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В результате культивирования in vitro различных эксплантов на индукционной среде формируются
каллусы контрастных типов (морфогенные и неморфогенные, органогенные и неорганогенные,
эмбриогенные и неэмбриогенные, регенерационные и нерегенерационные). В статье анализируются
литературные и собственные цитофизиологические данные по формированию каллусов из компе-
тентных плюрипотентных инициальных клеток/групп клеток эксплантов; рассматриваются вопросы
репрограммирования, дифференциации и дедифференциации инициальных клеток. Основное
внимание уделено данным по сравнительным исследованиям цитофизиологических (гистологиче-
ских и гормональных) особенностей каллусов контрастных типов. Анализируются проблемы, свя-
занные с изучением каллусов контрастных типов, например, их трансформация при определенных
условиях культивирования in vitro. Подчеркивается важность использования каллусов контрастных
типов в качестве модельных систем для исследования сложнейшего биологического феномена –
морфогенеза растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Каллус – интегрированная система, образую-

щаяся как экзогенно (в результате пролиферации
поверхностных клеток различных тканей расти-
тельного организма), так и эндогенно (в глубине
этих тканей); изначально состоит из однородных
клеток, постепенно преобразующихся в систему
групп гетерогенных клеток, имеющих видоспе-
цифичные морфогенетические потенции, кото-
рые реализуются различными путями морфоге-
неза (Батыгина, 1987, 2014; Батыгина и др., 2010).

Каллусы, полученные из эксплантов в контро-
лируемых условиях in vitro, могут служить модель-
ными системами для изучения различных аспектов
морфогенеза – сложнейшей фундаментальной
проблемы биологии развития растений. Основа-
нием для использования каллусных моделей служат
те морфогенетические события, которые проис-
ходят в культивируемых in vitro клетках: диффе-
ренциация/дедифференциация и рост клеток,
темпы и ориентация клеточных делений, клеточ-
ный цикл, поляризация клеток, репрограммиро-
вание развития клеток, дифференциальная экс-
прессия генов (Бутенко, 1964, 1999; Носов, 1999;
Батыгина, 2014; Ikeuchi et al., 2013, 2015, 2016, 2018,

2019; Feher, 2019), а также универсальность путей
морфогенеза растений in vivo, in situ и in vitro (Ба-
тыгина, 1987, 2014; Батыгина, Осадчий, 2015).
В литературе представлены данные об использо-
вании каллусов в качестве модельных систем и
при решении ряда прикладных вопросов, напри-
мер в оценке стрессовых воздействий на растения
(Круглова и др., 2018а)

Периодизация развития in vitro каллусов отсут-
ствует, хотя отдельные попытки ее разработки
предпринимались (Круглова, Сельдимирова, 2010,
2011; Круглова и др., 2018в; Yu et al., 2019). Этот во-
прос остается открытым, поскольку каллус, изна-
чально состоящий из однородных клеток, посте-
пенно преобразуется в систему групп гетерогенных
клеток, при этом каждая из клеточных группиро-
вок развивается по своим морфогенетическим за-
кономерностям. Поэтому следует, скорее всего,
говорить о формировании каллусов на индукци-
онной среде in vitro и развитии клеток/групп кле-
ток сформированных каллусов по различным пу-
тям морфогенеза на регенерационной среде in vitro
(Круглова и др., 2018в).

Выявлено, что на индукционной среде форми-
руются, как правило, два контрастных типа кал-
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лусов. Авторы классифицируют образовавшиеся
каллусы как морфогенные и неморфогенные, ор-
ганогенные и неорганогенные, эмбриогенные и
неэмбриогенные, регенерационные и нерегене-
рационные, по способности или неспособности
каллусов к морфогенезу in vitro, по различным пу-
тям, включая органогенез de novo и соматический
эмбриогенез, приводящим или не приводящим к
формированию регенерантов. На наш взгляд,
употребление иных терминов кроме “морфоген-
ный” и “неморфогенный” по отношению к полу-
ченным на индукционной среде каллусам мето-
дически не совсем корректно, поскольку пути
морфогенеза in vitro и формирование регенеран-
тов будут выявлены или не выявлены только в
дальнейшем, на регенерационной среде. Однако
в данной статье мы будем использовать термино-
логию авторов анализируемых работ.

Цель данной статьи, являющейся продолже-
нием обзорных публикаций по проблемам иссле-
дования каллусогенеза in vitro, – провести анализ
литературных и собственных данных по выявле-
нию цитофизиологических особенностей кон-
трастных типов каллусов, сформировавшихся на
индукционной среде.

ФОРМИРОВАНИЕ КАЛЛУСОВ
НА ИНДУКЦИОННОЙ СРЕДЕ in vitro

Проблема формирования каллусов затрагивает
многие аспекты (Бутенко, 1964, 1999; Круглова и
др., 2005, 2018в; Батыгина и др., 2010; Круглова,
Сельдимирова, 2010, 2011; Батыгина, 2014; Ikeuchi
et al., 2013, 2015, 2016, 2018, 2019; Sugiyama, 2015;
Feher, 2019).

Вопросы, касающиеся цитофизиологических
особенностей индукции формирования каллусов
клетками и/или группами клеток эксплантов, по-
дробно рассмотрены в обзорной статье (Круглова
и др., 2018в). Однако необходимо предварительно
еще раз кратко коснуться самых принципиаль-
ных моментов, связанных с формированием кал-
лусов, поскольку без этих сведений невозможно
достигнуть цели данной статьи. Кроме того, ко-
личество публикаций по теме индукции каллусо-
генеза in vitro стремительно растет, и в данную
статью вошел анализ тех работ, которые не были
рассмотрены в предыдущих обзорах.

В результате многочисленных исследований
установлено, что в качестве эксплантов для полу-
чения каллусов in vitro возможно использование
различных вегетативных (побеги, корни, листья,
соцветия и др.) и генеративных (пыльники, семя-
почки) органов, а также зародышей донорных
растений.

Как правило, экспланты должны  находиться
на ранних стадиях развития. Так, у кукурузы Zea
mays (Omer et al., 2012), веерника китайского Mis-

canthus sinensis (Qi et al., 2012), астераканты длин-
нолистной Asteracantha longifolia (Kumar, Nandi,
2015) наибольшая частота индукции каллусооб-
разования получена при использовании апексов
побегов. Сравнение зрелых и незрелых зароды-
шей пшеницы (Круглова, Катасонова, 2009) и ку-
курузы (Manivannan et al., 2010; Favad et al., 2014) по-
казало, что именно незрелые зародыши характе-
ризуются максимальной способностью к
каллусогенезу in vitro. Согласно гистологическим
данным, каллусы пшеницы берут начало от зачатка
семядоли – щитка незрелых зародышей, представ-
ленного активно делящимися меристематически-
ми клетками (Круглова, Катасонова, 2009; Круг-
лова, Сельдимирова, 2011, 2013; Круглова и др.,
2019; Seldimirova et al., 2016), в которых отмечено
интенсивное иммуногистохимическое окраши-
вание на ИУК (Сельдимирова и др., 2017б). На
примере апельсина (De Almeida et al., 2006) и тми-
на (Ebrahimie et al., 2007) выявлено, что на путь
каллусогенеза in vitro также вступают менее диф-
ференцированные клетки зародыша, имеющие ста-
тус меристематических (к сожалению, авторы не
указывают, в клетках какого именно органа заро-
дыша индуцируется формирование каллуса). Ин-
тенсивное каллусообразование выявлено и в не-
зрелых пыльниках (Круглова и др., 2005; Батыгина и
др., 2010; Soriano et al., 2013; Doubled haploidy…,
2016; Yan et al., 2017). Сообщается о влиянии “ста-
рого возраста” семядоли Arabidopsis на потерю
клетками свойства формировать каллус in vitro
(Raizada et al., 2017). Отметим, что при исследова-
нии прямого, не связанного с формированием
каллуса, органогенеза in vitro в листьях Boea hygro-
metrica также выявлено снижение показателя ре-
генерации с увеличением возраста донорных рас-
тений (Sun et al., 2019). Все эти результаты можно
прокомментировать так, что индукция каллусо-
образования in vitro предполагает репрограмми-
рование (см. ниже) инициальных клеток экс-
планта, к чему, по-видимому, предрасположены
клетки онтогенетически более молодых органов.
В таких клетках легче стимулируется дедиффе-
ренциация в плюрипотентное состояние путем
эпигенетической модификации ДНК и специфи-
ческих факторов транскрипции (Duclercq et al.,
2011;  Raizada et al., 2017).

На принципиальный вопрос о том, обладают ли
инициальные клетки морфогенетической компе-
тентностью к формированию каллуса в условиях
in planta или именно условия предварительного
стресса in situ (в зависимости от используемой
методики) и/или культивирования на индукци-
онной среде in vitro индуцируют приобретение
инициальными клетками свойства такой мор-
фогенетической компетентности, единого ответа
нет. Большинство исследователей полагают, что
формирование каллуса – это результат индуциро-
ванного репрограммирования изначально “нор-
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мальных” клеток экспланта в плюрипотентное
состояние при стрессовой предобработке in situ
или в культуре in vitro (Круглова, 2002; Круглова и др.,
2005; Батыгина и др., 2010; Wang et al., 2011; He et al.,
2012; Ikeuchi et al., 2015, 2016, 2018, 2019; Feher,
2019). Например, в работе, посвященной иссле-
дованию генной регуляторной сети при регенера-
ции растений, выявлена роль ряда транскрипци-
онных факторов в клеточном репрограммирова-
нии при образовании каллуса, предваряющем
регенерацию (Ikeuchi et al., 2018). Аналогичные
результаты получены при индуцировании фор-
мирования каллуса из проростков табака, при
этом выявлено участие ряда генов (Li et al., 2019).
Установлено, что репрограммирование инициаль-
ных клеток сопровождается значительными изме-
нениями в состоянии хроматина (Birnbaum,
Roudier, 2017; Lee, Seo, 2018) и в профилях тран-
скриптов (Pasternak, Dudits, 2019). Высказано, од-
нако, иное мнение: каллусообразование связано с
функционированием уже существующей в экс-
планте популяции стволовых плюрипотентных
клеток, как, например, в корнях Arabidopsis
(Sugimoto et al., 2010, 2011). О микроспорах пыль-
ника in planta как стволовых клетках, способных к
репрограммированию развития с гаметофитного
пути на спорофитный в условиях культивирова-
ния in vitro (в том числе через этап формирования
каллуса. – Авт.), сообщается в концептуальных
работах Т.Б. Батыгиной (Батыгина, Рудский,
2006; Батыгина, 2014).

Важно подчеркнуть, что морфогенетически
компетентные клетки должны характеризоваться
соответствующим состоянием хроматина, кото-
рое ассоциируется с отдельными программами
экспрессии генов (Ojolo et al., 2018; Hajheidari et al.,
2019; Maury et al., 2019), однако на примере ини-
циальных клеток каллуса эта проблема детально
не разработана.

Индукция формирования каллусов in vitro
клетками эксплантов в значительной степени
определяется условиями культивирования, важ-
нейшие среди которых – гормональный состав
индукционной среды, а также генотип донорной
особи и физиологический статус экспланта в мо-
мент инокуляции на среду (Круглова и др., 2005,
2018в; Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдими-
рова, 2010, 2011; Ikeuchi et al., 2013; Colebrook et al.,
2014; Doubled haploidy…, 2016).

Особенно большое значение придается инду-
цирующему действию гормонов (как правило,
ауксинов, цитокининов и АБК) питательной сре-
ды (Ikeuchi et al., 2013; Yu et al., 2017; Shin, Seo,
2018). Так, в работе, посвященной индуцирова-
нию каллусогенеза в культивируемых in vitro зер-
новках Pogonatherum paniceum, показано, что ис-
пользование различных концентраций ауксина 2,4-Д
приводило к формированию эмбриогенных, орга-

ногенных и нерегенерационных каллусов, тогда
как использование различных концентраций аук-
сина НУК индуцировало формирование только
органогенных каллусов (Wang et al., 2008). Тип
ауксина и его концентрация были важны в индук-
ции формирования органогенных каллусов куку-
рузы (Rakshit et al., 2010) и Asteracantha longifolia
(Kumar, Nandi, 2015), органогенных или эмбрио-
генных каллусов Vanilla planifolia (Palama et al., 2010).
Эмбриогенный каллус из зародышей дефицитного
по АБК мутанта ячменя AZ34 получен при введе-
нии в среду АБК (Сельдимирова и др., 2019).

Концентрация гормонов в индукционной среде
обычно подбирается эмпирически. Однако в ряде
работ выявлено, что большую роль в индукции
формирования каллуса играет оптимальный ба-
ланс эндогенных (в экспланте в момент инокуля-
ции) и экзогенных (в составе индукционной среды)
гормонов (Горбунова и др., 2001; Круглова и др.,
2005; Батыгина и др., 2010; Сельдимирова, Круг-
лова, 2015). Подчеркнем, что баланс эндоген-
ных/экзогенных гормонов расценивается как
важнейший фактор, определяющий индукцию
иного, помимо каллусогенеза, пути морфогенеза
in vitro клеток эксплантов – прямого соматиче-
ского эмбриогенеза (эмбриоидогенеза) и его мо-
дификации – полиэмбриоидогенеза (Титова и др.,
2016; Zur et al., 2016).

В литературе представлены и данные о сов-
местном, как правило, синергетическом, дей-
ствии различных гормонов при формировании
тех или иных типов каллуса in vitro. Например,
введение в индукционную среду ауксинов 2,4-Д и
НУК приводило к формированию эмбриогенно-
го и органогенного каллусов у Pogonatherum pani-
ceum (Wang et al., 2008) и органогенных каллусов у
подсолнечника (Abd Elaleem et al., 2015), АБК и
предшественника ауксина ИУК антраниловой
кислоты – к формированию органогенных каллу-
сов у риса (Huang et al., 2012), ауксина НУК и ци-
токинина 6-БА – к формированию органогенных
каллусов у Asteracantha longifolia (Kumar, Nandi,
2015), ауксина 2,4-Д и кинетина – к формирова-
нию органогенного каллуса у Torenia bicolor
(Thomas, Hoshino, 2015). Такого рода данные
подтверждают важность взаимовлияния гормо-
нов, что хорошо изучено на разных этапах и при
различных условиях развития растений in planta
(Творогова и др., 2012; Додуева и др., 2014;
Galinha et al., 2009; Kakani et al., 2009; Stahl, Si-
mon, 2010; Su et al., 2011; Wang, Irving, 2011; Vans-
traelen, Benkova, 2012; Schuster et al., 2014; Gaillo-
chet et al., 2015; Pacifici et al., 2015; Rahni et al.,
2016; Wani et al., 2016; Maury et al., 2019).

В целом, вопросы формирования каллусов из
инициальной клетки/группы клеток экспланта и
лежащих в их основе механизмах следует отнести
к дискуссионным.
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ОСОБЕННОСТИ СТАТУСА 
ОБРАЗОВАВШИХСЯ in vitro КАЛЛУСОВ 

КОНТРАСТНЫХ ТИПОВ

Морфологические показатели каллусов, обра-
зовавшихся из различных эксплантов на заклю-
чительных этапах их культивирования in vitro на
индукционной среде, сходны практически у всех
изученных в этом отношении растений. Как пра-
вило, морфогенные, органогенные, эмбриоген-
ные, регенерационные каллусы представляют со-
бой компактные, узловатые, плотные структуры
белого цвета, тогда как неморфогенные, неорга-
ногенные, неэмбриогенные и не способные к ре-
генерации растений каллусы характеризуются
как рыхлые обводненные структуры желтого цвета
(Круглова и др., 2005, 2018в; Круглова, Катасонова,
2009; Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдими-
рова, 2011; Мирошниченко и др., 2014; Сельдими-
рова и др., 2017а; Jimenez, Bangerth, 2001b; Cha-um
et al., 2009; Manivannan et al., 2010; Praveena, Giri,
2012; Slesak et al., 2013; Sun et al., 2013; Bevitori et al.,
2014; Favad et al., 2014; Pilahome et al., 2014; Abd
Elaleem et al., 2015; Kumar, Nandi, 2015; Doubled
haploidy…, 2016 и др.). Сканирование поверхно-
сти каллусов  различных типов подтвердило их
морфологические различия (Круглова и др., 2001;
Сельдимирова и др., 2016; Shang et al., 2009; Nar-
ciso, Hattori, 2010; Zuraida et al., 2011; Sun et al.,
2013; Bevitori et al., 2014; Mohd Din et al., 2016).

Гистологический анализ морфогенных каллу-
сов пшеницы (Круглова и др., 2005; Евсеева и др.,
2007; Сельдимирова и др., 2011, 2016) и гречихи
(Betekhtin et al., 2017), органогенных каллусов гре-
чихи (Халилуев и др., 2014), эмбриогенных каллу-
сов кукурузы (Sun et al., 2013), сахарного тростника
(Silveira et al., 2013) и сахарной свеклы (Klyachen-
ko et al., 2013), а также регенерационных каллусов
цикория (Dakshayini et al., 2016) и пшеницы
(Сельдимирова и др., 2017а) свидетельствует о
формировании в их толще или на поверхности
зон, представленных плотно прилегающими друг
к другу клетками мелких размеров, округлой или
изодиаметрической формы, с высоким соотно-
шением ядро/цитоплазма, то есть меристемати-
ческими, согласно критериям таких клеток (Mer-
istematic tissues.., 2002). Подчеркивается важность
тесных межклеточных симпластических взаимо-
действий между меристематическими клетками,
необходимых для транспорта ионов и продуктов
метаболизма, а в целом для функционирования и
координации дальнейшего развития каллусов
(Сельдимирова, Круглова, 2013; Klyachenko et al.,
2013), в том числе, по-видимому, контроля диф-
ференциации клеток, как это показано для расте-
ний in planta (Marzec, Kurczynska, 2014). Иммуно-
гистохимическими исследованиями выявлено,
что в органогенных/эмбриогенных каллусах пше-
ницы эндогенные ауксины и цитокинины лока-

лизуются именно в клетках меристематических
зон (Seldimirova et al., 2016), по-видимому, участ-
вуя в создании позиционных сигналов для воз-
никновения органов/соматических зародышей в
определенных клеточных “нишах” каллусов при
дальнейшем культивировании на регенерацион-
ной среде (Круглова и др., 2018в).

Высказано предположение, что меристемати-
ческие клетки каллусов выполняют функцию,
аналогичную инициальным клеткам апикальных
меристем побега и корня in planta (Евсеева и др.,
2007). Этот вопрос интересен с позиции изучения
покоящегося центра меристемы корня растений.
Известно, что под влиянием различных факто-
ров, включая гормональные, происходит актива-
ция делений нижнего слоя клеток (возможно,
стволовых, по: Rahni et al., 2016) такого центра в
сторону чехлика, что приводит к “открыванию”
меристемы (Быстрова и др., 2015; Della Rovere et al.,
2013). По-видимому, и в случае каллуса происхо-
дит активация части меристематических клеток,
например, под действием экзогенных гормонов
(Круглова и др., 2018б).

Методом трансмиссионной электронной
микроскопии выявлены такие ультраструктур-
ные характеристики клеток морфогенных каллу-
сов пшеницы (Круглова, Сельдимирова, 2011;
Сельдимирова, Круглова, 2013; Konieczny et al.,
2007), эмбриогенных каллусов риса (Brisibe et al.,
1995) и хлопчатника (Shang et al., 2009), как увеличе-
ние числа полисом, диктиосом и липидных вклю-
чений наряду с наличием в митохондриях развитых
крист, а в пластидах – крахмальных зерен.

Важно подчеркнуть, что светооптические и
электронно-микроскопические данные по
морфогенным, органогенным, эмбриогенным,
регенерационным каллусам во многом совпадают
с аналогичными данными, полученными для за-
родышей in planta и эмбриоидов in vitro, напри-
мер, у пшеницы (Сельдимирова и др., 2017в), что
лишний раз подтверждает концепцию универ-
сальности морфогенеза растений в природных и
экспериментальных условиях (Батыгина, 2014; Ба-
тыгина, Осадчий, 2015).

Неморфогенные же каллусы пшеницы (Круг-
лова и др., 2005; Круглова, Сельдимирова, 2011) и
сахарной свеклы (Klyachenko et al., 2013) пред-
ставлены крупными сильно вакуолизированными
паренхиматозными клетками, иногда без ядер, а
также крупными межклетниками, что и опреде-
ляет их рыхлую структуру. Крупные межклетни-
ки, а также отложенные на клеточных стенках
каллоза и лигнин исключают тесные взаимодей-
ствия таких клеток, и межклеточный транспорт
веществ осуществляется здесь через апопласт.
В нерегенерационных каллусах сахарной свеклы,
в отличие от каллусов, способных к регенерации



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 140  № 2  2020

ЦИТОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ КОНТРАСТНЫХ ТИПОВ 187

растений, не выявлено формирование нормально
развитых сосудов (Kagami et al., 2016).

В целом, в морфогенных, органогенных, эм-
бриогенных, регенерационных каллусах, сфор-
мированных в ходе культивирования на индукци-
онной среде in vitro, имеются клеточные и тканевые
предпосылки для будущей реализации различных
путей морфогенеза при дальнейшем культивиро-
вании in vitro.

Блок экспериментальных исследований по-
священ сравнению физиологических (гормо-
нальных) показателей образовавшихся каллусов.
Так, сравнительный анализ содержания ряда
эндогенных гормонов (ИУК, АБК, гибберелли-
ны, зеатин/зеатин рибозид) выполнен на приме-
ре эмбриогенных и неэмбриогенных каллусов пше-
ницы (Jimenez, Bangerth, 2001а), моркови (Jimenez,
Bangerth, 2001b) и кукурузы (Jimenez, Bangerth,
2001с). При этом авторами выявлены различия в
показателях ИУК и АБК (в эмбриогенных каллу-
сах содержание этих гормонов выше); показано,
что потеря эмбриогенной компетентности клет-
ками каллусов в ходе длительного культивирова-
ния происходила одновременно со снижением
содержания ИУК практически до уровня, отме-
ченного для неэмбриогенных каллусов. В нереге-
нерационных каллусах риса также выявлен более
низкий уровень содержания эндогенной ИУК, а
также АБК (Huang et al., 2012). В регенерацион-
ных каллусах пшеницы отмечено повышенное
содержание эндогенных цитокининов (Сельди-
мирова и др., 2017а). Ход соматического эмбрио-
генеза in vitro в эмбриогенных каллусах пшеницы и
ячменя определялся балансом содержания в них
эндогенных ИУК и АБК (Сельдимирова и др., 2019).

Интересно, что в неэмбриогенных клетках
моркови был обнаружен маркерный метаболит,
идентифицированный как oxIAAsp, образование
которого авторы объясняют необходимостью
устранения избытка эндогенной ИУК (Sasaki et al.,
1994). К сожалению, эти исследования не были
продолжены, судя по доступной литературе.

Каллусы различаются и по биохимическим по-
казателям. Так, детальное исследование морфоген-
ных каллусов гречихи татарской, в сравнении с
неморфогенными, выявило высокую активность
каталазы, низкую активность супероксиддисму-
тазы, низкое содержание перекиси водорода и
продукта перекисного окисления липидов – ма-
лонового диальдегида (Камалова и др., 2009), а
также высокое внутриклеточное содержание вос-
становленной формы глутатиона (Нигматуллина
и др., 2014); кроме того, ингибитор каталазы
3-амино-1,2,4-триазол ингибировал рост морфоген-
ного каллуса и вызывал гибель значительного коли-
чества клеток неморфогенного каллуса этого расте-
ния (Сибгатуллина и др., 2012). В регенерационных
каллусах Mesembryanthemum crystallinum выявлено

повышенное содержание ряда ферментов, глав-
ным образом каталазы и супероксиддисмутазы
(Libik et al., 2005). В эмбриогенных каллусах са-
харного тростника отмечен более низкий уровень
пероксидазы и путресеина, а также большее со-
держание растворимых белков, сахаров и свобод-
ного пролина (Nieves et al., 2003). В эмбриоген-
ных каллусах сахарного тростника выявлено по-
вышенное содержание свободных эндогенных
полиаминов (Silveira et al., 2013), а также глюкозы,
фруктозы, сахарозы и аланина, тогда как аспарагин,
глутамин, лизин представлены в более низких ко-
личествах (Mahmud et al., 2015). В эмбриогенных
каллусах маниоки содержание сахарозы снижает-
ся, хотя содержание фруктозы и глюкозы также
повышено (Ma et al., 2015). В регенерационных
каллусах риса содержание крахмала и растворимо-
го сахара было выше, а содержание воды значи-
тельно ниже, чем в каллусах, не способных к ре-
генерации (Huang, Liu, 2002). По-видимому, био-
химические особенности сформированных
морфогенных и неморфогенных каллусов видо-
специфичны.

Сравнительный протеомный анализ эмбрио-
генных и неэмбриогенных каллусов кукурузы с
использованием двумерного электрофореза и
масс-спектрометрии выявил только в эмбриоген-
ных каллусах белки, связанные с метаболизмом
ряда веществ (сахароза, крахмал, жирные кисло-
ты, фенилпропаноиды), возможно, связанные с
будущей индукцией соматического эмбриогене-
за, в то же время в обоих типах каллусов отмечены
белки, связанные с пролиферацией клеток и ре-
акцией их на стресс (Sun et al., 2013; Liu B. et al.,
2018). Аналогичные данные о различиях протео-
мов эмбриогенных и неэмбриогенных каллусов
получены для Vanilla planifolia (Tan et al., 2013) и
Larix principis-rupprechtii Mayr (Zhao et al., 2015).

В неморфогенных каллусах свеклы установлено
гиперметилирование цитозина в сайт-специфич-
ных мотивах ДНК; для таких каллусов характерен
и более высокий уровень плоидности клеток и ча-
стоты хромосомных аберраций уже на первых
этапах культивирования in vitro (Дубровная, Ти-
щенко, 2003). Нарушение плоидности клеток в
виде анеуплоидии выявлено и в неморфогенных
каллусах гречихи; кроме того, в таких клетках вы-
явлен и самый высокий уровень повреждения
ДНК, в отличие от большей стабильности генома в
клетках морфогенных каллусов (Betekhtin et al., 2017).

В целом, комплексные исследования каллусов
контрастных типов как модельных систем несо-
мненно перспективны для более полного пони-
мания различных аспектов индукции и регуляции
морфогенеза in vitro.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В зависимости от соотношения эндогенных и

экзогенных факторов, в ходе культивирования
in vitro эксплантов возможна реализация морфо-
генетических сценариев значительно более ши-
рокого спектра, чем в природных условиях
in planta. Во многом это обусловлено пластично-
стью (поливариантностью) онтогенеза растений,
способностью их к регенерации, а также надеж-
ностью развития посредством “включения” не-
востребованных in planta программ морфогенеза
(Носов, 1999; Журавлев, Омелько, 2008; Батыги-
на и др., 2010; Медведев, Шарова, 2010; Батыгина,
2014; Батыгина, Осадчий, 2015; Birnbaum, Sanchez
Alvarado, 2008; Plant propagation…, 2008; Batygina,
2011, 2012; Sugimoto et al., 2011; Merks, Guravage,
2013; Xu, Huang, 2014; Gaillochet, Lohmann, 2015;
Ikeuchi et al., 2016, 2018, 2019; Birnbaum, Roudier,
2017; Wihovo et al., 2018; Maury et al., 2019; Paster-
nak, Dudits, 2019).

Один из путей морфогенеза in vitro как прояв-
ление свойств плюрипотентности, дедифферен-
циации, репрограммирования клеток эксплантов –
формирование каллусов. Несмотря на то, что ис-
тория изучения каллусогенеза in vitro насчитывает
более ста лет (Круглова и др., 2018в; Ikeuchi et al.,
2013; Sugiyama, 2015; Feher, 2019), многие вопросы
в этой области исследований остаются дискусси-
онными до настоящего времени. В числе этих во-
просов в контексте данной статьи можно выде-
лить, например, такие.

Результаты некоторых исследований не соот-
ветствуют тому обобщению, что к морфогенным,
органогенным, эмбриогенным, регенерацион-
ным следует относить каллусы плотной конси-
стенции белого цвета, а рыхлые желтые каллусы
расценивать как контрастные им. У ряда расте-
ний при определенных условиях культивирова-
ния in vitro получены морфогенные (Brisibe et al.,
2000; Foilling, Olesen, 2001; Zare et al., 2002), орга-
ногенные (Kumar, Nandi, 2015; Naaz et al., 2019),
эмбриогенные (Bespalhok, Harroti, 1998; Oduor et al.,
2006; Omer et al., 2008; Manivannan et al., 2010; Sun
et al., 2013; Favad et al., 2014; Ma et al., 2015) каллу-
сы рыхлой и даже водянистой (Abd Elaleem et al.,
2015) консистенции, тогда как, например, у кро-
кусов описаны плотные неэмбриогенные каллусы
(Verna et al., 2016). Данные о морфогенетических
потенциях рыхлых каллусов заставляют пересмот-
реть сложившееся представление об их неморфо-
генной природе. Более того, рыхлые морфогенные
каллусы могут использоваться в процессах генети-
ческой трансформации (Gordon-Camm et al.,
2019), а также стать ценным источником клеточ-
ных суспензий и протопластов, также обладаю-
щих регенерационной способностью.

Результаты ряда исследований не соответству-
ют и обобщению о белой окраске морфогенных,

органогенных, эмбриогенных, регенерационных
каллусов и желтой окраске – контрастных им
каллусов. Так, у маниоки получены желтые эм-
бриогенные каллусы (Ма et al., 2015), у Cichorium
intybus – желтые регенерационные каллусы (Dak-
shayini et al., 2016), у Asteracantha longifolia (Kumar,
Nandi, 2015), Lathyrus sativus и L. cicera (Li et al.,
2016) – зеленые органогенные каллусы. У подсол-
нечника, в зависимости от сочетания введенных в
индукционные среды ауксинов, получены жел-
тые, зеленые, коричневые органогенные каллусы
(Abd Elaleem et al., 2015). По-видимому, окраска
полученных каллусов напрямую не связана с
морфогенетической компетентостью/некомпе-
тентностью типов каллуса, а зависит от многих
эндогенных и экзогенных факторов.

К нерешенным однозначно вопросам следует
отнести и трансформацию каллусов контрастных
типов при определенных условиях культивирова-
ния in vitro. Например, каллусы пшеницы, по
морфологическим показателям охарактеризован-
ные как неморфогенные, на свежей индукцион-
ной среде того же состава преобразуются в
морфогенные (Круглова, Сельдимирова, 2018).
Неэмбриогенные каллусы кукурузы через два
пассажа на индукционной среде того же состава
переходили в статус эмбриогенных (Sun et al.,
2013). Трансформация каллусов отмечена и при их
длительном культивировании на индукционной
среде. Так, изначально неморфогенный каллус
Dianthus caryophyllus спустя 8 недель культивиро-
вания на индукционной среде без пассирования
проявлял свойства морфогенности (Arif et al.,
2014). Возможно, длительное культивирование –
это сложный процесс, включающий изменения
модификации генома, экспрессии генов и суб-
клеточную реконструкцию. Как бы то ни было,
трансформации каллусов вносят дополнитель-
ные сложности в понимание процесса каллусоге-
неза in vitro.

В последние годы достигнут значительный
прогресс в выявлении молекулярно-генетических
особенностей формирования каллусов in vitro. У ря-
да растений, главным образом Arabidopsis, иден-
тифицированы гены и транскрипционные фак-
торы, участвующие в образовании каллусов
(Sugimoto et al., 2010; Iwase et al., 2011; He et al.,
2012; Fan et al., 2012; Xu et al., 2012, 2018; Cheng et al.,
2015; Silva et al., 2015; Lee et al., 2017, 2018; Ikeuchi
et al., 2018; Kim et al., 2018; Xu et al., 2018; Li et al.,
2019, а также обзоры: Ikeuchi et al., 2013; Liu et al.,
2014; Liu W. et al., 2018; Shin, Seo, 2018; Feher, 2019;
Gordon-Camm et al., 2019). Это направление ис-
следований должно способствовать решению
дискуссионных вопросов, связанных как с фор-
мированием различных типов каллусов и их
трансформацией, так и с выявлением особенно-
стей каллусогенеза in vitro в целом.
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Cytophysiological Features of Contrast Callus Types in vitro
A. E. Zinatullina*

Ufa Institute of Biology of UFRC RAS, Ufa, Russia
*e-mail: aneta@ufaras.ru

As a result of different explants culture in vitro at the induction medium, calluses of contrast types (morpho-
genic and non-morphogenic, organogenic and non-organogenic, embryogenic and non-embryogenic, re-
generative and non-regenerative) are formed. The article analyzes the literature and own cytophysiological
data on the formation of such calluses from competent pluripotent initial cells/cell groups of explants; the is-
sues of reprogramming, differentiation and dedifferentiation of initial cells are considered. The main atten-
tion is paid to the data on the comparative studies of cytophysiological (histological and hormonal) features
of contrast callus types. The problems associated with the study of contrast callus types, for example, their
transformation under certain culture in vitro conditions are analyzed. The importance of using contrast callus
types as model systems for the study of the most complex biological phenomenon – plant morphogenesis is
emphasized.

Keywords: plant morphogenesis, culture in vitro, formation of calluses, callus types, phytohormones
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