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Аннотация 

   Использование каллусных культур in vitro как 

экспериментальных модельных систем позволяет 

приблизиться к пониманию закономерностей и 

особенностей морфогенеза в интактных растениях, 

а также к решению ряда биотехнологических задач. 

В этой связи большой интерес вызывает проблема 

реализации морфогенетического потенциала клеток 

первичных каллусов. Для решения этой проблемы 

важно привлекать гистологические методы, 

предполагающие изучение структуры развивающихся 

тканей, органов и организмов в их взаимодействии и 

взаимосвязях. В обзорной статье дан анализ 

литературных и собственных данных, посвященных 

изучению гистологических особенностей индукции 

формирования и развития первичных каллусов in vitro. 

Особое внимание уделено таким свойствам клеток, как 

тотипотентность, плюрипотентность и стволовость. 

Анализируется формирование в каллусах 

морфогенетических очагов как обязательной стадии 

всех будущих путей морфогенеза. Высказано мнение, 

что гистологические (структурные) исследования 

следует рассматривать как методологическую основу 

изучения различных морфогенетических сценариев 

in vitro в первичных каллусных культурах 

хозяйственно ценных растений в целях оптимизации 

биотехнологических исследований. 
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Abstract 

   The use of callus cultures in vitro as experimental 

model systems allows us to get closer to understanding 

the patterns and features of morphogenesis in intact 

plants, as well as to solving a number of biotechnological 

tasks. In this regard, the problem of realizing the 

morphogenetic potential of primary callus cells is of great 

interest. To solve this problem, it is important to use the 

histological methods, which involve studying the 

structure of developing tissues, organs and organisms in 

their interaction and interrelationships. The analysis of 

literature and proprietary data on the study of histological 

features of the induction of formation and development of 

primary calluses in vitro is given. Special attention is paid 

to such properties of cells as totipotency, pluripotency and 

stemness. The formation of morphogenetic foci in 

calluses is analyzed as the obligatory stage of all future 

pathways of morphogenesis. The opinion is expressed that 

histological (structural) studies should be considered as a 

methodological basis for studying various morphogenetic 

scenarios in vitro in primary callus cultures of 

economically valuable plants in order to optimize 

biotechnological research. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Современный биотехнологический метод культуры in vitro клеток, тканей и органов 

растений играет важную роль как в создании новых сортов с ценными свойствами, так и 

в улучшении агрономических характеристик уже существующих сортов [Круглова 2019; 

Altman 2019; Егорова 2021; Зинатуллина 2023б; Loyola-Vargas, Ochoa-Alejo 2024; Pathirana, 
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Carimi 2024].  Кроме того, этот «метод позволяет приблизиться к пониманию 

закономерностей и особенностей развития интактных растений в модельных условиях, 

контролируемых экспериментатором» [Носов 1999]. Основанием для использования таких 

моделей служит «базовая роль клеток в различных процессах морфогенеза (темпы 

и ориентация клеточных делений, рост, дифференциация и самоорганизация клеточных 

систем)» (по [Kruglova, Zinatullina 2024]), а также «универсальность путей морфогенеза 

при различных системах размножения растений, проявляющаяся в сходстве основных 

морфогенетических событий в растениях in vivo и in vitro» [Батыгина 2014].  

Перспективными модельными экспериментальными системами в этой области 

исследований являются каллусные культуры in vitro [Круглова и др. 2019].  

«Первые работы, посвященные получению каллуса in vitro из изолированных 

сегментов мезофилла листа некоторых растений, опубликованы в начале XX в.» 

(по [Sugiyama 2015]). К настоящему времени известно значительное количество 

экспериментальных работ, посвященных изучению как формирования каллусов, так и 

событий морфогенеза in vitro в них, ведущих к формированию полноценных регенерантов 

хозяйственно ценных растений [Kruglova et al. 2018, 2021; Ghiorghiță 2019; Twaij et al. 2020; 

Егорова 2021; Haris et al. 2025]. Особенно большой успех достигнут в выявлении 

молекулярных аспектов этих процессов, в частности участия ряда специфических генных 

систем [Kadri et al. 2021; Suo et al. 2021; Wan et al. 2023]. В то же время далека 

от окончательного решения проблема реализации морфогенетического потенциала клеток 

каллуса в условиях in vitro в целях различных биотехнологий. На наш взгляд, для решения 

этой проблемы важно привлекать гистологический подход, предполагающий изучение 

структуры развивающихся тканей, органов и организмов в взаимодействии и взаимосвязях.  

Актуальность использования гистологических методов демонстрируется уже 

в определении термина «каллус». F. Skoog, C. Miller в классических исследованиях 

по культивированию in vitro тканей растений назвали каллусом «неорганизованно растущую 

ткань, представленную массой дедифференцированных клеток» (по [Melnyk 2023]). 

Каллусом предложено называть «интегрированную систему тканей, возникшую в результате 

неорганизованной пролиферации дедифференцированных клеток» [Ikeuchi et al. 2022], 

«массу недифференцированных клеток, обладающих способностью разрастаться в целое 

растение» [Ali et al. 2022].  На основании разработок Т.Б. Батыгиной [2014] в своих 

исследованиях [Kruglova et al. 2018, 2021; Kruglova, Zinatullina 2024] мы придерживаемся 

следующих положений: «каллус – интегрированная система, образующаяся как экзогенно 

(в результате пролиферации поверхностных клеток различных тканей растительного 

организма), так и эндогенно (в глубине этих тканей); изначально каллус состоит 

из однородных клеток, постепенно преобразующихся в систему групп гетерогенных клеток 

с морфогенетическими потенциями, которые реализуются различными путями 

морфогенеза».  

Предприняты попытки разработать периодизацию формирования каллусов и их 

развития in vitro. В этом интегрированном процессе выделяют «две основные стадии: (1) 

формирование первичных каллусов (каллусообразование) на индукционной среде in vitro; (2) 

развитие групп клеток каллусов по различным путям морфогенеза (морфогенез в каллусах) 

на регенерационной среде in vitro» [Kruglova et al. 2023]. 

Цель данного обзора, являющегося продолжением публикаций авторов по различным 

аспектам каллусообразования и каллусогенеза растений in vitro, состоит в анализе 
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литературных и собственных данных, посвященных гистологическим особенностям 

формирования первичных каллусов. 

ГИСТОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ КАЛЛУСОВ IN VITRO 

Способность к формированию каллусов in vitro из различных вегетативных, 

генеративных и эмбриональных органов растений, вступающих в качестве эксплантов, 

к настоящему времени экспериментально выявлена у представителей многих семейств.  

Как свидетельствуют многочисленные экспериментальные данные, успех 

в формировании каллусов in vitro определяется комплексом взаимосвязанных эндогенных 

и экзогенных факторов, главным образом это «оптимальный баланс эндогенных (в экспланте 

в момент индукции) и экзогенных (в составе индукционной питательной среды) 

фитогормонов, а также генотип и физиологический статус экспланта в момент инокуляции 

на питательную среду» [Kruglova et al. 2018, 2021; Егорова 2021; Круглова 2022; Pasternak, 

Steinmacher 2024]. 

С гистологических позиций основным эндогенным фактором следует считать 

«наличие в тканях эксплантов морфогенетически компетентных меристематических клеток 

(возможно, стволовых), которые можно назвать инициальными клетками каллусов» 

[Kruglova, Zinatullina 2024; Kruglova et al. 2025]. Такие клетки эксплантов должны 

характеризоваться в том числе «особым состоянием хроматина, ассоциированным 

с программами экспрессии соответствующих генов» (по [Liu et al. 2023]), однако этот вопрос 

не решен к настоящему времени.  

Согласно многочисленным исследованиям, «экзогенные факторы (главным образом, 

воздействие гормонов индукционной среды) служат индукторами репрограммирования 

таргетных клеток эксплантов направлении каллусообразования in vitro» [Ikeuchi et al. 2022; 

Feher 2023; Kruglova et al. 2024а]. Поставлен принципиальный вопрос: «инициальные клетки 

уже обладают компетентностью к формированию каллусов в условиях in vivo или именно 

условия культивирования in vitro индуцируют их репрограммирование с приобретением 

компетентности?» [Kruglova, Zinatullina 2024]. Этот вопрос также пока относится 

к дискуссионным.   

В целом, проблема гистологического статуса эксплантов, клетки которых способны 

к формированию каллусов, изучена недостаточно. Одно из направлений исследований в этой 

области состоит в применении концепций тотипотентности и плюрипотентности клеток. 

G. Haberlandt (1902 г.) предложил концепцию «тотипотентности растительной клетки 

как способности формировать новый организм» (по [Kutschera, Ray 2022]). Позднее рядом 

исследователей была предложена концепция «плюрипотентности растительной клетки 

как способности формировать новый орган» (по [Müller-Xing, Xing 2022]). Однако, хотя эти 

концепции являются базовыми при изучении многих аспектов морфогенеза растений, 

высказано мнение, что «феномены тотипотентности и плюрипотентности являются 

частными случаями более основополагающего феномена стволовости как способности 

недифференцированных клеток к самообновлению и продуцированию дифференцированных 

клеток» [Kruglova, Zinatullina 2024]. Такое мнение основано на представленных в литературе 

сравнительно немногочисленных данных, согласно которым «в каллусах при идентичном 

составе питательной среды выявлено одновременное формирование и развитие двух типов 

морфогенных структур – почек (как проявление свойства плюрипотентности клетки) 

и соматических зародышей (как проявление свойства тотипотентности клетки)» (подробнее 
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см [Круглова 2024; Kruglova et al. 2024b]). В целом, данный вопрос также следует отнести 

к дискуссионным. 

ГИСТОЛОГИЧЕСКИЙ СТАТУС ПЕРВИЧНЫХ МОРФОГЕННЫХ КАЛЛУСОВ  

При определенных адекватных условиях in vitro клетки эксплантов дают начало 

первичным каллусам [Егорова 2021; Kruglova et al. 2024a,b]. Морфологические показатели 

каллусов, появившихся на поверхности различных эксплантов и способных к морфогенезу 

при дальнейшем культивировании in vitro, достаточно сходны у многих растений: 

это «компактные узловатые плотные структуры, обычно светлоокрашенные» [Зинатуллина 

2020]. Эти наблюдения подтверждаются, например, данными по морфологии первичных 

каллусов пшеницы зародышевого происхождения (рис., 1). Сканирование поверхности 

первичных каллусов ряда злаков подтвердило их узловатую бугорчатую форму [Mohd Din 

et al. 2016; Seldimirova et al. 2016].  

Рисунок. Первичные зародышевые каллусы пшеницы по морфологическим (1) и 

гистологическим (2, 3) показателям. Условные обозначения: МТ – меристематическая ткань, 

РТ – паренхиматозная ткань. Масштаб: 1 – 1 мм, 2 – 100 мкм, 3 – 50 мкм. 

По: Kruglova et al. 2023. 

Согласно гистологическим данным, например, первичный каллус, полученный 

из зародыша пшеницы (рис., 2), на самых начальных этапах развития представлен «системой 

меристематических клеток сходных размеров» [Kruglova et al. 2023]. Однако такие 

гистологические показатели соответствуют не всем подобным каллусам. Так, каллусы, 

берущие начало от латеральных корневых примордиев [Sugimoto et al. 2011] и почек 

[Kruglova et al. 2024b] ряда растений, уже изначально гетерогенны. Высказано мнение, 

что «гистологический статус первичного каллуса может различаться в зависимости 

от природы экспланта и условий культивирования in vitro» [Kruglova, Zinatullina 2024]. 

Каллусы интенсивно наращивают свою массу путем многократных митотических 

делений составляющих их клеток. Далее наблюдается постепенное становление как 

гетерогенности клеток по форме, размерам и строению, так и гистологической зональности 

каллусов.  

В толще каллусов (реже на поверхности) формируются морфогенетические очаги 

[Ijaz, et al. 2019; Lopez-Ruiz et al. 2019; Ibanez et al. 2020; Feher 2023]. Гистологическими 

методами выявлено, что такой очаг представлен двумя зонами клеток. Например, 

в зародышевом каллусе пшеницы «это центральная зона плотно расположенных клеток 

меристематической ткани и периферическая зона рыхло расположенных клеток 

паренхиматозной ткани, утративших меристематическую активность» (рис., 3) [Kruglova 

et al. 2023].  

Наличие морфогенетических очагов подтверждено применением «комплексного 

морфолого-гистологического подхода, позволяющего сопоставить пространственные 
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характеристики каллусов, выявленные путем электронного сканирования поверхности, 

с их гистологическим статусом» [Seldimirova et al. 2016]. В этой работе показано, 

что «появившиеся на поверхности пыльников каллусы пшеницы, по данным сканирующей 

электронной микроскопии представляющие собой комплексы однородных плотно 

расположенных мелких клеток полусферической формы, согласно светооптическим данным 

характеризуются наличием участков меристематических клеток (центральная зона 

морфогенетического очага) и участков вакуолизированных клеток паренхиматозной 

природы (периферическая зона морфогенетического очага)». 

Формирование морфогенетического очага считается «обязательным 

гистологическим показателем первичного каллуса, поскольку все будущие пути 

морфогенеза in vitro так или иначе связаны с центральной меристематической зоной такого 

очага» [Зинатуллина 2023а; Kruglova et al. 2023]. Один из решающих гистологических 

факторов в данном случае – специализированные межклеточные взаимодействия 

меристематических клеток, плотно расположенных в центральной зоне. Такие тесные 

межклеточные контакты необходимы и для функционирования клеток, и для координации их 

деятельности в центральной зоне очага. Высказано мнение [Круглова 2021], что «будущий 

путь морфогенеза зависит от того, сможет ли группа клеток, используя симпластные 

взаимодействия, установить и поддерживать координированное поведение в качестве 

интегрированной единицы». Действительно, тесные межклеточные симпластные 

взаимодействия посредством плазмодесм в центральной меристематической зоне 

морфогенетического очага отличаются от таковых в окружающей паренхиматозной 

периферической зоне, где плазмодесмы сильно редуцированы. «Симпластный транспорт 

обеспечивает надежный обмен клеток центральной зоны морфогенетического очага 

гормонами и питательными веществами, что позволяет рассматривать такую зону 

как интегрированную структуру» [Kruglova, Zinatullina 2024].  

В литературе представлены публикации, посвященные гистологическому сходству 

строения меристем первичных каллусов in vitro и примордиев корней растений in vivo. 

Например, у Arabidopsis thaliana структура каллусной ткани, полученной на индукционной 

среде in vitro, «аналогична структуре апикальной меристемы корня этого растения» [Zhai, Hu 

2021]. Интересно, что у Arabidopsis thaliana выявлено и «сходство молекулярных 

механизмов формирования каллуса in vitro и регенерации в нем корня de novo, в частности, 

участия гена WOX11 в обоих процессах» [Wan et al. 2023]. 

Сходство гистологических показателей первичных каллусов и примордия корня 

заставляет обратиться к функциям так называемого покоящегося центра апикальной 

меристемы корня. Известно, что «покоящийся центр, состоящий из пула редко делящихся 

клеток, совместно с часто делящимися окружающими клетками инициалей формирует нишу 

стволовых клеток; инициали дают начало тканям корня» [Dubrovsky, Vissenberg 2021]. 

В экспериментах с использованием чувствительных к ауксину репортеров или прямого 

измерения эндогенного ауксина выявлена «ключевая роль ауксина в активизации 

покоящегося центра; немаловажное значение имеют и другие гормоны, особенно 

цитокинины, контролирующие транспорт ауксина и клеточные деления в покоящемся 

центре» [Yamoune et al. 2021]. Предположено, что и «в первичном каллусе происходит 

активация части меристематических клеток (возможно, стволовых) морфогенетических 

очагов под действием эндогенных ауксинов и цитокининов» [Kruglova, Zinatullina 2024]. 

Такое предположение подтверждается, например, сопоставлением данных гистологического 

анализа первичных каллусов Lavandula angustifolia с результатами их 
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иммуногистохимического исследования. Установлено, что «эндогенные ауксины и 

цитокинины локализуются в меристематических клетках активно развивающихся 

морфогенетических очагов каллусов» [Kruglova et al. 2024a].   

В целом, в первичных каллусах на начальных этапах культивирования на 

индукционной среде in vitro «создаются гистологические предпосылки для будущей 

реализации на регенерационной среде in vitro таких путей морфогенеза, органогенез 

и соматический эмбриогенез» [Kruglova et al. 2018, 2023; Круглова 2024]. Важно 

подчеркнуть, что эти экспериментальные данные тесно связаны с разработкой 

рассмотренных выше концепций тотипотентности и плюрипотентности клеток 

применительно к каллусным культурам in vitro [Zhai, Xu 2021; Müller-Xing, Xing 2022; 

Круглова 2023; Kruglova, Zinatullina 2024]. В частности, выявлены ультраструктурные 

различия между тотипотентной и плюрипотентной клетками каллусов: «если тотипотентные 

клетки характеризовались отложением каллозы в клеточной стенке, что обеспечивало их 

изолирование от соседних клеток, то развитая система плазмодесм плюрипотентных клеток, 

напротив, приводила к тесному взаимодействию соседствующих клеток с созданием 

своеобразных ниш» [Rocha et al. 2018]. 

В оптимальных условиях культивирования каллусов пути морфогенеза in vitro 

приводят к формированию полноценных регенерантов [Егорова 2021; Zhao et al. 2021; 

Зинатуллина 2023а, 2024а,б; Song et al. 2023; Kruglova et al. 2025]. Таким образом, 

формирование первичного морфогенного каллуса следует расценивать как один из важных 

этапов биотехнологии получения регенерантов хозяйственно ценных растений. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Каллусообразование, каллусогенез и пути морфогенеза in vitro в каллусах на примере 

различных растений изучаются в течение достаточно длительного времени. В этой области 

исследований накоплен обширный эмпирический материал, сделаны важные теоретические 

обобщения.  

Каллусы, культивируемые в строго контролируемых условиях, расцениваются как 

перспективные модельные экспериментальные системы для оценки различных 

взаимодействующих морфогенетических процессов и механизмов их регуляции в интактных 

растениях. Основанием для использования каллусных моделей служат «как свойства их 

клеток (тотипотентность и плюрипотентность), так и основные морфогенетические события, 

происходящие в каллусах in vitro (дифференциация/дедифференциация клеток, 

репрограммирование их развития).  

Однако важнейшая проблема реализации морфогенетического потенциала клеток 

каллуса in vitro далека от окончательного решения. Для решения этой проблемы необходимо 

привлекать гистологический анализ, предполагающий изучение структуры развивающихся 

тканей, органов и организмов в их взаимодействии и взаимосвязях. Гистологические 

(структурные) исследования могут послужить методологической основой для изучения как 

формирования каллусов (индукционная среда in vitro), так и исследования реализации 

различных морфогенетических сценариев при развитии групп клеток каллусов 

(регенерационная среда in vitro). Полученные данные могут способствовать оптимизации 

биотехнологических приемов массового получения и тиражирования полноценных 

регенерантов хозяйственно ценных растений.  
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