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Аннотация 
Морфогенез в каллусных культурах in vitro 

вызывает большой интерес с позиций исследования 
биологии развития интактных растений, а также 
применения полученных данных в оптимизации 
биотехнологических протоколов получения полно-
ценных регенерантов хозяйственно ценных растений. 
К реализации регенерационного потенциала компе-
тентных клеток/групп клеток каллуса приводят такие 
пути морфогенеза in vitro, как органогенез и сомати-
ческий эмбриогенез. При исследовании этих путей 
важно привлекать гистологический подход, 
предполагающий изучение структуры развивающихся 
органов и организмов в их взаимодействии и 
взаимосвязях. В обзорной статье дан анализ 
литературных и собственных данных, посвященных 
изучению гистологических особенностей морфо-
генеза в каллусах in vitro. Высказано мнение, что 
именно структурные характеристики являются 
основной методологической базой при оценке 
реализации морфогенетических сценариев 
в каллусах in vitro в биотехнологических целях. 
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Abstract  
Morphogenesis in callus cultures in vitro is of great 

interest from the standpoint of studying the 
developmental biology of the intact plants, as well 
as the application of the data obtained in optimizing 
biotechnological protocols for obtaining full-fledged 
regenerants of economically valuable plants. In vitro 
morphogenesis pathways such as organogenesis and 
somatic embryogenesis lead to the realization 
of the regenerative potential of competent cells/groups 
of callus cells. During studying these pathways, it is 
important to use the histological approach, which 
involves studying the structure of developing organs 
and organisms in their interaction and 
interrelationships. The review article provides 
an analysis of literature and proprietary data on the 
study of histological features of morphogenesis 
in calluses in vitro. It is suggested that structural 
characteristics are the main methodological basis 
for assessing the implementation of morphogenetic 
scenarios in calluses in vitro for biotechnological 
purposes.  
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ВВЕДЕНИЕ 

Перспективными экспериментальными системами в области исследований хозяйственно ценных 
растений в биотехнологических целях являются культивируемые in vitro морфогенные каллусы. 

Предложено несколько определений каллуса, принципиально не противоречащих друг другу: 
это интегрированная система, образующаяся как экзогенно (в результате пролиферации 
поверхностных клеток различных тканей растительного организма), так и эндогенно (в глубине этих 
тканей), изначально состоящая из однородных клеток, постепенно преобразующихся в систему 
групп гетерогенных клеток с морфогенетическими потенциями, которые реализуются различными 
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путями морфогенеза [Батыгина 2014], пролиферирующая масса дедифференцированных клеток 
[Bidabadi, Jain 2020], интегрированная система тканей, возникшая в результате неорганизованной 
пролиферации дедифференцированных клеток [Ikeuchi et al. 2022], масса недифференцированных 
клеток, обладающих способностью разрастаться в целое растение [Ali et al. 2022]. 

В литературе на примере многих растений из различных семейств представлено значительное 
количество экспериментальных работ, посвященных изучению последовательных этапов 
формирования регенерантов в каллусных культурах in vitro, полученных из различных эксплантов 
[Seldimirova et al. 2016, 2019; Егорова 2021; Kruglova et al. 2024a, b; Pathirana, Carimi 2024; Haris et 
al. 2025; Wang et al. 2025]. Большой успех достигнут в выявлении молекулярных аспектов этих 
процессов, а также участия в них специфических генных систем [Xiao et al. 2025; Yu et al. 2025]. 
Сделан ряд теоретических обобщений [Kruglova et al. 2018, 2021; Fehér 2023; Kruglova, Zinatullina 
2024]. 

Разработаны периодизации развития каллусов in vitro. В частности, в интегрированном процессе 
каллусогенеза нами предложено выделять 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. 2021]. 

Несмотря на достаточную изученность, проблема реализации морфогенетического потенциала 
клеток каллусов в условиях in vitro далека от окончательного решения. Ранее мы высказали мнение, 
что для решения этой проблемы важно привлекать гистологический подход, предполагающий 
изучение структуры развивающихся тканей, органов и организмов в взаимодействии и 
взаимосвязях [Kruglova et al. 2023]. На примере пшеницы и лаванды нами была дана оценка 
гистологических событий во время первой стадии каллусогенеза –формировании первичных 
каллусов (каллусообразовании) на индукционной среде in vitro. Так, было показано, что 
гистологической основой всех будущих путей морфогенеза является формирование в первичных 
каллусах морфогенетических очагов, представленных  двумя зонами клеток: центральная зона 
плотно расположенных клеток меристематической ткани и периферическая зона рыхло 
расположенных клеток паренхиматозной ткани, утративших меристематическую активность; 
подчеркивалось, что формирование морфогенетического очага – это обязательный 
гистологический показатель первичного морфогенного каллуса, поскольку все будущие пути 
морфогенеза in vitro так или иначе связаны с центральной меристематической зоной такого очага; 
указывалось, что в первичном каллусе происходит активация части меристематических клеток 
(возможно, стволовых) морфогенетических очагов под действием эндогенных ауксинов и 
цитокининов [Зинатуллина 2023; Kruglova et al. 2024b; Круглова, Зинатуллина 2025]. 

Цель данного обзора состоит в анализе литературных и собственных данных, посвященных 
гистологическим особенностям второй стадии каллусогенеза – при реализации путей морфогенеза 
в динамике развития каллусов на регенерационной среде in vitro. 

ГИСТОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ РАЗВИТИЯ МОРФОГЕННЫХ КАЛЛУСОВ В ДИНАМИКЕ 
КУЛЬТИВИРОВАНИЯ НА РЕГЕНЕРАЦИОННОЙ СРЕДЕ IN VITRO 

После формирования первичных морфогенных каллусов (рис. 1-3) и переноса их 
на регенерационную среду в ходе дальнейшего  культивирования выявлены различные пути 
морфогенеза in vitro в этих интегрированных системах (рис. 4-13): соматический эмбриогенез 
(состоит в формировании и развитии соматического зародыша), органогенез по различным типам: 
гемморизогенез, состоящий в формировании и развитии гемморизогенной структуры, 
объединяющей в своем составе почку/побег и корень; геммогенез, состоящий в формировании 
и развитии только почки/побега; ризогенез, состоящий в формировании и развитии только корня; 
гистогенез, состоящий в формировании различных тканей [Kruglova et al. 2018, 2021, 2023; 
Bidabadi, Jain 2020; Lee et al. 2022].
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Рисунок. Схема путей морфогенеза in vitro 
в каллусах. Первичный каллус на индукционной 
среде по морфологическим (1) и гистологическим (2) 
данным; (3) центральная зона меристематических 
клеток в первичном каллусе. Морфогенные 
структуры в каллусе на регенерационной среде: 
эмбриоиды по морфологическим (4) и 
гистологическим (5) данным; гемморизогенные 
структуры по морфологическим (6) и 
гистологическим (7) данным; почки по морфологиче-
ским (8) и гистологическим (9) данным; корни 
по морфологическим (10) и гистологическим (11) 
данным; каллус по морфологическим данным (12) и 
представленная в нем проводящая ткань по гисто-
логическим данным (13). 

Figure. Scheme of in vitro morphogenesis pathways 
in calluses. Primary callus on induction medium based 
on morphological (1) and histological (2) data; (3) 
central zone of meristematic cells in the primary callus. 
Morphogenic structures in callus on regeneration 
medium: embryoids based on morphological (4) and 
histological (5) data; gemmorhizogenic structures 
based on morphological (6) and histological (7) data; 
buds based on morphological (8) and histological (9) 
data; roots based on morphological (10) and 
histological (11) data; callus based on morphological 
data (12) and its vascular tissue as shown by 
histological data (13). 

 

У с л о в н ы е  о б о з н а ч е н и я : К – каллус, Кр – 
корень, MTк – меристематическая ткань, ПTк – 
паренхиматозная ткань, ПрТк – проводящая ткань, 
Пч – почка, Э – эмбриоид. По: [Kruglova et al. 2023; 
Круглова, Зинатуллина 2025]. 

L e g e n d :  К – callus, Кр – root, MTк – meristematic 
tissue, ПTк – parenchymatous tissue, ПрТк – 
conducting (vascular) tissue, Пч – bud, Э – embryoid. 
[Kruglova et al. 2023; Круглова, Зинатуллина 2025].

 
При оптимальных для каждого генотипа особи условиях дальнейшего культивирования пути 

морфогенеза in vitro в каллусах приводят к регенерации полноценных растений; такую 
регенерацию принято называть непрямой [Егорова 2021; Lee et al. 2022; Song et al. 2023; 
Зинатуллина 2024a, b; Kruglova et al. 2025]. 

Результаты изучения важнейшего вопроса непрямой регенерации растений в каллусах in vitro 
обобщены в некоторых обзорных работах. Так, Bidabadi, Jain [2020] детально проанализировали 
физиологические (главным образом гормональные), биохимические, (эпи)генетические, 
физические и некоторые другие факторы, не только влияющие на регенерацию растений in vitro, 
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но и регулирующие этот процесс. Они уделили большое внимание обсуждению молекулярных 
механизмов контроля возникновения сомаклональных изменений, роли запрограммированной 
клеточной смерти, а также многим другим вопросам, связанным с регенерацией растений 
в каллусах in vitro. Ikeuchi et al. [2018, 2019, 2022] посвятили цикл работ сравнительному анализу 
событий при непрямой регенерации растений в природных условиях in planta и в каллусах in vitro. 
Авторы, расценивая каллус как неорганизованную массу клеток, рассмотрели генетические 
и эпигенетические механизмы формирования регенерантов, определили регенерацию 
как проявление или репрограммирования дифференцированных клеток соматических тканей, 
или активации относительно недифференцированных клеток соматических тканей. Особое 
внимание исследователи уделили механизмам молекулярного контроля регенерации растений 
в каллусах, образовавшихся in planta в ответ на раневое воздействие. 

Ряд обзоров посвящен детальному анализу такого пути морфогенеза in vitro в каллусах, 
как органогенез. Отметим, что авторы используют словосочетание органогенез in vitro, если речь 
идёт о формировании и развитии побега с последующим индуцированием формирования корня 
под действием специфических экзогенных гормонов (по [Круглова и др. 2019]); авторы применяют 
словосочетание органогенез de novo, когда анализируют события регенерации побега и корня 
в раневых каллусах или в изолированном побеге или корне. Как свидетельствует анализ 
литературы, обзоры последних лет посвящены главным образом молекулярным событиям при 
органогенезе в каллусах. Так, Wan et al. [2023] посвятили обзор обобщению достижений 
в исследованиях молекулярного механизма регенерации органов de novo в каллусах, уделив особое 
внимание роли гена WOX11. 

В наших работах [Круглова 2023; Kruglova, Zinatullina 2024], вслед за работами [Zhai, Xu 2021; 
Müller-Xing, Xing 2022], поднята тема: способность клеток каллусов формировать новый орган 
в адекватных условиях in vitro следует рассматривать как проявление свойства плюрипотентности 
(по [Батыгина 2014]), при этом морфогенетически компетентные клетки каллусов следует 
расценивать как стволовые, в понимании [Ishikawa, Hasebe 2022]: это клетки многоклеточных 
организмов, которые обладают способностью к самообновлению и продуцированию 
дифференцированных клеток.  

В ряде работ дан анализ такого пути морфогенеза, как соматический эмбриогенез – способ 
регенерации растений в каллусных культурах in vitro, с позиции реализации свойства 
тотипотентности клетки – её способности формировать новый организм (по [Батыгина 2014]). 
Так, Sivanesan et al. [2022], рассматривая соматический эмбриогенез как способ стимулированной 
тотипотентности растительных клеток, представили обзор работ, посвященных влиянию основных 
факторов (природа экспланта, абиотические стрессы, концентрация и вариабельность регуляторов 
роста растений) на индукцию и регуляцию соматического эмбриогенеза, включая соматический 
эмбриогенез в каллусных культурах in vitro. В целом проанализированные обзоры отражают 
большой интерес исследователей к изучению влияния генетических (микроРНК, факторы 
транскрипции) и эпигенетических (метилирование ДНК, ремоделирование хроматина) факторов 
на регуляцию событий соматического эмбриогенеза in vitro [Wójcik et al. 2020; Kadri et al. 2021; 
Salaün et al. 2021] 

Исследований, специально посвященных детальному гистологическому анализу путей 
морфогенеза in vitro в каллусах, в литературе представлено сравнительно немного. Тем не менее, 
некоторые гистологические паттерны этих событий выявлены. Установлено, в частности, 
что начальные этапы непрямой регенерации в каллусах во многом связаны с образованием новых 
меристем de novo или перестройкой ранее существовавших меристем [Gordon-Kamm et al. 2019]. 
Так, на примере пшеницы показано, что начальная реализация органогенеза de novo тесно связана 
с деятельностью клеток поверхностной (эпидермальной, субэпидермальной) меристематической 
зоны каллусов [Seldimirova et al. 2016]. Аналогичные события отмечены и при соматическом 
эмбриогенезе in vitro в каллусах [Fehér 2019]. Следует подчеркнуть, что у растений и в природных 
условиях in planta многие начальные морфогенетические процессы, например, разметка и закладка 
листовых примордиев, также происходят в меристеме, а именно в периферической зоне 
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апикальной меристемы, функционально отграниченной от центральной зоны и меристемы 
ожидания [Wang et al. 2021]. Ранее мы рассмотрели сходство гистологических событий в первичных 
морфогенных каллусах in vitro и апикальных меристемах корней растений in planta [Круглова, 
Зинатуллина 2025]. Все эти данные могут свидетельствовать об общих механизмах формирования 
регенерантов в условиях культивирования in vitro и растений в природных условиях in planta. 

Гистологический анализ оказался незаменим и при детальном изучении последовательных 
событий органогенеза de novo и соматического эмбриогенеза in vitro в каллусах. Действительно, 
если по морфологическим показателям сформировавшиеся в каллусах почки/побеги (рис., 8) 
и корни (рис., 10) хорошо различимы, то различить гемморизогенную структуру (рис., 6) и 
соматический зародыш (рис., 4) визуально весьма затруднительно, особенно на поздних стадиях 
их развития. Только гистологическое исследование каллусов в динамике развития позволило 
выявить, что гемморизогенная структура закладывается и развивается путем поочередного 
формирования сначала побега на поверхности каллуса, затем корня в толще каллуса и постепенном 
становлении сосудистой системы между этими органами [Seldimirova et al. 2016]. Такой способ 
развития отличает гемморизогенные структуры от соматических зародышей, у которых почки 
и корни закладываются одновременно [Seldimirova et al. 2019]. 

Важно подчеркнуть, что данные детальных гистологических исследований, по нашему мнению, 
способствуют решению одной из принципиальных проблем биологии развития растений – сходстве 
и различиях соматического эмбриогенеза in vitro и зиготического эмбриогенеза in planta [Батыгина 
2014; Tian et al. 2020]. 

На примере многих растений показано, что органогенез de novo и соматический эмбриогенез 
in vitro как системы непрямой регенерации растений индуцируются в каллусах, как правило, 
раздельно, при этом ведущим экзогенным фактором индуцирования органа (обычно побега) или 
соматического зародыша является введение различных фитогормонов в состав питательной среды 
[Ijaz et al. 2019; Seldimirova et al. 2019; Круглова 2019, 2022; Yang et al. 2022; Pasternak, Steinmacher 
2024]. В то же время в литературе представлены данные немногочисленных исследований, 
согласно которым в каллусах выявлены процессы органогенеза de novo и соматического 
эмбриогенеза in vitro при идентичном гормональном составе питательной среды. 
Так, одновременное формирование и побегов, и соматических зародышей в одном и том же 
каллусе на среде одного состава отмечено у Scaevola sericea [Liang et al. 2020], Stipagrostis 
pennata (Trin.) De Winter [Asadi-Aghbolaghi et al. 2021], Lavandula angustifolia Mill. [Егорова 2021; 
Kruglova et al. 2024a], Euryodendron excelsum [Xiong et al. 2022], Limonium sp. [Raha et al. 2024]. 
За редким исключением [Kruglova et al. 2024a] исследователи не сопровождают представленные 
морфологические сведения данными, гистологически подтверждающими одновременное 
образование побегов и соматических зародышей, особенно в динамике их развития. В то же время 
один из возможных способов решения вопроса индуцирования и органогенеза de novo, 
и соматического эмбриогенеза in vitro в одном и том же каллусе состоит именно в гистологическом 
анализе позиционного расположения инициальных клеток органа или зародыша [Круглова 2021] 
на основе применения концепции позиционной информации, предложенной для понимания 
пространственно-временной организации морфогенеза в системе целостного организма [Wolpert 
2016]. Хотя данная концепция расценивается исследователями неоднозначно, несомненна, на наш 
взгляд, ее положительная роль в понимании пространственно-временной организации 
морфогенеза 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 каллуса 
[Круглова 2024]. 

Важно проанализировать и такой момент. Многочисленные эксперименты посвящены изучению 
различных аспектов прямой регенерации растений in vitro без этапа формирования каллуса 
[Sugimoto et al. 2019; Chen et al. 2024]. Такая регенерация, как и непрямая в каллусных культурах 
in vitro, происходит в ответ на определенные стрессовые воздействия и/или применение 
экзогенных гормонов. Обобщению экспериментальных данных в области исследования прямой 
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регенерации растений посвящены обзоры [Ibáñez et al. 2020; Liu et al. 2023; Loyola-Vargas, Ochoa-
Alejo 2024; Pasternak, Steinmacher 2024]. Как свидетельствует анализ представленных в этих 
обзорах данных, растения могут развиваться в данном случае также путями органогенеза de novo 
или соматического эмбриогенеза in vitro. Недавние открытия расширили понимание молекулярных 
и клеточных механизмов, необходимых для репрограммирования клеток в процессе прямой 
регенерации растений in vitro (по [Pasternak, Steinmacher 2024]). В контексте нашего обзора 
важными являются данные об участии в прямой регенерации растений in vitro 
дифференцированных поверхностных клеток некоторых органов [Morinaka et al. 2023]. 
Необходимо подчеркнуть, что гистологические события при прямой регенерации in vitro во многом 
принципиально совпадают с аналогичными событиями не только при непрямой регенерации 
в каллусных культурах in vitro, но и в интактных растениях in planta, например, при раневом 
воздействии. Такие данные лишний раз свидетельствуют в пользу концепции универсальности 
событий морфогенеза растений in vitro и in planta [Батыгина 2014]. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Пути морфогенеза in vitro в каллусах различных растений при культивировании 
на регенерационной среде изучаются в течение достаточно длительного времени. В этой области 
исследований накоплен обширный эмпирический материал, сделаны важные теоретические 
обобщения.  

Установлено, что морфогенез in vitro в каллусах не менее сложен, чем в интактных растениях. 
Тем не менее, 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 
(плюри- и тотипотентность), так и основные морфогенетические события, происходящие в каллусах 
in vitro (дифференциация/дедифференциация клеток, репрограммирование их развития).  

В целом, важнейшая проблема реализации различных морфогенетических сценариев 
при развитии отдельных клеток/групп клеток каллуса на регенерационной среде in vitro ещё далека 
от окончательного решения. Для решения этой проблемы, по нашему мнению, совершенно 
необходимо привлекать гистологический подход, состоящий в исследовании структуры тканей, 
органов и организмов в динамике их развития. Полученные данные могут лечь в основу 
оптимизации биотехнологических протоколов массового формирования полноценных 
регенерантов хозяйственно ценных растений.
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