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   Перспективное направление биотехнологических 

исследований экономически важных растений 

состоит в использовании каллусных культур, 

в которых индуцируется такой путь морфогенеза 

in vitro, как органогенез. Один из типов органогенеза 

– геммогенез in vitro, представляющий собой развитие 

сформированных почек, дающих начало побегам.  

Несмотря на то, что это тупиковый путь морфогенеза, 

не приводящий к дальнейшей регенерации растений 

без переноса побегов на питательную среду иного 

состава, необходимо изучить гистологические 

особенности формирования и развития почек 

как морфогенных структур. В каллусах, индуциро-

ванных в культивируемых незрелых зародышах 

пшеницы, гистологическими методами установлено, 

что процесс геммогенеза in vitro берет начало 

от морфогенетических очагов; изучены морфо-

гистологические характеристики формирующихся 

почек, совпадающие с анатомическими показателями 

почек в естественных условиях. 
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   The promising area of biotechnological research of 

economically valuable plants is the use of callus cultures, 

in which such a pathway of morphogenesis in vitro as 

organogenesis is induced. One of the types of 

organogenesis is gemmogenesis in vitro, which consists in 

the development of formed buds that give rise to shoots. 

Despite the fact that this is a dead-end pathway of 

morphogenesis, which does not lead to further 

regeneration of plants without transferring the shoots to a 

nutrient medium of a different composition, it is 

nevertheless important to investigate the histological 

peculiarities of formation and development in calluses the 

buds as morphogenic structures. In calluses obtained from 

immature wheat embryos, histological methods have 

established that the process of gemmogenesis in vitro 

originates from the morphogenetic focus; 

morphohistological characteristics of the developing buds 

were revealed, which coincide with the anatomical 

parameters of the buds in natural conditions. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Морфогенный каллус представляет собой систему гетерогенных клеток, которая 

образуется в итоге пролиферации эпидермальных клеток эксплантов и в условиях культуры 

in vitro развивается по различным путям морфогенеза (Батыгина, 2014; Kruglova et al., 2018b, 

2021).  

Пути морфогенеза in vitro могут привести к регенерации полноценных растений. Такую 

систему регенерации называют “непрямая регенерация растений” (Основы биотехнологии 

растений, 2017; Neves et al., 2021), “регенерация растений in vitro” (Morinaka et al., 2023; Wan 

et al., 2023), “регенерация растений de novo” (Lee et al., 2021, 2022), расценивая ее как одно из 

проявлений биологического феномена пластичности морфогенеза растений, во многом 

обусловленного их прикрепленным образом жизни (Bidabadi, Jain, 2020). 

В ряде обзоров последних лет обобщены данные по особенностям процессов 

морфогенеза в каллусных культурах различных растений (Kruglova et al., 2018а,b; 2021, 2023; 
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Зинатуллина, 2020, 2021; Круглова, 2021, 2024; Ikeuchi et al., 2022; Feher, 2023; Rezaei et al., 

2023; Pasternak, Steinmacher, 2024).  Установлено, в частности, что один из путей 

морфогенеза в данном случае – это “органогенез in vitro, состоящий в формировании органов 

– почек и корней (тип гемморизогенеза in vitro), только почек (тип геммогенеза in vitro), 

только корней (тип ризогенеза in vitro)” (Круглова, 2023, с. 105).  

Перспективное направление изучения органогенеза in vitro в каллусах состоит в 

использовании морфогистологического подхода. Так, на примере зародышевых каллусов 

пшеницы нами с морфогистологических позиций изучены такие типы органогенеза, как 

гемморизогенез in vitro, дающий начало растениям-регенерантам напрямую (Зинатуллина, 

2019), а также ризогенез in vitro, который для получения регенерантов предполагает 

дальнейший перенос органогенных каллусов на питательную среду для формирования 

других органов – почек (Зинатуллина, 2024).    

Целью настоящей статьи явилась морфогистологическая оценка геммогенеза как пути 

формирования и развития почек в зародышевых каллусах пшеницы в условиях in vitro. 

ОБЪЕКТ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Объектом исследования явился сорт яровой мягкой пшеницы Жница, активно 

используемый в биотехнологических программах сотрудников лаборатории физиологии 

растений УИБ УФИЦ РАН. Семена любезно предоставлены автором сорта Е.А. 

Малокостовой (Воронежский НИИ СХ им. В.В. Докучаева РАСХН).  

Донорные растения выращивали в полевых условиях научного стационара Уфимского 

института биологии УФИЦ РАН (Уфимский район) в вегетационный сезон 2023 г. 

Фенологические наблюдения за развитием растений вели по: Круглова, Сельдимирова, 2011. 

В качестве эксплантов использовали незрелые зародыши на 12-15 сут после искусственного 

опыления, что соответствует фенофазе молочной спелости, стадии раннего органогенеза 

(Круглова, 2012). 

Использовали метод эмбриокультуры in vitro яровой мягкой пшеницы (Круглова и др., 

2019б; Зинатуллина, 2023а,в).  Анализировали морфологические характеристики зародышей, 

а также условия культивирования, приводящие к формированию органогенных каллусов и 

почек в них.  

Экспланты размещали на индукционную питательную среду I, составленную по 

прописи Mурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962). Для формирования органогенных 

каллусов в среду вносили следующие гормоны:  ауксин 2,4-Д ((2.0 мг/л) и кинетин (0.2 мг/л). 

Сформированные каллусы далее культивировали на этой же среде I при 16/8-часовом 

фотопериоде до формирования почек (как правило, 35-40 сут). Проводили морфологический 

контроль развития почек.  

Органогенные каллусы вместе с почками переносили на питательную среду II, 

составленную по прописи Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962), и культивировали в 

течение 5-7 сут.  

Для гистологических наблюдений проводили фиксацию каллусов каждые 5 сут от 

начала эксперимента. Постоянные препараты каллусов готовили согласно (Световой 

микроскоп.., 2013), просматривали и фотографировали с применением микроскопа 

проходящего света Axio Imager.A1 light microscope (Carl Zeiss, Jena,Germany), оснащенного 

объективом EC Plan-NEOFLURAL 10×/0.3, фотографировали с использованием цифровой 

камеры AxioCam MRc5 (Carl Zeiss, Jena, Germany). Прижизненную съёмку органогенных 
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каллусов вели примененяя стереомикроскоп Technival 2 (Carl Zeiss, Jena, Germany) и 

цифровую камеру Olympus Camedia C-4000 (Olympus Optical Co., LTD, Japan). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

При культивировании органогенных каллусов на среде I был выявлен такой путь 

морфогенеза in vitro, как геммогенез, заключающийся в формировании и развитии почки 

(лат. gemma). 

Согласно гистологическим данным, будущая почка берет начало от ранее 

заложившегося в каллусе морфогенетического очага – группы меристематических клеток, 

отделенных от остального каллуса. Такой очаг закладывается уже на 5 сут культивирования.  

На 10 сут культивирования in vitro такой морфогенетический очаг значительно 

разрастается. По мере разрастания очага клетки каллуса, окружающие очаг, постепенно 

увеличиваются в размерах, располагаются рыхло, приобретают разнообразную форму, в 

значительной степени вакуолизируются и далее начинают дегенерировать (рис. 1). 

 
Рис. 1. Разрастание сформированного морфогенетического очага в каллусе пшеницы. 

Среда I, 10 сут культивирования in vitro. х250, продольный срез. 

Условные обозначения: МО – меристематические клетки морфогенетического очага, 

К – дегенерирующие клетки каллуса. 

В дальнейшем, к 15 сут культивирования, клетки каллуса подвергаются деструкции и 

практически полностью исчезают, вследствие чего морфогенетический очаг оказывается на 

поверхности каллуса. Под дегенерировавшими клетками каллуса наблюдается формирование 

слоя эпидермиса морфогенетического очага, параллельно поверхности которого 

дифференцируется меристематическая зона (рис. 2). 

 

 

МО 

К 
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Рис. 2. Формирование меристематической зоны в морфогенетическом очаге каллуса пшеницы. 

Среда I, 15 сут культивирования in vitro. х250, продольный срез. 

Условные обозначения: МЗ – меристематическая зона, К – дегенерирующие клетки каллуса. 

Активные деления клеток меристематической зоны морфогенетического очага 

приводят как к нарастанию общей массы каллуса, так и формированию многочисленных 

инвагинаций его поверхности.  

Собственно геммогенез начинается с периклинальных и антиклинальных делений 

субэпидермальных клеток меристематической зоны к 20 сут культивирования. Это приводит 

к образованию примордиев первых листьев (рис. 3а). За счет периклинальных делений 

клетки поставляются в нижние слои апекса побега, где они делятся в различных 

направлениях, обеспечивая рост примордиев в латеральном направлении (рис. 3б).  

 
Рис. 3. Начало формирования почки (примордиев первых листьев) в морфогенетическом очаге 

каллуса пшеницы. Среда I, 20 сут культивирования in vitro: (а) х40, морфологические данные; 

(б) х300, продольный срез. Условные обозначения: АД – антиклинальные деления, ПД – 

периклинальные деления, ПрПл – примордий первого листа. 
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Примордии первых листьев постепенно, к 25 сут культивирования, развиваются в 

первые листья за счет периклинальных делений клеток поверхностных слоев по их 

периферии (рис. 4). 

 
Рис. 4. Формирование в почке примордия первого листа в каллусе пшеницы. Среда I, 25 сут 

культивирования in vitro: (а) х40, морфологические данные; (б) х250, продольный срез. 

Условные обозначения: АП – апекс побега, ПЛ – первый лист. 

Далее, к 30 сут культивирования, закладываются примордии листьев второго порядка 

(рис. 5). 

 
Рис. 5. Развитие почки в каллусе пшеницы. Среда I, 30 сут культивирования in vitro: 

(а) х30, морфологические данные; (б) х250, продольный срез. 

Условные обозначения: АП – апекс побега, К – каллус, Л – лист, Пч – почка. 

По мере развития почек, к 35 сут культивирования (рис. 6а), устанавливается 

гистологическая связь между этими органами и каллусом путем формирования сосудистых 

элементов (рис. 6б). 
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Рис. 6. Развитие почки в каллусе пшеницы. Среда I, 35 сут культивирования in vitro: (а) х20, 

морфологические данные; (б) х150, продольный срез. 

Условные обозначения: АП – апекс побега, Л – лист, Пч – почка, СЭ – сосудистые элементы. 

В ходе дальнейшего развития к 40 сут культивирования из почек формируются побеги 

(рис. 7).  

 
Рис. 7. Формирование побега из почки в каллусе пшеницы. 

Среда I, 40 сут культивирования in vitro.  х15, морфологические данные. 

После переноса каллуса со сформированными побегами на питательную среду II, 

побеги, как и каллус, дегенерируют уже к 5 сут культивирования (рис. 8). На этом 

эксперимент прекращали. 
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Рис. 8. Дегенерация побега и каллуса пшеницы. Среда II, 5 сут культивирования in vitro.  х 

250, поперечный срез. 

Анализ экспериментальных данных позволяет сделать следующие заключения.  

Известно, что одна из основных гистологических характеристик путей и типов 

морфогенеза in vitro состоит в формировании в толще каллусов морфогенетических очагов 

(в другой терминологии: меристемоид, меристематический центр, новая меристема, 

промеристема) – “обособленных от каллусов групп недифференцированных 

меристематических клеток, компетентных к дальнейшему морфогенезу in vitro” (Kruglova et 

al., 2023, p. 542).  

Нами при гистологическом изучении в зародышевых каллусах пшеницы таких типов 

органогенеза in vitro, как гемморизогенез (Зинатуллина, 2019) и ризогенез (Зинатуллина, 

2024), также было показано, что гемморизогенные и ризогенные структуры берут начало от 

ранее образовавшихся в каллусах морфогенетических очагов. Кроме того, выполненные 

нами детальные гистологические исследования зародышевых каллусов в пшеницы 

продемонстрировали, что такие очаги в сформированном виде во всех изученных случаях 

состоят из двух зон клеток: периферической, представленной крупными паренхиматозными 

клетками, и центральной, занимающей основной объем очага и состоящей из мелких 

меристематических клеток без вакуолей  (Зинатуллина, 2023б). 

Полученные данные гистологического анализа геммогенеза как типа органогенеза in 

vitro в зародышевых каллусах пшеницы показали, что геммогенные структуры также берут 

начало от морфогенетического очага. Это соответствует и литературным данным об 

образовании побегов из ранее сформированных в каллусе меристем, представленных 

стволовыми клетками (Long et al., 2022; Nicolas, Laufs, 2022; Круглова, 2023).  

Результаты проведенных экспериментов, а также ранее полученные нами результаты 

(Зинатуллина, 2019, 2023б, 2024), свидетельствуют в пользу того мнения, что 

“морфогенетические очаги следует считать структурной основой высокой 

морфогенетической лабильности каллусов: благодаря разветвленной сосудистой системе в 

каллусе создаются самые разные трофические и гормональные ситуации, и клетки таких 

очагов могут быть индуцированы к прохождению различных путей и типов морфогенеза in 

vitro” (Kruglova et al., 2023, p. 543).  
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В зародышевых каллусах пшеницы нами гистологически показана реализация 

морфогенетического потенциала клеток по пути органогенеза in vitro, по типу геммогенеза. 

Выявленные гистологические особенности формирующихся в каллусах почек 

принципиально совпадают с анатомическими характеристиками почек растений, 

развивающихся в естественных условиях (Шорина, Михалевская, 2000; Круглова, 2019). Это 

лишний раз подтверждает то мнение, что каллусы являются адекватными моделями для 

исследования морфогенеза органов интактных растений (Kruglova et al., 2018a,b, 2021, 2023; 

Bekalu et al., 2023), в частности формирования и развития почек (Круглова и др., 2019а). 

Полученные результаты, состоящие в отсутствии образования из зародышевых 

органогенных каллусов пшеницы растений-регенерантов на среде II, соответствуют 

литературным данным, полученным при разработке биотехнологических протоколов для 

растений различных семейств (Егорова, 2021; Melnyk, 2023; Kulus, Tymoszuk, 2024). В 

целом, полученные морфогистологические данные подтверждают то теоретическое 

обобщение, что геммогенез сам по себе является “тупиковым путем морфогенеза in vitro в 

каллусах, не приводящим к регенерации растений” (Kruglova et al., 2023, p. 544).  
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