каллусов in vitro, обратив особое вни-
мание на цитофизиологический статус этих экс-
плантов во время инокуляции на индукционную
среду in vitro. Этот статус, сопряженный с морфо-
генетической компетентностью клеток зародыша,
отражает взаимодействие структурных (цитогисто-
логических) и функциональных (физиологических,
главным образом гормональных) свойств эксплан-
тов. Кроме того, важно с таких же цитофизиологи-
ческих позиций дать оценку и сформировавшему-
ся каллусу в динамике развития на индукционной
среде in vitro. Методологическим подходом авто-
ров данного обзора служит базовый принцип
универсальности процессов морфогенеза в расте-
ниях in vivo и in vitro (Батыгина, 2014).

Цель данной обзорной статьи, являющейся
продолжением публикаций авторов по различ-
ным проблемам исследования каллусообразова-
ния и каллусогенеза растений in vitro, – провести
анализ литературных и собственных данных по
цитофизиологическим особенностям незрелых
зародышей злаков как эксплантов для получения
каллусов, а также рассмотреть цитофизиологиче-
ские аспекты инициации формирования зароды-
шевых каллусов на индукционной среде in vitro, в
сравнении с некоторыми аналогичными событи-
ями in vivo.

ИНИЦИАЛЬНЫЕ КЛЕТКИ КАЛЛУСОВ 
В НЕЗРЕЛЫХ ЗАРОДЫШАХ ЗЛАКОВ

Проблема морфогенетической компетентности 
клеток эксплантов in vivo как инициальных клеток 

каллусов in vitro
Проблема компетентности клеток эксплантов

к каллусообразованию in vitro была поставлена
еще в самых ранних исследованиях этих процес-
сов в работах Хаберландта, выдвинувшего гипо-
тезу тотипотентности любой живой клетки
(Haberlandt, 1902, по: Бутенко, 1999). Большое
значение решению этой проблемы придается и в
современных исследованиях, связанных с анали-
зом различных аспектов регенерации растений в
каллусных культурах in vitro (например, цикл об-
зорных работ Ikeuchi et al., 2013–2019).

К настоящему времени многочисленными ис-
следованиями установлено, что в качестве экс-
плантов для получения каллусов возможно исполь-
зование различных вегетативных, генеративных и
эмбриональных структур. Клетки эксплантов в
адекватных условиях in vitro проявляют компе-
тентность к образованию не только разных типов
тканей и органов (свойство плюрипотентности),
но и нового организма за счет различных путей
морфогенеза (свойство тотипотентности) (тер-
мины приведены по: Батыгина, 2014).

Успех в формировании каллусов определяется
комплексом взаимосвязанных эндогенных и эк-
зогенных факторов (обзоры: Ikeuchi et al., 2013;
Gaillochet, Lohmann, 2015; Sugiyama, 2015; Kruglo-
va et al., 2018a; Rocha et al., 2018; Feher, 2019; Зина-
туллина, 2020 и др.). С позиции терминологии в
области биологии развития растений (по: Медве-
дев, Шарова, 2014) эндогенные факторы форми-
рования каллусов можно расценивать как при-
сутствие в эксплантах способных к восприятию
индуктора таргетных морфогенетически компе-
тентных клеток (которые можно определить как
“инициальные клетки каллусов”), тогда как экзо-
генные факторы – как индуктор каллусообразо-
вания in vitro из таких клеток.

Принципиален вопрос: инициальные клетки
уже обладают морфогенетической компетентно-
стью в условиях in vivo или именно условия пред-
варительного стресса in situ и/или культивирова-
ния in vitro (в зависимости от используемой мето-
дики) индуцируют приобретение инициальными
клетками свойства такой компетентности?

Ряд исследователей полагают, что образование
каллусов связано с функционированием in vitro
уже существующих в экспланте in vivo клеток, об-
ладающих определенными свойствами. Так, зна-
чительная роль статуса инициальных клеток в их
компетентности к формированию каллусов про-
демонстрирована в цикле работ, посвященных
культуре in vitro незрелых пыльников пшеницы.
Установлено, что формирование каллусов при
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этом происходит из таких клеток пыльников in vivo,
как микроспоры (Батыгина и др., 2010), а способ-
ность микроспор к индукции образования каллусов
определяется главным образом их нестабильным
предмитотическим состоянием, структурными
свойствами (меристематичностью), а в целом –
их статусом стволовых клеток, согласно ориги-
нальной концепции Т.Б. Батыгиной (Батыгина,
2014 и ранее).

Большинство же исследователей считают, что
формирование каллуса – это результат индуциро-
ванного репрограммирования изначально “нор-
мальных” клеток экспланта в плюри-/тотипо-
тентное состояние в условиях предварительной
стрессовой обработки in situ или на начальном
этапе культивирования in vitro (Ikeuchi et al., 2016,
2018, 2019; Feher, 2019; Li et al., 2019). В работе, по-
священной обзору исследований генной регуля-
торной сети при регенерации растений, проде-
монстрирована роль ряда транскрипционных
факторов в клеточном репрограммировании при
образовании каллуса, предваряющем регенера-
цию (Ikeuchi et al., 2018). У некоторых мутантов
Arabidopsis в условиях in vivo идентифицированы
гены и транскрипционные факторы, участвую-
щие в образовании каллуса in vitro (Cheng et al.,
2015). Аналогичные результаты получены при ин-
дуцировании формирования каллуса из парен-
химной ткани Populus trichocarpa (Tuskan et al.,
2018) и из проростков Nicotiana sp. (Li et al., 2019),
при этом также выявлено участие систем ряда ге-
нов. Вопрос репрограммирования инициальных
клеток каллуса решается и в контексте общей
проблемы изменчивости генома растений в куль-
туре in vitro (Ikeuchi et al., 2015; Pykalo, Dubrovna,
2018), и в связи с изменениями транскрипцион-
ных профилей этих клеток (Pasternak, Dudits,
2019). В инициальных клетках каллусов отмечены
высокие уровни накопления микроРНК (Chu et al.,
2016; Alejandri-Ramirez et al., 2018; Juarez-Gonza-
lez et al., 2019; Lopez-Ruiz et al., 2019) – ключевых ре-
гуляторов проявления тотипотентности клеток рас-
тений и дифференциации их развития (Singh et al.,
2018).

Безусловно, морфогенетически компетентные
клетки эксплантов способны воспринимать воз-
действие сигнала индуктора к приобретению
плюри-/тотипотентности благодаря соответству-
ющему модифицированному состоянию хрома-
тина (Maury et al., 2019), которое ассоциируется с
отдельными программами экспрессии генов
(Ojolo et al., 2018; Hajheidari et al., 2019). На приме-
ре инициальных клеток каллуса это направление
исследований, однако, не представлено в доступ-
ной литературе, хотя важная роль модификаций
хроматина продемонстрирована для различных рас-
тений в индукции такого пути морфогенеза in vitro,
как соматический эмбриогенез (Duarte-Ake et al.,
2019; Mendez-Hernandez et al., 2019).

Чрезвычайно важным является вопрос о де-
дифференциации специализированных иници-
альных клеток экспланта – их переходу к проли-
ферации при формировании каллуса in vitro. Еще
Скуг и Миллер (Skoog, Miller, 1957) высказывали
мнение, что понятие “дедифференциация кле-
ток” теснейшим образом связано с понятием
“каллусообразование”; более того, сама структу-
ра была названа “каллусом” из-за сходства с мо-
золью (лат. callus – мозоль) – неорганизованно
растущей массой дедифференцированных кле-
ток. Каллус с этих позиций традиционно рас-
сматривается как пролиферирующая масса де-
дифференцированных клеток (Бутенко, 1999;
Wang et al., 2011; Motte et al., 2014; Gaillochet,
Lohmann, 2015; Iwase et al., 2015; Raizada et al.,
2017; Lopez-Ruiz et al., 2019; Popielarska-Konieczna
et al., 2020). Заметим, что о важности дедиффе-
ренциации сообщается и в работах по сигналингу
в клетках эксплантов соматического эмбриогене-
за in vitro (Mendez-Hernandez et al., 2019). Выска-
зано, однако, мнение о том, что дедифференциа-
ция в строгом смысле является реверсией диффе-
ренциации, поэтому образование каллуса – это
результат трансдифференциации клеток, приво-
дящей к повышению потенции развития и/или
пролиферации клеток (Sugimoto et al., 2011). В ка-
честве альтернативы термину “дедифференциа-
ция” предложен удачный, на наш взгляд, термин
“клеточное перепрограммирование” (Ikeuchi et al.,
2018). В целом, несмотря на длительную историю
изучения, вопрос о дедифференциации клеток до
настоящего времени также остается дискуссион-
ным (подробно этот вопрос и используемая тер-
минология проанализированы в работе: Feher,
2019).

Следует подчеркнуть, что далеко не каждая
клетка экспланта, даже обладающая in vivo свой-
ствами плюри- и тотипотентности, станет иници-
альной и даст начало каллусу in vitro. Высказано
мнение, что к известной мере непредсказуемости
морфогенеза (при любом пути, не только при
каллусогенезе. – Авт.) инициальной клетки в
условиях in vitro, в отличие от вполне предсказуе-
мого морфогенеза зиготы в условиях in vivo, при-
водят эпигенетический характер ее компетентно-
сти, “неподходящая” фаза клеточного цикла, при
которой хроматин не способен к восприятию сиг-
нала-индуктора, а также низкий уровень специ-
фичности самого сигнала-индуктора (Журавлев,
Омелько, 2008). С этим мнением следует согла-
ситься.

В целом, вопрос о морфогенетической компе-
тентности и связанные с этим вопросы репрограм-
мирования и дифференциации/дедифференциа-
ции инициальных клеток эксплантов in vivo, даю-
щих начало каллусу in vitro, следует отнести к
дискуссионным.
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На примере представителей многих семейств
растений, как покрытосеменных, так и голосе-
менных, установлено, что экспланты, формиру-
ющие каллус in vitro, должны находиться, как
правило, на ранних стадиях развития. Так, дан-
ные о преимуществе в индукции каллусообразо-
вания эксплантов более ранних стадий развития
получены при исследовании незрелых пыльников
пшеницы (Круглова и др., 2005; Батыгина и др.,
2010; Сельдимирова и др., 2016) и риса (Sahoo et al.,
2019), семядолей Arabidopsis (Raizada et al., 2017),
тканей “молодых” корней и надземных органов
Arabidopsis (Sugimoto et al., 2010), “молодых” ли-
стьев Boea hygrometrica (Sun et al., 2019), а также
апикальных меристем побегов многих растений.
Эти результаты можно объяснить тем, что индук-
ция образования каллуса предполагает репро-
граммирование инициальных клеток, к чему, по-
видимому, более предрасположены клетки моло-
дых органов. Такие клетки, возможно, способны
к более легкому стимулированию дедифференци-
ации в плюри-/тотипотентное состояние путем
эпигенетической модификации ДНК и специфи-
ческих факторов транскрипции.

Цитофизиологический статус незрелых зародышей 
злаков в стадии эмбриогенеза in vivo, оптимальной 

для индукции формирования каллусов in vitro
Незрелые зародыши злаков как перспектив-

ные экспланты для получения каллуса изучаются
уже достаточно длительное время (Бутенко и др.,
1986 и др.). Исследованиями, специально посвя-
щенными сравнительной оценке в индукции каллу-
сообразования in vitro зрелых и незрелых зародышей
пшеницы (Круглова, Катасонова, 2009; Dagustu,
2014; Бычкова и др., 2016; Круглова и др., 2019а) и ку-
курузы (Ali et al., 2014; Juarez-Gonzalez et al., 2019),
показано, что при прочих равных условиях наи-
большим каллусогенным потенциалом обладают
именно незрелые зародыши.

Для выявления цитофизиологического статуса
незрелых зародышей злаков, оптимальных для
формирования каллусов in vitro, необходимо
знать, на какой стадии эмбриогенеза они нахо-
дятся.

Хорошо известно, что зиготический эмбриоге-
нез растений in vivo представляет собой единый
процесс, в результате которого из исходной клет-
ки – зиготы – формируется зрелый зародыш, об-
ладающий всеми морфогенетическими потенци-
ями взрослого растения. Зародыш развивается
согласно определенным паттернам клеточных де-
лений, а выявленные эмбриогенетические зако-
ны (закон происхождения, закон чисел, закон
расположения, закон экономии) отражают слож-
ность этого процесса (Эмбриология цветковых,
1997, 2000; Батыгина, 2014; De Vries, Weijers, 2017
и др.). В то же время, в своем морфогенезе заро-

дыш проходит ряд взаимосвязанных стадий (в
терминологии различных авторов, периодов, фаз,
этапов), различающихся как по морфофизиоло-
гическим процессам, функциональной нагрузке,
продолжительности, так и значению для дальней-
шего развития. Каждая из стадий эмбриогенеза,
несмотря на все разнообразие происходящих в
это время процессов, направлена на реализацию
морфогенетического потенциала зародыша и он-
тогенетической программы развития особи в це-
лом, а зародыш демонстрирует свойства динамич-
ной системы с пульсирующим характером функци-
онирования своих элементов (Батыгина, 2014).

Выявление стадии развития незрелого зароды-
ша злаков in vivo, оптимальной для получения
каллуса in vitro, осложнено тем, что при биотехно-
логических исследованиях представителей этого
семейства не используется единая унифициро-
ванная периодизация эмбриогенеза. Отсутствие
такой периодизации во многом обусловлено осо-
бенностями как процесса эмбриогенеза, так и
строения зрелого зародыша злаков. Своеобраз-
ный дорсовентральный способ развития зароды-
ша начиная с зиготы, специфика органогенеза и
уникальное строение высокодифференцирован-
ных органов зрелого зародыша дали основание
выделить особый тип эмбриогенеза пшеницы –
Graminad (Батыгина, 2014 и ранее). Правомоч-
ность выделения Graminad-типа эмбриогенеза
подтверждается исследованиями эмбриогенеза
различных видов злаков (по: Kruglova et al., 2020).
Уникальность эмбриогенеза злаков усложняет
выделение четких морфологических критериев
стадий их развития. В практике культивирования
in vitro незрелых зародышей злаков большинство
авторов в качестве экспланта указывают “незре-
лый зародыш”, без детализации.

Для решения этой проблемы предложена пе-
риодизация эмбриогенеза злаков, достаточно
удобная в биотехнологической практике (Круг-
лова, 2012). Автор на основании времени после
искусственного опыления предлагает выделять в
эмбриогенезе злаков этап недифференцирован-
ного зародыша (стадии: зигота, двуклеточный за-
родыш, четырехклеточный зародыш, многоклеточ-
ный зародыш), этап морфологической дифферен-
циации зародыша (стадии начала органогенеза,
активного органогенеза, завершения органогенеза)
и этап дифференцированного зародыша (стадии
сформированного зародыша и зрелого зародыша).

Эта периодизация была использована при де-
тальных сравнительных исследованиях формиро-
вания каллуса незрелыми зародышами многочис-
ленной группы генотипов пшеницы. Инокулирова-
ние в условия культуры in vitro незрелых зародышей
в выделенных стадиях эмбриогенеза выявило, что у
всех изученных генотипов при прочих равных
условиях (состав индукционной среды, физиче-
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ские условия культивирования in vitro и др.) нача-
ло морфогенным каллусам давали 12–14-суточ-
ные зародыши, находившиеся in vivo в стадии ак-
тивного органогенеза.

Гистологический анализ показал, что для та-
ких зародышей характерно обособление зачатков
органов (семядоля-щиток, побег), представленных
активно делящимися меристематическими клетка-
ми. Важно подчеркнуть, что эти клетки покрыты
тонкими оболочками (рис. 1а) (Seldimirova et al.,
2017; Круглова и др., 2019а). Клетки характеризу-
ются высокой метаболической активностью, что
подтверждается их ультраструктурными показа-
телями (рис. 1б–1д): значительным количеством
свободных рибосом, амилопластов, единичных
развитых хлоропластов, митохондрий с хорошо
развитыми внутренними мембранами, активными
комплексом Гольджи и гранулярным эндоплазма-
тическим ретикулумом (Seldimirova et al., 2017).

В ряде работ приводятся сведения о немного
иных временных интервалах, прошедших со вре-
мени опыления злаков, незрелые зародыши кото-
рых формировали каллусы in vitro. Так, у пшени-
цы этот интервал составлял 10–16 сут (Мирошни-
ченко и др., 2014; Dagustu, 2014; Khlebova,
Nikitina, 2016), кукурузы – 9–18 сут (Ali et al., 2014;
Hong et al., 2017; Juarez-Gonzalez et al., 2019), яч-
меня – 14–16 сут (Чернов, Пендинен, 2011). Дан-

ные о статусе зародышей авторы не приводят, од-
нако в этот интервал времени незрелые зародыши
злаков также, по-видимому, находятся в стадии
активного органогенеза, согласно периодизации
(Круглова, 2012). Можно полагать, что и в этих
случаях начало каллусам дают меристематиче-
ские клетки зачатков органов зародыша. Такое
сходство результатов может свидетельствовать об
определенной универсальности стадии эмбрио-
генеза злаков (а именно – органогенез), во время
которой зародыши компетентны к формирова-
нию каллуса in vitro.

Что касается конкретных органов незрелых за-
родышей, формирующих каллусы in vitro, то выяв-
лено, что у пшеницы (Круглова, Сельдимирова,
2011; Мирошниченко и др., 2014; Seldimirova et al.,
2016), кукурузы (Rakshit et al., 2010; Sun et al., 2013;
Lowe et al., 2018; Lopez-Ruiz et al., 2019), ячменя
(Slesak et al., 2013) каллусы берут начало от семя-
доли – щитка. Это хорошо отражено, например,
на микрофотографиях, представленных в статье
Лопез-Руиз с соавт. (Lopez-Ruiz et al., 2019), где
приведены данные изучения области формирова-
ния каллуса из незрелого зародыша кукурузы ме-
тодом сканирующей электронной микроскопии.

Сведений о других органах зародыша злаков,
участвующих в образовании каллусов, в доступ-
ной литературе нами не обнаружено. По-видимо-

Рис. 1. Незрелый зародыш пшеницы в стадии активного органогенеза по данным световой (а) и трансмиссионной
электронной (б–д) микроскопии. Условные обозначения: Am – амилопласт, Ch – хлоропласт, Cl – колеоптиль, CW
– клеточная стенка, EPR – эндоплазматический ретикулюм, Gr – грана, L – липидная капля, M – митохондрия, N –
ядро, Pl – плазмодесма, RM – меристема корня, S – суспензор, SG – крахмальное зерно, Sc – щиток, SM – меристема
побега. Шкала: (а) – 100 мкм, (б) – 500 нм, (в) – 400 нм, (г, д) – 200 нм. (а–г) – ориг. данные; (д) – по: Seldimirova et al.,
2017. Пояснения в тексте.
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му, только определенные органы незрелого заро-
дыша компетентны к каллусообразованию in vitro,
по крайней мере у изученных в этом отношении
злаков.

Гистологически выявлено, что каллусы фор-
мируются из клеток эпидермиса щитка незрелых
зародышей злаков (подробнее см ниже). Такие
наблюдения соответствуют сведениям об актив-
ной роли эпидермиса во время развития расте-
ний, как это показано, например, молекулярно-
генетическими исследованиями этой ткани при
формировании корней (Short et al., 2018) и побегов
(Iida et al., 2019) Arabidopsis в условиях in vivo. Следу-
ет подчеркнуть, что клетки эпидермиса щитка не-
зрелых зародышей злаков при соответствующих
условиях in vitro способны к развитию и по пути
формирования соматических зародышей, как это
выявлено у кукурузы (Lowe et al., 2018).

Известно, что эпидермис щитка по своему ге-
незису представляет собой протодерму, или эм-
бриодерму – покровную ткань зародыша, у боль-
шинства видов, в том числе злаков, формирующу-
юся на достаточно ранних стадиях эмбриогенеза,
при этом стадия вычленения протодермы считается
критической в развитии зародыша (Батыгина,
2014 и ранее). В контексте данной статьи особен-
но важны данные о высокой пролиферативной
активности клеток протодермы in vitro (по: Анд-
ронова, 1997), а также сведения о клетках прото-
дермы как инициальных клетках соматических
зародышей злаков in vitro (Joshi, Kumar, 2013).
Вполне возможно участие протодермы и в фор-
мировании каллусов in vitro, хотя такого рода све-
дения в доступной литературе отсутствуют.

Безусловно, важно охарактеризовать структу-
ры, окружающие незрелый зародыш злаков. В
условиях in vivo покрытые тонкой оболочкой
клетки эпидермиса щитка незрелых зародышей
граничат с эндоспермом – гетерогенной тканью,
служащей не только источником питания заро-
дыша, но, через гормональные сигнальные пути и
посредство биохимических, транскрипционных
и эпигенетических факторов, – одним из регуля-
торов развития зародыша в единой системе “за-
родыш–эндосперм” (Lafon-Placette, Kohler, 2014;
Doll et al., 2017; Duarte-Ake et al., 2019). По-види-
мому, именно пограничное положение клеток
эпидермиса щитка во многом способствует инду-
цированию в них каллусообразования in vitro. Не-
случайно во многих биотехнологических прото-
колах для успешного получения каллуса реко-
мендуется размещать отделенные от эндосперма
инокулируемые незрелые зародыши злаков на
агаризованную среду именно щитком вниз, для
их непосредственного контакта с веществами пи-
тательной среды, заменяющие эндосперм (глав-
ным образом, индукторами-гормонами, см. ни-
же), чему способствует проницаемость тонкой

оболочки клеток эпидермиса. В то же время в
контексте данной статьи важно подчеркнуть, что
и клетки самого эндосперма могут служить ис-
точником формирования органогенного каллуса,
как это показано для Actinidia arguta (Popielarska-
Konieczna et al., 2020).

Все эти данные свидетельствуют о высоком
морфогенетическом потенциале клеток не только
определенных органов незрелых зародышей рас-
тений, но и окружающих их тканей.

Немаловажное значение, по-видимому, имеет
и позиционное расположение инициальных кле-
ток каллуса в системе клеток и тканей экспланта.
Концепция позиционной информации (Wolpert,
2016 и ранее) была предложена для понимания
пространственно-временной организации мор-
фогенеза в системе целостного организма. С дан-
ной концепцией тесно связана концепция таргет-
ных клеток (Osborne, McManus, 2009), своим ин-
дивидуальным позиционным расположением
через специфические белковые маркеры детерми-
нированных распознавать специфический эндо-
генный или экзогенный сигнал к формированию
органа (в контексте данного обзора – каллуса. –
Авт.). Концепция позиционной информации, как
и концепция таргетных клеток расценивается ис-
следователями неоднозначно – от активного
применения при анализе различных аспектов
развития клеток, тканей и органов растений in vivo,
in vitro и de novo (Чуб, 2010; Perilli et al., 2012;
Chavez-Hernandez et al., 2015; Gaillochet et al.,
2015; Janocha, Lohmann, 2018; Lopez-Ruiz et al.,
2019), включая изучение влияния позиционно-
зависимой регуляции генов на некоторые про-
цессы морфогенеза (Iida et al., 2019), до их оценки
как формальных, редукционно-механистических
(Jaeger et al., 2008). Этот вопрос также следует от-
нести к категории дискуссионных. Однако поло-
жительной, на наш взгляд, была бы роль этих
концепций в понимании того, в каком месте экс-
планта и почему именно здесь находятся клетки,
способные сформировать каллус.

Важно дать оценку эндогенным гормонам в
незрелых зародышах злаков на оптимальной для
индукции формирования каллусов стадии эм-
бриогенеза in vivo.

Хорошо известно, что в ходе зиготического
эмбриогенеза растений in vivo постепенно фор-
мируется собственная многокомпонентная си-
стема гормонов, активно участвующих в регуля-
ции всех процессов роста и развития зародышей.
Основную роль в такой регуляции играют ключе-
вые гормоны морфогенеза растений – ауксины,
ускоряющие рост клеток, цитокинины, ускоряю-
щие деления клеток, а также абсцизины, тормо-
зящие оба процесса. Этот вопрос, как и связан-
ный с ним вопрос генетического контроля гормо-
нальной регуляции развития зародыша, активно
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изучается при анализе всех последовательных
стадий эмбриогенеза двудольных, особенно –
модельного растения Arabidopsis thaliana (Творо-
гова, Лутова, 2018; Radoeva et al., 2019; Smit et al.,
2020; Tian et al., 2020). Стимулирующая роль эн-
догенных гормонов показана и при соматическом
эмбриогенезе in vitro двудольных, например, Ara-
bidopsis (Radoeva et al., 2020).

В отличие от двудольных, исследования роли
гормонов и контролирующих их функциониро-
вание генов в эмбриогенезе злаков не так много-
численны, достаточно отрывочны и касаются
главным образом выявления роли отдельных гор-
монов на отдельных стадиях развития зародышей
(по: Kruglova et al., 2020). Основное внимание ис-
следователи уделяют изучению участия гормонов в
формировании покоя и прорастании зрелых зер-
новок злаков (Zhang et al., 2016; Czajkowska et al.,
2019; Seldimirova et al., 2019a; Wang et al., 2019).

Как и у двудольных, у злаков выявлена зависи-
мость формирования и развития зародышей от
ауксинов и цитокининов преимущественно на
начальных стадиях эмбриогенеза. Установлено, что
эти гормоны присутствуют на ранних стадиях эм-
бриогенеза пшеницы (Hess et al., 2002; Fan et al.,
2007; Сельдимирова и др., 2017), кукурузы (For-
estan et al., 2010; Doll et al., 2017), риса (Zhao et al.,
2019). На оптимальной для формирования каллу-
са стадии органогенеза выявлена иммуногисто-
химическая локализация ауксина ИУК в клетках
апикальной части зародыша и развивающихся ор-
ганов зародышей пшеницы (Сельдимирова и др.,
2017) и ячменя (Сельдимирова и др., 2018б). Ана-
логичные данные по ауксинам получены при
оценке гормонального статуса незрелых зароды-
шей, дающих начало соматическому эмбриогене-
зу in vitro ряда злаков (Seldimirova et al., 2016,
2019b; Dziurka et al., 2019). Цитокинины также вы-
явлены в начале эмбриогенеза, например, кукурузы
(Chen et al., 2014) и ячменя (Сельдимирова и др.,
2018б), а также в начале соматического эмбриоге-
неза in vitro пшеницы (Seldimirova et al., 2016; Га-
лин и др., 2018). В целом, главенствующая роль
ауксинов и цитокининов на ранних стадиях раз-
вития зародышей злаков, как зиготических in vivo,
так и соматических in vitro, вполне объяснима, ес-
ли учитывать активные морфогенетические про-
цессы в таких зародышах.

Что касается АБК, то у злаков, как и двудоль-
ных, повышенное содержание этого гормона вы-
явлено преимущественно в зародышах на позд-
них стадиях эмбриогенеза и в зрелых зерновках
(Hess et al., 2002; Fan et al., 2007; An, Lin, 2011;
Wu et al., 2011; Сельдимирова и др., 2018а). Имму-
ногистохимическими исследованиями подтвер-
ждено, что эндогенная АБК откладывается в
клетках зародыша пшеницы (Сельдимирова и др.,
2017) и ячменя (Сельдимирова и др., 2018а) уже в

сформированных органах. Такие данные можно
объяснить тем, что этот гормон предотвращает
преждевременное прорастание семян (Miransaria,
Smithc, 2014), а также активирует ферменты, ка-
тализирующие распад цитокининов, и ингибиру-
ет экспрессию генов биосинтеза цитокининов,
что, в свою очередь, приводит к снижению актив-
ности клеточных делений и торможению росто-
вых процессов (Веселов и др., 2017). Высказано
мнение (Сельдимирова и др., 2018а), что АБК в
позднем эмбриогенезе злаков участвует в синтезе
активных форм кислорода, разрыхляющих клетки
колеоризы, тем самым способствуя прорастанию
зародышевого корня/корней. В целом, полученные
данные подтверждают важную роль АБК в созрева-
нии зародышей злаков и переходе семян к покою,
однако, согласно проанализированным литера-
турным данным, этот гормон не проявляет высо-
кой активности в стадии органогенеза зародышей
злаков.

Исследования генов, контролирующих гормо-
нальную регуляцию эмбриогенеза злаков, также
не столь многочисленны и отрывочны в сравне-
нии с аналогичными исследованиями двудоль-
ных. Так, у пшеницы (Zhao et al., 2014) и Aegilops
tauschii (Zhao et al., 2015) изолированы и охаракте-
ризованы гены семейства WOX, играющие роль
координаторов транскрипции в ходе раннего эм-
бриогенеза этих злаков. В позднем эмбриогенезе
риса выявлена индуцируемая АБК экспрессия ге-
на OSGH3-2 из семейства GH3, модулирующего
уровни ауксинов и АБК (Du et al., 2012).

Таким образом, исследования цитофизиоло-
гического статуса незрелых зародышей злаков в
стадии эмбриогенеза, оптимальной для инициа-
ции формирования каллусов на индукционной
среде, в целом сравнительно немногочисленны.
Однако такого рода исследования, безусловно,
важны и перспективны, поскольку статус клеток
зародыша как инициальных клеток каллуса игра-
ет важнейшую, если не определяющую, роль в
инициации формирования каллусов злаков in vi-
tro. Кроме того, дифференциация незрелых заро-
дышей злаков служит показателем компетентно-
сти их клеток и к дальнейшей регенерации расте-
ний в каллусных культурах in vitro, как это показано
для ячменя (Чернов, Пендинен, 2011), кукурузы
(Ali et al., 2014), пшеницы (Dagustu, 2014).

ФОРМИРОВАНИЕ И РАЗВИТИЕ 
ЗАРОДЫШЕВЫХ КАЛЛУСОВ ЗЛАКОВ 

НА ИНДУКЦИОННОЙ СРЕДЕ IN VITRO 
И ИХ ЦИТОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЙ СТАТУС

Незрелые зародыши злаков в стадии активно-
го органогенеза размещают на среде, подобранной
для индукции формирования каллусов in vitro.
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Одна из принципиальных проблем в анализи-
руемой области исследований – оценка веществ-
стимуляторов (индукторов), вызывающих фор-
мирование каллусов in vitro инициальной группой
клеток незрелых зародышей. Согласно результа-
там многочисленных исследований, различных
эксплантов разных видов растений, в том числе
незрелых зародышей злаков, главнейшие индук-
торы каллусообразования in vitro, – гормоны индук-
ционной питательной среды, главным образом аук-
сины, в том числе синтетические (Motte et al., 2014;
Yu et al., 2017; Kruglova et al., 2018a; Shin, Seo,
2018). Высказано мнение, что в процессе гормо-
нальной индукции клетки эксплантов испытыва-
ют значительный стресс, который запускает дей-
ствие транскрипционных факторов, способствую-
щих переходу этих клеток к изменению программы
развития in vitro (Duarte-Ake et al., 2019).

Механизм индуцирующего действия ауксина
детально выявлен в ходе экспериментов по куль-
тивированию in vitro корневых эксплантов Arabi-
dopsis на индукционной среде с повышенной кон-
центрацией этого гормона. Установлено, что с
помощью трансмембранных PIN-белков ауксин
проникает в некоторые клетки перицикла корня
(авторы не указывают, по какому принципу “вы-
бираются” клетки; скорее всего, при этом прояв-
ляется позиционная информация и/или действие
эндогенных сигналов. – Авт.) и накапливается в
них. Именно такие клетки с локальным максиму-
мом ауксина и сопутствующей локальной актива-
цией ауксиновых ответов, контролируемых носи-
телями притока/оттока ауксина, начинают де-
литься формированием каллуса. Показано, что
эффективнее использовать именно синтетиче-
ские ауксины, которые не транспортируются из
клеток PIN-белками и, в отличие от природных
ауксинов, очень слабо метаболизируются и спо-
собны входить в клетки независимо от AUX/LAX-
носителей ауксинов (Kawochar et al., 2017). Заме-
тим, что поступление эндогенного ауксина в
клетки прокамбия выявлено и в условиях in vivo
при органогенезе корня Arabidopsis thaliana, при
этом гормон активировал действие транскрипци-
онного фактора WUS11, участвующего в форми-
ровании инициальных клеток корней (Chen et al.,
2016). У этого же растения in vivo отмечено, что
ингибитор полярного транспорта ауксина влияет
на морфогенез листа и генеративных структур
при различных фасциациях (Bykova et al., 2016).

Исследователи приводят данные о получении
каллусов из незрелых зародышей злаков на ин-
дукционных средах, содержащих, как правило,
эмпирически подобранные концентрации гормо-
нов. Однако приводятся сведения и о балансе
между содержанием эндогенных и концентрацией
экзогенных гормонов, оптимальном для индук-
ции формирования каллусов in vitro, из незрелых
зародышей пшеницы (Круглова, Сельдимирова,

2011; Miroshnichenko et al., 2017; Seldimirova et al.,
2019b), ячменя (Hisano et al., 2016), кукурузы
(Rakshit et al., 2010; Hong et al., 2017). Подчеркнем,
что баланс эндогенных/экзогенных гормонов рас-
ценивается как важнейший фактор, определяющий
индукцию иных, помимо каллусогенеза, путей мор-
фогенеза in vitro, например, микроспориального
эмбриогенеза (Zur et al., 2016) и его модификации –
полиэмбриогенеза (Titova et al., 2016).

Формирование каллусов – достаточно дли-
тельный процесс. Так, у пшеницы каллусы обра-
зуются на 5 (Круглова, Сельдимирова, 2011, 2018;
Seldimirova et al., 2016), у кукурузы – на 7 (Lopez-
Ruiz et al., 2019) сутки культивирования незрелых
зародышей на индукционной среде.

В сравнительно немногочисленных работах
анализируется гистологический статус образо-
вавшихся зародышевых каллусов злаков и изме-
нение этого статуса по мере культивирования на
индукционной среде in vitro.

Детальными исследованиями (Seldimirova et al.,
2016) установлено, что у пшеницы каллус образу-
ется из эпидермальных клеток щитка незрелых
зародышей или из клеток, располагающихся
вдоль прокамбиального тяжа щитка (рис. 2а, 2б).
Каллусы интенсивно наращивают массу путем
многократных митотических делений (рис. 2в).
(Заметим, что аналогичные явления отмечены в
условиях in vivo при росте меристемы корня Arabi-
dopsis, проанализирован и генетический контроль
этих процессов: Moubayidin et al., 2010.)

Далее наблюдается постепенное становление
гистологической зональности каллусов и гетеро-
генности их клеток по форме, размерам и строе-
нию. При этом в толще каллусов выделяются так
называемые морфогенетические очаги (рис. 2г),
центральные зоны которых представлены ком-
пактно расположенными пролиферирующими
меристематическими клетками (рис. 2д). Анало-
гичные сведения получены для зародышевых
каллусов риса (Ijaz et al., 2019) и кукурузы (Lopez-
Ruiz et al., 2019).

Ряд авторов не дают отдельного названия та-
ким центральным зонам клеток формирующихся
каллусов, сообщая о наличии активно делящихся
меристематических клеток в каллусах in vitro
(Dakshayini et al., 2016). В некоторых работах дает-
ся определение каллуса как плюрипотентной
клеточной массы (Liu et al., 2014 и др.); можно по-
лагать, что речь в данном случае идет именно о зо-
не меристематических клеток, а не всего каллуса.

Высказано предположение, что клетки мор-
фогенетического очага зародышевого каллуса
пшеницы выполняют функцию, аналогичную
инициальным клеткам в апикальных меристемах
стебля и корня пшеницы in vivo (Евсеева и др.,
2007). По нашему мнению, этот вопрос интересен
и с точки зрения изучения покоящегося центра
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меристемы корня растений in vivo. Под влиянием
различных факторов может произойти активация
делений нижнего слоя клеток такого центра (как по-
лагают Рахни с соавт. (Rahni et al., 2016), возможно,
это стволовые клетки) в сторону чехлика, что приво-
дит к “открыванию” меристемы (Bystrova et al., 2015;
Basile et al., 2017). Вероятно, и в случае морфоге-
нетического очага каллуса in vitro происходит та-
кая же активация части его клеток под действием
гормонов индукционной среды.

Сопоставление данных иммуногистохимиче-
ского исследования эндогенных ауксинов и цито-
кининов в клетках зародышевых каллусов пше-
ницы с результатами их гистологического анали-
за показало, что эти гормоны локализуются
преимущественно в меристематических клетках
активно развивающихся морфогенетических оча-
гов (Seldimirova et al., 2016).

Вокруг центральной зоны меристематических
клеток (или меристематического очага/зоны)
каллусов пшеницы формируется периферийная

Рис. 2. Формирование зародышевого каллуса пшеницы по данным световой микроскопии. Условные обозначения: C –
каллус, CZ – центральная зона, DSc – дегенерирующие клетки щитка, MC – меристематические клетки, MCs – мор-
фогенетические очаги, PS – прокамбиальный тяж, PZ – периферическая зона, Sc – щиток. Шкала: (а, б) – 200 мкм,
(в) – 500 мкм, (г, е) – 100 мкм, (д) – 50 мкм. (а–в) – по: Seldimirova et al., 2016 с изменениями; (г–е) – ориг. данные.
Пояснения в тексте.
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зона рыхло расположенных паренхимных клеток
(рис. 2е). В таких клетках отмечена высокая сте-
пень вакуолизации – показатель замедления их
роста, а в целом старения (по: Халилуев и др.,
2014). Аналогичные данные получены и для заро-
дышевого каллуса риса (Ijaz et al., 2019).

Важно заметить, что формирование централь-
ной зоны и окружающей ее периферической зо-
ны клеток выявлено и в условиях in vivo в апи-
кальной меристеме побега Arabidopsis (Galvan-
Ampudia et al., 2016). В этом можно видеть общ-
ность клеточных и тканевых механизмов ранних
этапов органогенеза in vivo и in vitro.

Один из решающих факторов формирования
каллусов на индукционной среде in vitro – меж-
клеточные взаимодействия. Действительно, сим-
пластические взаимодействия посредством плаз-
модесм в центральной меристематической зоне
морфогенетического очага каллусов отличаются
от таковых в окружающей паренхиматозной пе-
риферической зоне, где количество плазмодесм
сильно уменьшено. Симпластический транспорт
обеспечивает надежный обмен клеток централь-
ной зоны морфогенетического очага гормонами и
иными веществами, необходимыми как для
функционирования клеток, так и для координа-
ции деятельности клеток в составе таких зон. Это
позволяет рассматривать центральную зону ме-
ристематических клеток как интегрированную
структуру.

Многие авторы сообщают о важности симпла-
стических взаимодействий и в растениях in vivo, в
частности, в их апикальных и латеральных мери-
стемах (по: Додуева и др., 2014). Важность симпла-
стических взаимодействий выявлена и на различ-
ных стадиях соматического эмбриогенеза in vitro у
Arabidopsis (Godel-Jedrychowska et al., 2020).

Отдельная проблема в области исследования
формирования каллусов in vitro – выявление мо-
лекулярно-генетических особенностей этого
процесса. Анализ таких публикаций не входит в
задачи данной статьи, однако можно рекомендо-
вать работы (Ikeuchi et al., 2018; Xu et al., 2018; Fe-
her, 2019; Li et al., 2019; Lopez-Ruiz et al., 2019).

Согласно данным многих исследователей,
сформированные морфогенные каллусы злаков
как зародышевого, так и иного происхождения –
это плотные компактные образования, морфоло-
гически четко отличающиеся от рыхлых немор-
фогенных каллусов (подробнее: Зинатуллина,
2020). Различия в морфологических показателях
типов каллусов подтверждаются данными, полу-
ченными с помощью сканирующего электронно-
го микроскопа (Сельдимирова и др., 2016). Одна-
ко после переноса на свежую индукционную сре-
ду того же состава каллусы, например, пшеницы,
ранее по морфологическим показателям охаракте-
ризованные как неморфогенные, оказались спо-

собны к преобразованию в морфогенные (Кругло-
ва, Сельдимирова, 2018). Такие трансформации
вносят дополнительные трудности в понимание
каллусообразования и каллусогенеза in vitro.

Ультраструктурные характеристики клеток
сформированных зародышевых каллусов свиде-
тельствуют о наличии в них предпосылок для
энергетических затрат в ходе дальнейших актив-
ных клеточных делений. Для пшеницы это под-
тверждается увеличением в клетках количества
полисом, диктиосом и липидных включений на-
ряду с наличием в митохондриях развитых крист,
а в пластидах – крахмальных зерен (Сельдимиро-
ва, Круглова, 2013). Отметим, что аналогичные
данные получены и при ультраструктурном ана-
лизе формирующихся соматических зародышей
пшеницы in vitro (Seldimirova et al., 2017).

В целом, в зародышевых каллусах злаков в хо-
де культивирования на индукционной среде in vi-
tro создаются гистологические предпосылки для
будущей реализации различных путей морфоге-
неза на регенерационной среде in vitro.

Таким образом, несмотря на известную сте-
пень изученности структурных (цитогистологи-
ческих) особенностей формирования и развития
зародышевых каллусов злаков in vitro, детальные
поэтапные сведения о физиологических (гормо-
нальных) аспектах их развития от размещения не-
зрелого зародыша на индукционную среду до
формирования “зрелого” каллуса отсутствуют.
Основное внимание в этой области, как и при
изучении каллусов иного происхождения у раз-
личных растений, обращается на анализ эндоген-
ного гормонального статуса “зрелого” каллуса
непосредственно перед его переносом на регене-
рационную среду in vitro. Это обусловлено прак-
тической необходимостью адекватной экзоген-
ной гормональной индукции различных путей
морфогенеза в каллусах (Сельдимирова, Кругло-
ва, 2015; Hisano et al., 2016; Yu et al., 2017, 2019;
Awan et al., 2019 и др.).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Каллусообразование и каллусогенез in vitro на
примере различных растений изучаются в тече-
ние достаточно длительного времени. В этой об-
ласти исследований помимо накопления обшир-
ного эмпирического материала сделаны и важные
теоретические обобщения. Например, способ-
ность к формированию каллусов in vitro и регене-
рации из них полноценных растений расценива-
ется как одно из проявлений пластичности (по-
ливариантности) онтогенеза растений, во многом
обусловленной прикрепленным образом жизни
(Gaillochet, Lohmann, 2015; Ikeuchi et al., 2016,
2019; Feher, 2019; Maury et al., 2019).
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Важнейшая проблема в этой области исследо-
ваний – характеристика свойств тех эксплантов
in vivo, которые дадут начало каллусам на индук-
ционной среде in vitro. Особое внимание в данном
обзоре уделено цитофизиологическим особенно-
стям таких эксплантов, как незрелые зародыши
злаков в стадии органогенеза, оптимальных для
формирования каллусов in vitro. Анализ литера-
турных и собственных данных позволяет предпо-
ложить, что компетентность клеток незрелых за-
родышей злаков к формированию каллусов in vi-
tro зависит не столько от внешних стимулов,
сколько от статуса клеток зародышей в момент
инокуляции, а именно – их меристематичности,
что обусловливает их способность к репрограм-
мированию в плюрипотентное состояние в нача-
ле культивирования in vitro. Для злаков, по-види-
мому, именно природа экспланта (в данном слу-
чае – незрелого зародыша) является основным
фактором, определяющим морфогенетическую
способность клеток к формированию каллусов.
Кроме того, меристематические клетки таких за-
родышей не только морфогенетически компе-
тентны и плюрипотентны, но и, по-видимому,
тотипотентны, поскольку являются исходными
для клеток/групп клеток каллусов, реализующих
различные пути морфогенеза in vitro на регенера-
ционной среде.

В биологии развития растений детально разра-
ботано понятие “критическая стадия” для оценки
сопряженности морфогенетических и морфофи-
зиологических процессов в развитии эмбрио-
нальных структур (Batygina, Vasilyeva, 2003; Шам-
ров, 2008; Батыгина, 2014). Понятие “критическая
стадия эмбриогенеза” применено, например, при
выявлении относительной автономности зиготиче-
ских зародышей in vivo (Kruglova et al., 2020b) и
предложено к применению при анализе сомати-
ческого эмбриогенеза in vitro (Guo et al., 2020) рас-
тений. Было бы перспективным проанализиро-
вать и стадии развития незрелых зародышей,
клетки которых служат инициальными клетками
каллусов. Можно полагать, что именно степень
дифференциации клеток в зародыше, сопряжен-
ная с критическими стадиями эмбриогенеза,
определяет их восприимчивость к экзогенным
гормонам и переход на индуцированный альтер-
нативный путь каллусообразования in vitro.

Еще одно перспективное направление иссле-
дований, которому до настоящего времени уделя-
ется недостаточно много внимания, – анализ
клеток протодермы незрелого зародыша, облада-
ющих мощным регенерационным потенциалом.
Сравнение клеток протодермы с другими клетка-
ми зародыша по таким показателям, как, напри-
мер, локализация гормонов, ультраструктурные
характеристики, может способствовать выявле-
нию цитофизиологических механизмов репро-
граммирования клеток.

К этим важным вопросам следует добавить и
вопрос о функциональном взаимодействии эндо-
генных гормонов на стадии развития незрелого
зародыша in vivo, оптимальной для формирова-
ния каллуса in vitro. Действительно, способность
гормонов влиять друг друга – одна из важных
особенностей гормональной системы растений
на разных этапах онтогенеза и при различных
условиях произрастания (Maury et al., 2019; Ro-
manenko et al., 2020; Jogawat et al., 2021 и др.). Хотя
такие взаимодействия не вызывают сомнений,
информация о влиянии одних гормонов на дру-
гие в развивающихся зародышах довольно проти-
воречива. Отсутствуют и обобщающие сведения о
содержании различных эндогенных гормонов в
каллусах злаков в динамике их развития от разме-
щения незрелого зародыша на индукционную
среду in vitro до формирования “зрелого” каллуса.

Все эти вопросы, по нашему мнению, следует
решать исходя из подхода к незрелому зародышу
in vivo и зародышевому каллусу на индукционной
среде in vitro как единой (интегрированной) экс-
периментальной системе. В данной статье на
примере злаков мы постарались показать, что
морфогенетические события, заложенные в кле-
точных программах развития незрелых зароды-
шей в условиях in vivo, находят свою реализацию
при адекватных условиях индукции формирова-
ния и развития каллуса in vitro. Основанием для
использования интегрированной системы “не-
зрелый зародыш in vivo – зародышевый каллус
in vitro” служит базовый принцип универсально-
сти процессов морфогенеза в растениях in vivo и
in vitro (Батыгина, 2014).

Этот базовый принцип применим и при оцен-
ке поднятых в данном обзоре дискуссионных во-
просов в связи c исследованием каллусообразова-
ния и каллусогенеза in vivo (так называемый ране-
вой каллус), а также органогенеза in vivo и in vitro.
Возможно, во всех этих случаях действуют схожие
механизмы. Более того, высказано мнение, что
каллусогенез in vitro следует оценивать как от-
дельный тип органогенеза de novo, сходный с про-
цессом формирования боковых корней in vivo
(Liu et al., 2014).

В литературе не раз поднималась проблема ис-
пользования культивируемых in vitro эксплантов
(Бутенко, 1999; Носов, 1999; Mashkina, Tabatskaya,
2020 и др.) и особенно каллусов (Ikeuchi et al.,
2016, 2019; Kruglova et al., 2018a, 2018b, 2020b;
Круглова и др., 2019б; Feher, 2019 и др.) в каче-
стве модельных систем при исследовании морфо-
генеза растений in vivo. Действительно, несмотря
на то, что морфогенез in vitro не менее сложен, чем
in vivo, каллусы, культивируемые в строго контро-
лируемых экспериментатором условиях in vitro,
можно расценивать как перспективные модель-
ные системы для оценки различных взаимодей-



248

ОНТОГЕНЕЗ  том 52  № 4  2021

КРУГЛОВА и др.

ствующих морфогенетических процессов и меха-
низмов их регуляции. Основанием для использо-
вания каллусных моделей служат как свойства их
меристематических клеток (плюри- и тотипо-
тентность), так и морфогенетические события,
происходящие в каллусах in vitro (дифференциа-
ция/дедифференциация, репрограммирование
развития, дифференциальная экспрессия генов).

Экспериментальная система “незрелый заро-
дыш in vivo – зародышевый каллус in vitro” может
послужить адекватной моделью при изучении
различных аспектов сложнейшего биологическо-
го феномена морфогенеза растений как in vitro,
так и in vivo.
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Cytophysiological Features of the Experimental System 
“Embryo in vivo – Callus in vitro” of Cereals
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1Ufa Institute of Biology, UFRC of RAS, pr. Oktyabrya 69, Ufa, 450054 Russia
2Komarov Botanical Institute of RAS, ul. Professor Popov 2, St. Petersburg, 197376 Russia

*e-mail: kruglova@anrb.ru

The most important problem in the study of plant calli in vitro is the relationship between endogenous and
exogenous factors that affect the formation of calli (“callus formation”) and their development in induction
medium (“callus genesis”). Of particular interest is such an endogenous factor as the cytophysiological status
of explants in vivo and calli in vitro at the dynamics of culture. In the review uses the example of cereals are
analyzed the literature and own data on the identification of histological and hormonal features of initial cal-
lus cells in explants – immature embryos in vivo, as well as morphogenic calli formed from them during de-
velopment in vitro. The answers to some discussion questions related to the induction of morphogenetic com-
petence and development reprogramming of initial callus cells presented in the literature are considered. The
comparison of callus formation and callus genesis in vitro with some similar events in vivo confirms the valid-
ity of the principle of morphogenesis universality in vivo and in vitro (Batygina, 2014 and earlier). The per-
spective of using the single (integrated) experimental system “embryo in vivo – callus in vitro” as a model for
studying the most complex biological phenomenon – plant morphogenesis is discussed.

Keywords: embryo in vivo, callus in vitro, cytophysiology, plant morphogenesis, cereals


