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Реферат. Одним из направлений биотехнологических исследований растений 

является использование каллусных культур in vitro. 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, которые 

постепенно преобразуются в систему групп гетерогенных клеток со специфическими 

морфогенетическими потенциями. Эти потенции реализуются различными путями 

морфогенеза in vitro, в том числе приводящими к формированию полноценных 

растений-регенерантов. В обзорной статье на примере хлебных злаков 

проанализированы литературные и собственные данные по использованию каллусов 

in vitro в качестве экспериментальных систем при изучении стресс-устойчивости 

растений к абиотическим факторам и особенно фактору засухи. Рассмотрены 

преимущества и ограничения использования каллусных культур in vitro. Показана 

перспективность исследования механизмов действия абиотических стрессоров и 

сопротивляемости им на клеточном и тканевом уровнях в модельных условиях 

каллусной культуры in vitro. Уделено внимание оценке засухоустойчивости злаков в 

имитирующих засуху селективных условиях in vitro по такому параметру, как 

ростовая активность каллусов. На примере брассиностероидов проанализирован 

вопрос изучения антистрессовых воздействий в каллусных культурах in vitro. 

Рассматривается перспективность использования модельной системы «незрелый 

зародыш in vivo – зародышевый морфогенный каллус in vitro» для экспресс-оценки 

действия антистрессовых регуляторов роста растений. Подчеркивается, что 

основанием для использования каллусов как модельных систем является как важная 

роль клетки во всех морфогенетических событиях растительного организма in vivo и 

in vitro, так и основанное на универсальности путей морфогенеза растений, 

сходство ответных реакций растений in vivo, каллусов in vitro, регенерантов 

каллусного происхождения in vitro и ex vitro. 

Ключевые слова: каллус in vitro, модельные системы, засуха, стресс-

устойчивость, хлебные злаки. 
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Введение 

Каллус – интегрированная система, образующаяся как экзогенно (в 

результате пролиферации поверхностных клеток различных тканей растительного 

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

однородных клеток, постепенно преобразующихся в систему групп гетерогенных 
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клеток, имеющих морфогенетические потенции, которые далее реализуются 

различными путями морфогенеза in vitro, включая регенерацию полноценных 

фертильных растений [1–3].  

Способность к образованию каллусов in vitro отмечена у представителей 

многих семейств растений [2–4]. Особый интерес в этом отношении вызывают 

каллусные культуры in vitro, полученные из различных эксплантов хлебных злаков, 

имеющих высокую хозяйственную значимость и несомненную коммерческую 

ценность [3]. 

Изучение различных вопросов формирования каллусов хлебных злаков и их 

развития в культуре in vitro – предмет научных интересов авторов данной обзорной 

работы начиная с 90-х гг. прошлого века [5]. Анализ результатов многолетних 

экспериментальных исследований [6–11] позволил авторам сделать ряд теоретических 

обобщений [2, 12] и предложить оценивать каллус in vitro как модельную систему для 

изучения сложнейшей проблемы морфогенеза растений [13, 14]. 

Отдельное направление многолетних экспериментальных исследований 

авторов – использование каллусных культур злаков in vitro как модельных систем 

при биотехнологических исследованиях устойчивости растений к абиотическим 

стресс-факторам и действия обработок антистрессовыми препаратами [3, 15]. 

В целом направление получения регенерантов злаков каллусного 

происхождения, толерантных к различным экологически неблагоприятным 

абиотическим факторам, достаточно актуально в мировой биотехнологической 

практике. Так, исследователи активно разрабатывают способы получения каллусов 

in vitro и каллусных регенерантов ex vitro, устойчивых к воздействию солей, в том 

числе солей тяжелых металлов, низкой температуры, гипоксии/аноксии и других 

стресс-факторов [16–24].  

В последние годы отмечаен стремительный рост отечественных и 

зарубежных публикаций в области применения каллусных культур in vitro при 

решении проблемы устойчивости растений к засухе. Действительно, 

физиологическая засуха как неблагоприятное сочетание метеорологических 

условий, при которых растения испытывают длительный водный дефицит как в 

воздухе, так и в почве [25], – один из наиболее распространенных абиотических 

стресс-факторов не только в засушливых, но и в полузасушливых регионах [26], 

приобретающий особую значимость в связи с угрозой глобального потепления.  

Важнейшее направление исследований в области адаптивной селекции 

хлебных злаков – создание засухоустойчивых сортов, способных сохранять 

относительно высокий уровень урожайности в условиях дефицита воды [27–31]. 

Важность решения этой проблемы подтверждается активными 

биотехнологическими разработками получения засухоустойчивых форм злаков на 

основе использования не только каллусов, но и других культивируемых in vitro 

объектов в селективных условиях, имитирующих засуху [31–33]. Большое значение 

в настоящее время придается и оценке действия антистрессовых регуляторов роста 

и развития растений в каллусных культурах in vitro [3]. 

Цель данного обзора – провести критический анализ собственных и 

литературных публикаций последних лет, посвященных изучению каллусных 

культур in vitro хлебных злаков в экспериментальных условиях, как имитации 

физиологической засухи, так и воздействия антистрессовых препаратов. 

Преимущества и ограничения использования каллусов как 

экспериментальных систем in vitro. 

Многочисленные исследования различных видов растений показывают, что 

успех в формировании каллусов in vitro определяется комплексом взаимосвязанных 
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эндогенных (генотип донорного растения, эпигенетические свойства экспланта, тип 

и возраст экспланта/донорного растения, свойства клеток эксплантов и др.) и 

экзогенных (условия выращивания донорных растений, предварительное стрессовое 

воздействие на эксплант/донорное растение, состав индукционной среды, 

физические условия культивирования in vitro и др.) факторов [3, 15, 33–37].  

Разнообразие каллусов, полученных на индукционных средах in vitro, можно 

свести к двум контрастным группам: способные и не способные к морфогенезу по 

различным путям на регенерационных средах in vitro, иначе говоря – морфогенные 

и неморфогенные [3, 38]. В данном обзоре речь пойдет о морфогенных каллусах. 

Использование каллусов in vitro при проведении различных 

экспериментальных направлений в биотехнологии и селекции растений имеет свои 

преимущества. Это возможность проводить исследования практически круглый год 

в одних и тех же лабораторных условиях и на относительно небольшой площади, 

получать большое количество каллусов и регенерантов к заданному сроку, 

контролировать все стадии формирования каллусов и их развития на индукционной 

и регенерационной средах in vitro вплоть до формирования регенерантов [3, 15, 33]. 

Весь процесс достаточно трудоемкий, его часто невозможно регулировать при 

использовании традиционной экспериментальной (тепличной или полевой) системы 

экспериментов.  

Лабораторные условия дают возможность детально анализировать реакции 

каллусов на действие конкретных (в том числе стрессовых) факторов питательной 

среды in vitro, поскольку при добавлении в культуральную среду определенных 

веществ происходит их непосредственное взаимодействие с большинством клеток 

каллусов. Поэтому к преимуществам использования каллусов in vitro следует 

отнести и возможность исследования механизмов морфогенеза на тканевом, 

клеточном и молекулярном уровнях [2–4, 39, 40].  

Показано также, что каллусная система in vitro с успехом может быть 

использована как дополнение, а в ряде случаев – как альтернатива изучению 

воздействия стресса на рост и развитие растений и в природных условиях in vivo [3, 15]. 

Преимущества использования каллусных культур показаны и в работах по 

разработке способов повышения адаптации каллусов к стресс-факторам. Так, на 

примере риса выявлено, что в условиях солевого стресса экзогенное добавление в 

индукционную среду антиоксиданта – аскорбиновой кислоты – приводит к 

повышению устойчивости каллусов к действию солей за счет активизации действия 

ряда ферментов [41].  

Основное же преимущество использования каллусов, на наш взгляд, состоит 

в сходстве морфогенетических процессов в растениях в естественных условиях in 

vivo и в культивируемых каллусах/регенерантах in vitro [2, 3]. Например, 

эксперименты, проведенные на пшенице и ячмене, показали общность клеточных 

механизмов изменения растений in vivo и каллусов in vitro в ответ на действие 

высоких значений ряда абиотических факторов [42]. Выявлено значительное 

сходство морфологических, фенологических и эмбриологических показателей 

донорных растений и каллусных регенерантов пшеницы [43, 44]. В таком сходстве 

реакций растений in vivo и каллусов/регенерантов in vitro можно видеть действие 

принципа универсальности путей морфогенеза растений в естественных и 

экспериментальных условиях, выдвинутого Т. Б. Батыгиной [1].  

В то же время в применении каллусных культур есть и определенные 

ограничения. Это обусловлено тем, что формирование каллусов – сам по себе 

стрессовый фактор, связанный с необходимостью адаптации клеток к 

нестандартным условиям in vitro. К тому же клеточная селекция протекает 
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достаточно продолжительное время, а это может привести если не к снижению, то к 

потере клетками своего морфогенетического потенциала. В результате на 

культивируемые каллусы накладывается сразу несколько стрессовых факторов [3, 15]. 

Кроме того, культивирование каллусов in vitro приводит к изменениям ряда 

морфологических, биохимических, физиологических показателей каллусных 

регенерантов в силу действия фактора сомаклональной изменчивости [42, 45]. 

Большую роль играет и изменчивость генома в процессе культивирования in vitro 

[46, 47], и гетерогенность культивируемых клеток, обусловленная главным образом 

эпигенетическими особенностями экспланта [3, 4, 15, 17]. Всё это свидетельствует о 

важности тщательного изучения полученных из каллусов регенерантов, 

обязательного проведения полевых испытаний для подтверждения их генетической 

стабильности [3, 15].  

Зародышевые каллусы in vitro в экспериментальных исследованиях 

злаков по оценке действия стресс-фактора засухи. 

В качестве эксплантов для получения каллусов используют различные части 

донорных растений, как вегетативные, так и генеративные, и эмбриональные, 

характеризующиеся наличием способных к каллусогенезу тотипотентных 

меристематических клеток [3]. 

Особый интерес вызывают каллусы, полученные из зародышей. Этот интерес 

во многом обусловлен тем, что использование зародышевых каллусов при 

различных биотехнологических и селекционных исследованиях дает существенный 

выигрыш во времени в сравнении с использованием зрелых семян и тем более 

растений на разных стадиях онтогенеза [3, 48].  

В биотехнологических исследованиях различных растений для получения 

устойчивых к стрессам регенерантов зародыши используются не только для 

получения каллусов, но для эмбриокультуры in vitro, когда регенеранты получают 

по схеме «один зародыш – один регенерант» [49–54]. Однако именно использование 

каллусов зародышевого происхождения позволяет сделать биотехнологические 

исследования более массовыми, поскольку из одного каллуса можно тиражировать 

несколько регенерантов [3, 55].  

Для получения каллусов можно использовать зрелые зародыши злаков [3, 55]. 

Однако особенно перспективными оказались именно незрелые зародыши различных 

видов этого семейства [55–61]. Это подтверждено результатами исследований, 

специально посвященных сравнительной оценке в индукции каллусообразования in 

vitro зрелых и незрелых зародышей пшеницы [62] и кукурузы [63]. Известно, что 

индукция каллусообразования предполагает репрограммирование морфогенетически 

компетентных инициальных клеток эксплантов [39, 40, 47], к чему более 

предрасположены клетки онтогенетически молодых органов [2, 3]. Такие клетки 

способны к более легкому стимулированию дедифференциации в плюрипотентное 

состояние путем эпигенетической модификации ДНК и специфических факторов 

транскрипции [64].  

В литературе приводятся единичные данные о структуре незрелых 

зародышей злаков, формирующих каллусы in vitro. Так, в результате 

гистологических исследований незрелых зародышей пшеницы, инокулированных in 

vitro в различные сроки после искусственного опыления, выявлено, что начало 

каллусам давали зародыши, находившиеся на стадии формирования органов [65]. 

В таких зародышах выявляются примордии органов, клетки которых еще не 

покрыты плотной оболочкой. Это особенно важно для клеток щитка – органа, 

дающего начало каллусу, например, пшеницы [57, 62, 65] и кукурузы [66]. 

Граничное положение клеток щитка и отсутствие у них плотной оболочки 
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способствуют образованию каллуса [3]. Электронномикроскопическим изучением 

клеток незрелых зародышей пшеницы в стадии формирования органов в них 

выявлены хорошо развитые органоиды и липидные капли, наличие которых 

свидетельствует о высокой метаболической активности клеток, а значит, и активном 

морфогенезе таких зародышей [67]. Активными морфогенетическими процессами 

можно объяснить и увеличение содержания в таких зародышах ключевых гормонов 

морфогенеза – ИУК и цитокининов [68].  

Использование незрелых зародышей злаков имеет сезонное ограничение. 

Однако преимущества в получении каллусов позволили рекомендовать именно 

незрелые зародыши, как основной эксплант при различных биотехнологических 

исследованиях злаков [3]. 

Перспективное направление биотехнологических исследований злаков с 

применением зародышевых каллусов как экспериментальных систем in vitro состоит 

в изучении воздействия на каллусы абиотического стресс-фактора засухи и 

исследовании ответной реакции каллусных клеток и тканей [3, 15]. Отбор в 

каллусных культурах in vitro устойчивых к водному дефициту форм проводят по 

показателю роста каллусов, отражающегося в увеличении их размеров и 

сырой/сухой массы, а также активности митозов в клетках [69–71]. В качестве 

осмотического агента-имитатора засухи, используют сахарозу, хлорид натрия, 

манит, сорбит, ПЭГ 6000.  

Особенно распространено использование ПЭГ 6000 [45, 72], который за счет 

высокой молекулярной массы не проникает в клетки, но вызывает коллапс 

клеточных стенок и сжатие протопласта, т.е. удачно имитирует состояние клеток в 

условиях осмотического стресса. Важно и то, что механизм действия ПЭГ как 

имитатора условий дефицита влаги в культивируемых клетках подобен тому, какой 

наблюдается в клетках интактных растений в условиях засухи [33]. 

В то же время следует отметить, что повышение концентрации ПЭГ в 

культуральной среде до 25 %, как правило, приводит к отмиранию каллусов, хотя у 

пшеницы выявлены немногочисленные каллусы, приспособившиеся даже к таким 

жестким условиям [72]. 

В ходе исследований установлены сорта и линии злаков, каллусы которых 

оценены как толерантные к водному дефициту в селективных условиях in vitro 

(сводка [73]). Чрезвычайно важно, по нашему мнению, что повышенная 

засухоустойчивость линий кукурузы [45], пшеницы [74, 75] и ячменя [23], 

выделенных с помощью засухоустойчивых каллусных культур in vitro, 

подтверждена и в полевых условиях. 

Ещё одно перспективное направление экспериментальных исследований с 

применением зародышевых каллусов – выявление засухоустойчивого действия 

биологически активных веществ, которые даже в низких концентрациях 

способствуют появлению у растений устойчивости к различным стресс-факторам. 

В этом отношении привлекает внимание 24-эпибрассинолид – фитогормон из класса 

брассиностероидов, проявляющий не только рост-стимулирующий, но и 

протекторный эффект против засухи [76]. В цикле работ [77–79] приводятся 

сведения о влиянии внесения 24-эпибрассинолида в индукционную среду in vitro на 

формирование у незасухоустойчивого сорта пшеницы зародышевых каллусов, их 

ростовые показатели, содержание ряда эндогенных гормонов, морфо- и 

гистологические параметры, а также регенерационную способность каллусов. 

Выявлено положительное воздействие этого брассиностероида на всех этапах 

экспериментов. Так, внесение 24-эпибрассинолида привело к высокой частоте 

образования каллусов, высокому приросту их сырой (рисунок а, б) и сухой массы, 
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повышению содержанию в них эндогенных гормонов роста и развития – 

цитокининов, повышению показателей способности каллусов к регенерации и 

формированию регенерантов одним каллусом. Выявлен и клеточный механизм 

действия 24-эпибрассинолида в каллусных культурах in vitro: введение этого 

препарата приводит к формированию одним каллусом максимального в условиях 

выполненных экспериментов количества морфогенетических очагов (рисунок в и г) 

– клеточных группировок, дающих начало регенерантам впоследствии, на 

регенерационной среде in vitro. Тем самым авторами подтверждена возможность 

успешного использования зародышевых каллусов в качестве экспериментальных 

систем in vitro при оценке действия антистрессовых препаратов. 

 

 
 

Рисунок – Каллусы незасухоустойчивого сорта пшеницы Салават Юлаев и их 

гистологический анализ 

 
Примечания: варианты индукционной среды: а, в – без введения; б, г – с введением 24-

эпибрассинолида. 30-е сут культивирования in vitro. а, б –прижизненная съемка, масштаб 500 мкм; 

в, г – гистологические препараты, поперечные срезы, масштаб 500 мкм. ПК – паренхимные клетки, 

МО – морфогенетический очаг [77]. 

 

В целом, исследователи активно изучают различные аспекты важнейшей 

проблемы получения в каллусной культуре in vitro засухоустойчивых регенерантов 

злаков. 

В обзорной статье [33] дан обстоятельный и детальный анализ разработанных 

к настоящему времени прямых и косвенных методов оценки засухоустойчивости 

селекционного материала пшеницы. Один из выводов исследователей состоит в том, 

что дальнейший прогресс в изучении засухоустойчивости этого хлебного злака 

будет зависеть не только от развития клеточных технологий in vitro, но и от более 
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глубокого познания молекулярных механизмов регуляции и экспрессии генов, 

детерминирующих данный признак. С этим мнением нельзя не согласиться. В то же 

время, на наш взгляд, использование каллусных культур in vitro, особенно 

полученных из эксплантов сортов и линий – доноров генов засухоустойчивости, 

следует оценивать как надежную адекватную модель для изучения механизмов 

ответных реакций растений на этот стресс-фактор с целью получения устойчивых к 

засухе регенерантов для дальнейших селекционных разработок. 

Выводы 

Стресс-устойчивость злаков к абиотическим факторам – сложный процесс, 

регулируемый множеством генетических и, возможно, эпигенетических факторов, 

выявление и изучение которых представляет значительную трудность. Для 

исследования различных аспектов феномена стресс-устойчивости перспективны 

разработки модельных экспериментальных систем. Такими системами для изучения 

клеточных и тканевых механизмов реакций растений на различные стресс-факторы 

могут служить каллусные культуры in vitro. Основанием для использования 

каллусных моделей является важная роль клетки во всех морфогенетических 

событиях в растительном организме in vivo и in vitro, а также основанное на 

универсальности путей морфогенеза растений сходство ответных реакций растений 

in vivo, каллусов in vitro, регенерантов каллусного происхождения in vitro и ex vitro. 

Модельный подход с использованием каллусных культур in vitro, при 

некоторой условности, дает возможность изучать морфогенез и механизмы его 

регуляции в контролируемых экспериментатором селективных условиях, позволяет 

приблизиться к пониманию особенностей ответных реакций злаков на воздействие 

абиотических стресс-факторов и к разработке способов управления адаптацией в 

таких условиях. Кроме того, каллусы, полученные из незрелых зародышей, важны и 

в предварительной экспресс-оценке генотипов хлебных злаков при создании стресс-

устойчивых районированных сортов.  

В целом, использование каллусных культур in vitro можно оценивать как 

удобный и надежный инструмент как для изучения механизмов ответных реакций 

растений на стресс, так и для получения устойчивых к стресс-факторам 

регенерантов – конечной цели биотехнологии in vitro и ex vitro. Новые возможности 

повышения стресс-устойчивости хозяйственно ценных растений, в том числе 

злаков, будут базироваться на результатах дальнейшего развития технологий 

клеточной селекции in vitro, разработке молекулярно-генетических подходов, 

данных функциональной геномики и трансгенеза растений.  

 
Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-00326-
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Kruglova N. N., Seldimirova O. A., Zinatullina А. Е. 

CALLUS CULTURE IN VITRO IN THE EXPERIMENTAL EVALUATION  

OF DROUGHT RESISTANCE IN CEREALS (REVIEW) 

Summary. One of the directions in plant biotechnological research is the use of 

callus cultures in vitro. The callus is an integrated system that is formed both exogenously 

(as a result of the proliferation of surface cells of various tissues of the plant organism) 

and endogenously (in the depth of these tissues). Initially, callus consists of homogeneous 

cells gradually transformed into a system of groups of heterogeneous cells with specific 

morphogenetic potencies. These potencies are realized by various ways of morphogenesis 

in vitro, including those leading to the formation of full-fledged plants-regenerants. In this 

review, using cereals as an example, we analyze the literature and our data on the use of 

calli in vitro as experimental systems for studying the plant stress-resistance to abiotic 

factors, especially to the drought factor. The advantages and limitations of using callus 

cultures in vitro are considered. The prospects of studying the mechanisms of action of 

abiotic stressors and resistance to them at the cellular and tissue levels under model 

conditions of callus culture in vitro are shown. Attention is paid to the assessment of the 

drought resistance of cereals under selective conditions simulating drought in vitro by 
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such a parameter as the growth activity of calli. The issue of studying anti-stress effects in 

callus cultures in vitro is analyzed on the example of brassinosteroids. The prospects of 

using the model system “immature embryo in vivo–embryonic morphogenic callus in 

vitro” for rapid assessment of the effect of anti-stress plant growth regulators are 

considered. It is emphasized that the basis for using calli as the model system is both the 

significant role of the cell in all morphogenetic events of the plant organism in vivo and in 

vitro and the similarity of the responses of plants in vivo, calli in vitro, regenerants of 

callus origin in vitro and ex vitro. 

Keywords: callus in vitro, model systems, drought, stress-resistance, cereals. 
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