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   В обзорной статье дан анализ литературных и 

собственных работ, посвященных изучению феномена 

двух путей морфогенеза в одном каллусе в условиях 

культуры in vitro, а именно путей органогенеза и 

соматического эмбриогенеза. Особое внимание 

обращается на вопросы реализации морфогенетиче-

ского потенциала клеток каллуса за счет их свойства 

плюрипотентности (при органогенезе in vitro) и 

тотипотентности (при соматическом эмбриогенезе 

in vitro). Анализируются представленные в литературе 

концепции, которые можно применить в данной 

области исследований. Обсуждается перспективность 

использования этого феномена в биотехнологических 

разработках, связанных с целевым получением 

регенерантов хозяйственно ценных растений. 
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   The review article analyzes the literature and own data 

devoted to study of the phenomenon of two pathways of 

morphogenesis in one callus in in vitro culture conditions, 

namely the pathways of organogenesis and somatic 

embryogenesis. Particular attention is paid to the issues of 

realization of the morphogenic potency of callus cells due 

to the pluripotency property (during organogenesis 

in vitro) and totipotency property (during somatic 

embryogenesis in vitro). The concepts presented 

in the literature that can be applied in this field of research 

are analyzed. The prospects of using this phenomenon 

in biotechnological developments related to the targeted 

production of regenerants of economically valuable plants 

are discussed. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Использование морфогенных каллусных культур in vitro зарекомендовало себя как 

один из надежных биотехнологических способов получения регенерантов хозяйственно 

ценных растений из различных семейств.  В современной литературе представлено 

значительное количество экспериментальных работ, посвященных изучению образования 

каллусов и путей морфогенеза in vitro в них, в том числе приводящих к образованию 

регенерантов [обзоры и монографии (Altman, 2019; Ghiorghiță, 2019; Twaij et al., 2020; 

Егорова, 2021)]. Отдельно следует выделить исследования цитофизиологических (обзоры 

[Shin, Seo, 2018; Kruglova et al., 2021, 2023; Shin et al., 2022]) и молекулярно-генетических 

(обзоры [Gordon-Kamm et al., 2019; Ikeuchi et al., 2022; Wan et al., 2023]) особенностей 

морфогенеза в каллусных культурах in vitro. 

Большое внимание вопросам каллусогенеза in vitro и морфогенеза в каллусах уделяют 

сотрудники лаборатории физиологии растений УИБ УФИЦ РАН. Так, на примере 

перспективных сортов и линий яровой мягкой пшеницы изучены особенности формирования 

морфогенных каллусов из различных эксплантов, а также процессы каллусогенеза и путей 

морфогенеза in vitro на индукционной и регенерационной средах [Seldimirova et al., 2016, 
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2019; Основы биотехнологии .., 2017; Круглова, 2019а, 2022а,б; Круглова и др., 2019а]; дана 

лабораторная и полевая оценка регенерантов каллусного происхождения [Зинатуллина, 

Никонов, 2021; Зинатуллина, 2019, 2022]; сделаны теоретические обобщения [Kruglova et al., 

2018a.b, 2021, 2023; Круглова и др., 2019б, 2021; Зинатуллина, 2020а,б, 2021, 2023]. 

Полученные данные и их анализ позволяют включиться в дискуссию об индуцировании 

различных путей морфогенеза в каллусах in vitro. 

В каллусах пшеницы, полученных из различных эксплантов, выявлены такие пути 

морфогенеза in vitro, как органогенез и соматический эмбриогенез [Сельдимирова, Круглова, 

2015; Seldimirova et al., 2019; Круглова, 2021]. Эти результаты совпадают с результатами 

аналогичных исследований других растений (обзоры и монографии [Kruglova et al., 2018b; 

Feher, 2019; Bidabadi, Jain, 2020; Shin et al., 2020; Егорова, 2021; Lee et al., 2022]).  Принято 

считать, что каждый из путей морфогенеза in vitro в каллусах индуцируется альтернативно. 

В то же время у ряда растений экспериментально выявлен интересный феномен 

одновременного индуцирования в одном каллусе сразу двух путей морфогенеза in vitro – и 

органогенеза, и соматического эмбриогенеза. Те факты, что такой феномен выявлен, а в 

некоторых случаях гистологически подтвержден, у представителей различных семейств при 

различных условиях культивирования каллусов in vitro, свидетельствуют о достаточной его 

распространенности. В то же время исследователи, как правило, сообщают об этом феномене 

как эмпирическом событии, без его анализа.   

Цель данной обзорной статьи – проанализировать литературные и собственные данные 

по экспериментальному индуцированию различных путей морфогенеза in vitro в одном 

каллусе, а также дать оценку возможных механизмов этого феномена.  

МОРФОГЕНЕТИЧЕСКАЯ КОМПЕТЕНТНОСТЬ КЛЕТОК И ПУТИ МОРФОГЕНЕЗА 

IN VITRO В КАЛЛУСАХ 

Современными исследованиями установлено, что соматическая клетка, в том числе 

каллусная, в силу свойства морфогенетической компетентности, при определенных условиях 

(главным образом, под действием стрессов) может дать начало органу/организму 

различными путями морфогенеза без оплодотворения (в отличие от зиготы).  

Высказано мнение, что морфогенетическая компетентность соматических клеток 

обусловлена их способностью к репрограммированию [Su et al., 2021]. Разработаны 

различные концепции, объясняющие компетентность репрограммированных соматических 

клеток к дальнейшему морфогенезу в адекватных условиях: концепция тотипотентности 

клеток как способности формировать новый организм (подробнее [Батыгина, 2014; Feher, 

2019; Su et al., 2021; Kruglova et al., 2023]), концепция плюрипотентности клеток 

как способности формировать новый орган (подробнее [Батыгина, 2014; Bidabadi, Jain, 2020; 

Xu, Hu, 2020; Zhai, Xu, 2021; Круглова, 2023; Kruglova et al., 2023]). Свойства 

плюрипотентности и тотипотентности клеток предложено расценивать на основе более 

общей концепции стволовых клеток растений [Батыгина, 2014; Круглова, 2023].  

В контексте данной статьи интерес вызывают свойства плюрипотентности 

и тотипотентности, которые проявляются репрограммированными каллусными клетками 

в адекватных условиях in vitro.   

В культивируемых каллусах различного происхождения, полученных из различных 

вегетативных, генеративных, эмбриональных органов растений, выявлены следующие 

альтернативные пути морфогенеза in vitro: органогенез по различным типам (тип 

геммогенеза, или каулогенеза, состоящий в формировании и развитии почки и/или побега; 
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тип ризогенеза, состоящий в формировании и развитии корня; тип гемморизогенеза, 

состоящий в формировании и развитии гемморизогенной структуры, объединяющей в своем 

составе почку и корень) как проявление свойства плюрипотентности каллусных клеток, 

а также  соматический эмбриогенез, или эмбриоидогенез, состоящий в формировании 

и развитии соматического зародыша, или эмбриоида, как проявление свойства 

тотипотентности каллусных клеток (обзор [Kruglova et al., 2023]).  

Общепринятым является то мнение, что индуцирование альтернативного пути 

морфогенеза in vitro в каллусах определяется балансом между концентрацией вводимых 

в культуральную среду экзогенных гормонов и содержанием эндогенных гормонов 

в каллусах на той или иной стадии их развития, как правило, зависимым 

от продолжительности культивирования (обзоры [Сельдимирова, Круглова, 2015; Shin, Seo, 

2018; Raspor et al., 2021; Круглова, 2022а; Lee et al., 2022; Shin et al., 2022]). В то же время 

не следует исключать и соответствующее состояние хроматина компетентных к морфогенезу 

клеток каллусов, а также индуцированную условиями культивирования (эпи)генетическую 

изменчивость каллусных клеток (по [Ikeuchi et al., 2022; Круглова, 2023]).  

Для получения в каллусных культурах in vitro регенерантов различных хозяйственно 

ценных растений разработаны биотехнологические способы экспериментального 

индуцирования альтернативных путей морфогенеза, в зависимости от поставленной цели. 

Так, регенерация путем соматического эмбриогенеза in vitro с большей вероятностью 

обеспечивает генетическую стабильность получаемых регенерантов, а биполярная природа 

зародышей дает возможность избежать отдельного этапа корнеобразования. Для получения 

же сомаклональных вариантов предпочтительно использовать каллусы, в которых выявлен 

путь органогенеза in vitro, как правило, приводящий к генетическим изменениям 

регенерантов ([Егорова, 2021; Круглова и др., 2024] и др.).  

Важно подчеркнуть, что выявлены и гистологические характеристики путей 

морфогенеза in vitro в каллусах (обзор [Kruglova et al., 2023]), подтверждающие общий 

характер событий во время морфогенеза растений как в условиях in vitro, так и в природных 

условиях in planta. Так, начальные стадии органогенеза в каллусах в значительной мере 

связаны с формированием новых меристем или преобразованием уже существовавших 

в каллусе эпидермальной, субэпидермальной меристем [Seldimirova et al., 2016; Gordon-

Kamm et al., 2019]. Действительно, в растениях в условиях in planta многие процессы 

начального морфогенеза (закладка листовых примордиев и др.) также происходит 

в меристемах, а именно в периферической зоне апикальной меристемы, функционально 

отграниченной от центральной зоны меристемы ожидания [Wang et al., 2021]. Важными, 

на наш взгляд, являются данные об участии дифференцированных поверхностных клеток 

некоторых органов в прямой регенерации растений in vitro, без формирования каллуса 

[Morinaka et al., 2022]. Все эти наблюдения лишний раз свидетельствуют в пользу 

справедливости положения об универсальности морфогенеза при различных системах 

размножения и репродукции растений [Батыгина, 2014; Gaarslev et al., 2019].  

РАЗЛИЧНЫЕ ПУТИ МОРФОГЕНЕЗА IN VITRO В ОДНОМ КАЛЛУСЕ 

В литературе представлены данные немногочисленных исследований, согласно 

которым в каллусах при одних и тех же условиях (главным образом, идентичных 

по гормональному составу питательной среды) выявляются два альтернативных пути 

морфогенеза in vitro – органогенез/соматический эмбриогенез по принципу «или/или». Иначе 
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говоря, клетки одного и того же каллуса проявляют свойства или плюрипотентности, или 

тотипотентности в одних и тех же условиях. Так, формирование или побегов, или 

соматических зародышей на среде одного состава морфологически описано в каллусах 

Valeriana edulis ssp. procera [Castillo et al., 2000], Camellia nitidissima Chi. [Lu et al., 2013], 

Metabriggsia ovalifolia W. T. Wang [Ouyang et al., 2016], Clematis sp. [Mitrofanova et al., 2021].  

Однако гораздо более интересными, на наш взгляд, являются случаи одновременного 

выявления в одних и тех же каллусах при одних и тех же условиях сразу двух 

альтернативных путей морфогенеза in vitro – органогенеза/соматического эмбриогенеза 

по принципу «и/и». Такого рода сведения приведены для каллусов Panax ginseng 

[Gorpenchenko et al., 2006], Pogonatherum paniceum [Wang et al., 2008], Scaevola sericea [Liang 

et al., 2020], Stipagrostis pennata (Trin.) De Winter [Asadi-Aghbolaghi et al., 2021], а также 

выявлены нами в каллусах Lavandula angustifolia Mill. [Круглова и др., 2024]. Отметим, что, 

за редким исключением (например, [Круглова и др., 2024]), исследователи не сопровождают 

представленные морфологические сведения данными, гистологически подтверждающими 

образование органов и соматических зародышей, особенно в динамике их развития. 

Таким образом, клетки одного и того же каллуса могут проявить свойства и 

плюрипотентности, и тотипотентности в одних и тех же условиях in vitro. Мы полагаем, 

что положительную роль в выявлении клеточных и тканевых механизмов такого феномена 

могут сыграть концепция позиционной информации [Wolpert, 2016], предложенная 

для оценки пространственно-временной организации морфогенеза в системе целостного 

организма, и тесно связанная с ней концепция таргетных клеток [Osborne, McManus, 2009], 

своим индивидуальным позиционным расположением через специфические белковые 

маркеры детерминированных распознавать специфический эндогенный или экзогенный 

сигнал к формированию органа или организма.  

Эти концепции расценивается исследователями неоднозначно. Одни авторы активно 

применяют их при анализе различных аспектов развития растений [Lopez-Ruiz et al., 2019; 

Iida et al., 2019; Subban et al., 2021], другие авторы оценивают их как формальные, 

редукционно-механистические [Jaeger et al., 2008]. Такие оценки следует отнести 

к дискуссионным. Однако несомненна, на наш взгляд, положительная роль данных концеп-

ций в понимании пространственно-временной организации морфогенеза in vitro в каллусах. 

В частности, применение этой концепции может способствовать решению вопросов, 

из каких именно клеток/групп клеток, в каком месте и в какой конкретно форме (орган или 

соматический зародыш) образуется та или иная новая структура в системе целостного каллу-

са. Иными словами, индуцирование двух путей морфогенеза in vitro в данном случае 

определяется позиционным расположением в каллусе инициальных таргетных клеток/групп 

таргетных клеток, компетентных к формированию органа (проявление свойства 

плюрипотентности) или соматического зародыша (проявление свойства тотипотентности).  

Большой интерес в контексте нашего обзора вызывает и концепция стволовых клеток 

растений, в разработке которой принимают участие многие исследователи в течение 

последних десятилетий (подробнее [Kutschera, Ray, 2022]). Несмотря на различие мнений, 

в целом стволовыми принято считать недифференцированные клетки многоклеточных 

организмов, способные делиться, самообновляться и дифференцироваться; у растений такие 

клетки в условиях in planta находятся в специализированных тканях – меристемах 

(по [Додуева и др., 2016]). Как полагает Т.Б. Батыгина [2014], к стволовым следует отнести и 

морфогенетически компетентные клетки каллусов, проявляющие свойства 

плюрипотентности и тотипотентности в адекватных условиях in vitro. Иначе говоря, тот 
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факт, что клетки каллуса компетентны к дальнейшим путям морфогенеза в адекватных 

условиях культивирования in vitro, даёт основание рассматривать такие клетки как 

стволовые. С этим мнением нельзя не согласиться.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Пути морфогенеза in vitro в каллусах на примере различных растений изучаются 

в течение достаточно длительного времени. Для ряда растений получены экспериментальные 

данные о том, что в одних и тех же каллусах при одних и тех же условиях in vitro возможна 

одновременная реализация сразу двух путей морфогенеза – органогенез (как проявление 

свойства плюрипотентности клеток) и соматический эмбриогенез (как проявление свойства 

тотипотентности клеток). Такие данные вызывают значительный теоретический интерес 

с позиции биологии развития растений в экспериментальных условиях культуры in vitro. 

В то же время эти данные имеют и прикладное значение при биотехнологических 

разработках получения полноценных регенерантов хозяйственно ценных растений.     

Работа выполнена по теме № 123020800002-2 в рамках государственного задания 

Министерства науки и высшего образования РФ № 075-01134-23-00. 
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