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Сделан обзор данных об особенностях каллусообразования in vitro. Проанализированы как внешние, 
так и внутренние условия, и факторы, влияющие на дедифференциацшо клеток. Определяющим в 
этих процессах является взаимодействие генотип — среда, существенный момент в котором — 
наличие генетической компоненты в реакции растения, его клеток на травму и во многих 
случаях — на экзогенные регуляторы роста. Рассмотрены два принципиально отличных способа 
индукции каллусообразования — индукция, экспрессии генов, определяющих каллусообразование в 
тех случаях, когда это явление генетически детерминировано, и индукция фенокопий признака 
«способность к каллусообразованию». 

Современная биотехнология растений основана на 
использовании результатов экспериментальных во
здействий на уровне отдельных клеток. Это, как 
правило, клетки, выращиваемые в изолированных 
условиях. Введение клеток в культуру in vitro — 
это, по существу, создание новой биологической 
системы. Новизна этой системы заключается преж
де всего в том, что в ней структурные частички 
целостного организма — клетки, выполняющие то
лько определенные функции , становятся в конеч
ном счете отдельными организмами, способными к 
автономному развитию. Культивируемые клетки 
высших растений представляют уникальную, не 
имеющую прямых аналогий в природе, развиваю
щуюся и эволюционирующую клеточную популя
цию. 

Анализ особенностей геномной изменчивости 
клеток при их выращивании в изолированных ку
льтурах начнем с рассмотрения условий и факто
ров каллусообразования как первого этапа введе
ния растительных клеток в культуру in vitro. 

Каллусообразование — это результат дедиффе-
реициации и активного деления и роста дедиффе-
ренцированных неорганизованно растущих клеток, 
возникающее в природе при ранениях [1 ]. Неудач-
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ные попытки культивирования в изолированных 
условиях специализированных клеток растений 
привели к ошибочному убеждению, что к каллусо-
образованйю способны только меристематические 
клетки [2] . В процессе дальнейшего совершенство
вания метода культуры тканей, подбора оптималь
ных условий культивирования, составов сред и 
необходимых стимуляторов роста накапливались 
данные, свидетельствующие о том, что каллусы 
могут образовывать любые клетки растений — от 
паренхимы листьев, стеблей, флоэмы корнеплода, 
лепестков и трихом цветка до эндосперма и пыль
цы. Вместе с тем дифференцированные клетки все 
же не всегда способны образовывать каллус. Это 
явление особенно часто наблюдается у злаков. В 
качестве характерных примеров можно привести 
результаты экспериментов с листовыми экспланта-
ми 15 сортов мягких и твердых пшениц и 5 диких 
видов пшеницы [3] . Все испытанные авторами 
генотипы обладали способностью к образованию 
каллуса из незрелых оснований листьев. Из диффе
ренцированных клеток листа каллус не был полу
чен ни в одном случае. Интересные результаты 
получены также при введении в культуру тканей 
кукурузы сорта «Seneca 60» [4 ] . Авторы, используя 
в качестве эксплантов участки листьев двух- , трех-
и четырехнедельных растений, установили, что к 
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пролиферации в культуре способны только участ
ки, вычлененные из определенной зоны, находя
щейся у основания листа. Размер этой зоны около 
40 мм, и она смещается с возрастом в сторону 
более молодых листьев. Например, такая зона у 
двухнедельных проростков была у оснований треть
его и четвертого листьев, у трехнедельных — чет
вертого и пятого листьев, у четырехнедельных — 
пятого и шестого. 

В настоящее время накоплено большое количе
ство данных, свидетельствующих о том, что способ
ность к каллусообразованию, темп и тип роста 
изолированных тканей, их способность к различ
ным типам морфогенеза зависят не только от 
состава питательной среды, условий выращивания 
(освещенность, температура, длительность субку
льтуры и др.) и возраста растений-доноров, но и от 
физиологического состояния этих растений, сезона, 
условий их выращивания или произрастания, в том 
числе от погоды, от стадии развития исходного 
органа, тканевой принадлежности экспланта [3— 
12], от его размера [13, 14] и в ряде случаев даже 
от его ориентации на питательной среде [15, 16] , 
некоторых специфических особенностей, например, 
от удельной плотности [ 17 ] и скорости прорастания 
семян, служащих источником эксплантов [18] , от 
наличия в экспланте эндофитных бактерий [19] , 
условий хранения покоящегося исходного материа
ла, например, клубней картофеля [20] , расположе
ния исходного колоска в колосе при использовании 
пыльников пшеницы [21 ]. У культивируемых пы
льников риса даже при выращивании растений в 
одинаковых условиях и отборе цветков на одной и 
той же стадии частота образования каллуса колеба
лась от цветка к цветку и эти колебания были 
неслучайными [22] . У различных сортов и гибри
дов ячменя способность к образованию каллуса из 
микроспор также имела значительные различия 
между колосьями, причем эти различия наследова
лись и именно они были основным источником 
изменчивости изучаемого признака [23 ]. Однако 
имеются данные и о том, что подобная зависимость 
может отсутствовать. Например, у райграса Lolllum 
multiflorum не наблюдали корреляции по частоте 
каллусообразования между эксплантами меристем, 
молодых листьев и корней [24 |. 

Следует особо подчеркнуть, что попытки полу
чения каллусных тканей из узкоспециализирован
ных органов и тканей, таких, например, как эндос
перм и пыльца, показали, что к каллусообразова
нию способны клетки, находящиеся только на 
определенной стадии развития. У многих видов 
растений каллус можно получить из пыльцы, нахо
дящейся на двухъядерной стадии [25 |. 

Г Е Н О М Н А Я И З М Е Н Ч И В О С Т Ь С О М А Т И Ч Е С К И Х КЛЕТОК Р А С Т Е Н И Й 

Существенное влияние на процессы каллусооб
разования, потенциальные возможности каллуса к 
дальнейшему пассируемому росту и разным типам 
морфогенеза оказывает видовая принадлежность 
растения. В частности, выявлены значительные 
отличия по указанным признакам в культуре пы
льников свеклы, где дикие виды (Beta macrorhiza, 
В, lomatogona, В. corolliflora, В. trigyna) характери
зовались более низкой частотой каллусообразова
ния по сравнению с пыльниками сахарной и кормо
вой свеклы [26] . Различия в каллусообразующей 
способности установлены т а к ж е между сортами 
люцерны, относящимися к разным видам — Me
dic ago varia и М . borealis [27 ] , между твердой и 
мягкой пшеницей [16] , между различными образ
цами овса, где гексаплоидные виды (Avena lu-
doviciana, A fatua, A nodipilosa, A, sativa) и 
тетраплоидный (A. barbata) характеризовались вы
сокой способностью к каллусообразованию, а дип
лоидный A. strigosa и тетраплоидный A. magna — 
низкой [28] . Подобное явление обнаружено у 
хлопчатника и актинидии, но у них диплоидные 
виды формировали каллус интенсивнее, чем поли
плоидные [29—31 ]. Отличия установлены и между 
близкородственными видами, например, у дикой и 
культурной гречихи [32 ], весеннецветущих видов 
рода Crocus [12] . 

При изучении каллусообразования и регенера-
ционной способности молодых листочков 47 гено
типов арахиса отличия были установлены и между 
подвидами. Например, сорта, относящиеся к бота
ническому типу Virginia (подвид hypogaea), значи
тельно отличались от таковых, относящихся к ти
пам Valencia и Spanish (подвид fastigiata) [33 ]. 
Сорта риса подвидов japonica и javanica характери
зовались высокой каллусообразующей способно
стью, а сорта подвида indica и гибриды japonica * 
х indica — слабой способностью [34 ]. 

Не менее разительные отличия установлены и 
внутри вида для многих высших растений, предста
вителей как голосеменных, так и покрытосемен
ных, в том числе однодольных и двудольных. 
Одинаковые по возрасту и тканевой принадлежно
сти первичные экспланты, вычлененные из расте
ний, выращиваемых в одинаковых условиях, отли
чались в зависимости от исходного генотипа (сорта, 
линии) по частоте каллусообразования. При этом 
размах частоты индукции каллусообразования мо
жет колебаться от 0 до 100 % у разных растений 
[7, 23 , 35—47 ]. 

Например, в опытах с кукурузой различий в 
способности к каллусообразованию у различных 
подвидов мы не наблюдали. Гибридный материал 
превосходил по интенсивности каллусообразования 
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инбредные линии. Некоторые мутантные линии 
еще более превосходили по этому признаку исход
ные линии (почти в 3 раза) и даже гибридный 
материал [48 ]. Следовательно, на примере кукуру
зы было показано наличие экспериментальных му-
тантных форм растений, характеризующихся повы
шенной способностью к каллусообразованию. По
добные мутанты были выделены и у других видов 
растений, например, у гороха [39, 49 ] и ячменя 
[36]. Сведения о том, что гибриды превышают 
сорта и чистые линии по способности образовывать 
каллусы, получены и другими исследователями. В 
частности, у яровой пшеницы гибриды превышали 
в 3—6 раз сорта по этому признаку [50] , 

Существенное влияние на процессы каллусооб
разования может оказывать уровень плоидности 
исходного растения [28, 30, 51—-55]. При этом 
показатели каллусообразования (частота индукции 
и темп роста каллуса) в одних случаях были выше 
у аутотетраплоидных по сравнению с диплоидны
ми, как это показано для пажитника сенного [55 ] 
и сахарной свеклы [56 ]. В других случаях интен
сивность образования каллусной ткани, скорость ее 
роста и мо рфоген ети ч сек а я способность ухудша
лись с увеличением уровня плоидности исходных 
форм, например, у картофеля [11] , райграса мно
гоукосного [24] , дурмана [51, 5 2 ] , пшеницы [53] , 
табака [54, 5 7 ] . 

Изучая влияние уровня плоидности на способ
ность к каллусообразованию, мы использовали ди
плоидные растения табака Nicoiiana tabacum сортов 
Дюбек 44 и Самсун и полученные от них гаплоиды 
[581, гаплоид, диплоид и тетраплоид томата, а 
также диплоидное и тетраплоидное растение гапло-
паппуса. У табака на участках листьев от диплоид
ных растений каллус обнаруживали через 6—8 
дней после их изоляции, а от гаплоидных расте
ний — на 12—15-е сут. Интенсивность роста кал 
лусов от диплоидов также была более высокой. В 
случае использования сердцевинной паренхимы ре
зультаты были иными. На эксплантах от гаплоида 
каллус образовывался чаще, чем на эксплантах от 
диплоидного растения: частота каллусообразования 
была 91,8 и 58,3 % соответственно. У томатов и 
гаплопаппуса существенной зависимости между 
плоидностью исходного материала и интенсивно
стью каллусообразования установлено не было. У 
гаплопаппуса экспланты от тетраплоид ного расте
ния образовывали каллус в те же сроки и столь же 
интенсивно, как и от диплоидного растения. 

Подобные результаты получены и другими ис
следователями, в частности, на примере диплоид
ных линий земляники Fragaria vesca и ее тетрашю-
идных аналогов. По такому признаку, как доля 

каллу сообразующих эксплантов, взятых от расте
ний на стадии отрастания надземных частей, тет
раплоид ы превышали соответствующие диплоид
ные линии, а при использовании эксплантов, взя
т ы х на с т а д и и б у т о н и з а ц и и и ц в е т е н и я , 
диплоидные линии превышали по этому признаку 
соответствующие тетраплоиды [59 ], В то же время 
сорта и отдельные гибриды сливы, в отличие от 
сортов яблони, груши, вишни, имели низкую спо
собность к каллусогенезу независимо от их уровня 
плоидности (изучали диплоидные, тетраплоидные 
и гексаплоидные сорта) [60 ]. 

На примере пшеницы был проведен анализ 
влияния отдельных хромосом на процессы индук
ции, роста и способности к регенерации каллусных 
тканей. С использованием 24 анеуплоидных линий 
мягкой пшеницы сорта Чайниз Спринг по хромосо
мам генома В было установлено, что скорость роста 
каллуса снижалась только при отсутствии длинного 
плеча хромосомы 6В [61 ]. Замена хромосомы 4В 
гомологичными хромосомами из других сортов 
пшеницы положительно влияла на процессы ин
дукции и роста каллусных тканей [42, 6 2 ] . Поло
жительный эффект на образование каллуса в куль
туре пыльников Чайниз Спринг оказывало и добав
л е н и е к к а р и о т и п у этой п ш е н и ц ы четвертой 
хромосомы ржи сорта Империал . Как установили 
авторы, эта хромосома в отличие от шести других 
хромосом ржи содержит факторы, значительно по
вышающие образование каллусов [63] . 

В ряде экспериментов показано, что ткани 
растений, регенерированных из культивируемых in 
vitro клеток, обладают повышенной способностью к 
каллусообразованию и редифференцировке [64, 
6 5 ] . Однако селективные преимущества и повыше
ние способности к каллусообразованию у ж е куль
тивируемых ранее in vitro родоначальников прояв
ляется не всегда (см., например, [66]) . 

Большинство экспериментов свидетельствует о 
том, что у растений многих видов способность к 
каллусообразованию генетически детерминирова
на, характеризуется высокой наследуемостью и 
может иметь гетерозисный эффект [7, 35, 47, 
67—74] . Например, у томатов рост каллуса на 
первичных эксплантах и рост полученных каллус
ных культур имели наследуемость 0,47 и 0,78 
соответственно [75] . Анализ наследования способ
ности к каллусообразованию у риса показал , что 
этот показатель выше у группы сортов japonica, 
чем в группе indica [46 ]. Этот признак наследуется 
у риса как простой рецессив, обусловленный от
дельным блоком генов; в определении данного 
признака аддитивные эффекты генов преобладают 
над доминированием [46, 7 2 ] . Подобные результа-
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ты получены также на ячмене, где индукция кал
луса и его дальнейший рост контролировались ге
нами с аддитивным эффектом. Отмечено также 
проявление эпистаза, в частности, индукция кал
луса полностью подавлялась доминантным геном 
определенного генотипа [76, 77 ] . Генетический 
анализ у голубиного гороха показал наличие гете
розисного эффекта , а та клее аддитивного и неадди
тивного влияния генов на рост каллусов [73 ]. В 
генетическом контроле индукции каллусов и эмб-
риоидов из пыльников гексаплоидных форм яровых 
тритикале основная роль принадлежит сверхдоми
нированию [78 ]. У кукурузы развитие каллуса in 
vitro, образование эмбриогенного каллуса и способ
ность каллуса к регенерации растений обусловлены 
в основном аддитивными эффектами генов, хотя у 
отдельных линий значимыми оказались эффекты 
доминирования, эпистаза и цитоплазматические 
факторы [79—81 ]. Инициация каллуса из незрело
го эндосперма кукурузы была более активной при 
наличии в геноме специфических аллелей, в част
ности, при наличии аллеля ash.2 [82] . 

Установлено, что у редиса способность к кал
лусообразованию определяется моногенно [70, 83 ]. 
Видимо, моногенно регулируется и темп роста кал 
луса. Например, у ряда сортов риса признак «темп 
роста» контролируется моногенно, причем доми
нантные аллели подавляли рост, а сорта с рецес
сивными генами характеризовались более мощным 
ростом каллуса [41 ], 

Имеются данные и о том, что способность к 
каллусогенезу зависит не только от генома, но и от 
цитоплазмона. При этом в одних случаях роль 
цитоплазматических факторов охарактеризована 
как минимальная, например, у риса [46] , в других 
случаях их роль может быть существенной, напри
мер, у красного клевера [68] , кукурузы [80, 8 1 ] , 
пшеницы Triticum aestivum [71, 84, 8 5 ] . 

Существует мнение, что процессы дедиффе-
ренциации при каллусогенезе определены и эволю-
ционно закреплены и не зависят от конкретного 
генотипа, а проявляются или не проявляются в 
зависимости от сложившейся метаболической ситу
ации и конкретных внешних условий [40, 8 6 ] . По 
данным других исследователей, существует генети
ческая компонента в реакции роста каллуса на 
добавление извне фитогормонов и на смену усло
вий выращивания [51, 67, 87 ]. Например, у фасоли 
Phaseolus vulgaris чувствительность к ауксинам бы
ла высокой, у Ph. acitifolius — низкой, а разные 
генотипы Ph. lunatus отличались по чувствительно
сти к разным формам цитокининов [88, 8 9 ] . У ди-
и тетраплоидных видов хлопчатника рода Gos-
sipium — представителей трех геномов установлена 

связь гормонозависимости каллусогенеза с геноти
пом: при использовании разных регуляторов роста 
ауксинового и цитокининового типа выявлены зна
чительные различия между видами по способности 
образовывать каллус на разных составах питатель
ных сред, что, по мнению авторов, определяется 
генотипом [29 ]. Для различных генотипов сахар
ной свеклы необходимым условием каллусообразо
вания на участках молодых листьев является нали
чие в среде фитогормонов: для одних генотипов — 
ауксина, для других — цитокинина , для третьих — 
либо ауксина, либо цитокинина [90] . 

Подобные результаты получены при изучении 
влияния энигеномной изменчивости на процессы 
каллусообразования. Например , у Euphorbia hete-
rophylla каллусообразование на участках гипокоти-
лей проростков было ауксиннезависимым, а на 
участках корней — ауксинзависимым процессом 
[91 ]. У Pennisetum purpureum основания молодых 

листьев содержали больше фитогормонов, в частно
сти, ИУК и АБК, чем средняя и апикальная зоны 
листьев. Эта базальная зона содержала много деля
щихся клеток и была способна к каллусогенезу 
лучше по сравнению с другими частями листа [92 ]. 
Видимо, в подобных случаях для определенных 
эксплантов некоторых растений одного лишь вы
членения экспланта (его ранения) и переноса на 
питательную среду без регуляторов роста достаточ
но для активного каллусообразования. Это было 
показано, например, в наших исследованиях на 
гашюпаппусе [93 ], а т акже другими исследовате
лями на примере лимона [94 ], петрушки садовой 
[95] , цикория [96] , сахарной свеклы [97] . В по
следнем случае листовые экспланты 14 линий са
харной свеклы из 16 изученных на среде без 
регуляторов роста формировали калл усную ткань с 
эффективностью от 25 до 100 % в зависимости от 
генотипа. 

Для индукции каллусообразования у многих 
других видов растений необходимо наличие в пита
тельной среде различных типов фитогормонов, 
иногда в больших дозах. Следовательно, в одних 
случаях каллусообразование детерминировано, по-
видимому, генетически и индуцируется достаточно 
легко и сравнительно просто, в том числе и на 
питательных средах без фитогормонов, в других— 
каллусообразование является фенокопией призна
ка, возникающего под влиянием экзогенных регу
ляторов роста. Возможно, этим и объясняются дан
н ы е , с в и д е т е л ь с т в у ю щ и е о т о м , ч т о на 
оптимальных составах питательных сред (как пра
вило, обогащенных различными стимуляторами ро
ста) зависимость каллусообразования от генотипа 
исходного растения проявляется слабо, а на обед-
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ненных составах сред она для многих видов расте
ний достаточно высока, как это было показано 
нами для гороха [98 ] и кукурузы [48 ]< 

В основе описанных явлений могут быть отли
чия между исходными растениями по наличию и 
состоянию генов как влияющих на метаболизм 
фитогормонов, так и регулируемых гормонами. На 
пример, у мягкой пшеницы хромосомы 4А и 4D 
имеют локус Rhty гены которого изменяют метабо
лизм гиббереллинов и ауксинов. Было установлено, 
что гены этого локуса достоверно влияли на рост 
каллуса и регенерацию, наблюдалось сильное вза
имодействие между генами, содержанием 2,4-Д в 
среде и сортом [99 ]. В опытах других исследовате
лей была показана зависимость процессов каллусо-
образования от содержания эндогенных фитогормо
нов в эксплантах незрелых зародышей пшеницы, 
которое у разных генотипов было разным. Авторы 
[100 J считают, что именно баланс эндогенных 
фитогормонов является существенным фактором, 
влияющим на первичный каллусогенез. Подобные 
различия в содержании фитогормонов и зависи
мость интенсивности каллусообразования от их со
держания показаны, как уже упоминалось, и при 
использовании различных зон молодых листьев Р. 
ригригеит [92 ]. В последнем случае, видимо, су
щественную роль играют эпигеномные отличия, 
сказывающиеся на гормональном балансе и гормо
нальной компетентности клеток и тканей исходно
го экспланта. 

Результаты изложенных и многих других, име
ющихся в литературе, экспериментальных данных 
свидетельствуют о том, что способность к каллусо-
образованию, прежде всего, гормонозависимое яв 
ление. Проведенный анализ позволил нам присое
диниться к точке зрения авторов, считающих, что 
определяющим в индукции каллусообразования и в 
способности каллуса к дальнейшему росту и мор
фогенезу является взаимодействие генотип — сре
да, существенный момент в котором — наличие 
генетической компоненты в реакции клеток на 
экзогенные регуляторы роста и развития [35, 45, 
5 1 , 101 —103] . Это взаимодействие основано, веро
ятно, на том, что компоненты питательной среды, 
в первую очередь, фитогормоны, условия вычлене
ния экспланта и его выращивания могут оказывать 
влияние на экспрессию генов, определяющих кал-
лусообразование (см., например, [40, 83, 104]) . 
Схема такого взаимодействия была предложена в 
результате исследования клеточной дедифференци-
ации при культивировании эксплантов листьев N. 
tabacum и D. innoxia [105 J. 

Согласно этой схеме, для установления про
граммы дедифференциации необходимыми услови

ями являются травма и присутствие сахарозы, 
сенсибилизирующие клетки к фитогормонам. По
сле реактивации метаболизма появлению первых 
митозов предшествует синтез Д Н К . В условиях in 
vitro определенную роль играют негормональные 
эффекторы перехода клетки из G,- в S-период 
клеточного цикла, в частности, полиамины и их 
предшественники. Эти вещества способствуют об
разованию каллуса. 

Однако, судя по накопленному фактическому 
материалу, далеко не все виды растений имеют 
гены, ответственные за каллусообразование. Види
мо, поэтому в некоторых работах по введению в 
культуру in vitro, прежде всего, многих видов 
злаков значимого взаимодействия генотип — среда 
не обнаружено [45] . Высказанное предположение о 
регуляции экспрессии генов, определяющих индук
цию и рост каллуса условиями культивирования, 
может быть справедливым, видимо, по отношению 
лишь к тем видам, которым свойственна эволюци-
онно закрепившаяся способность образовывать ра
невой каллус. Такие растения в ответ на повреж
дение и перенос экспланта на искусственную пита
т е л ь н у ю среду с р а в н и т е л ь н о л е г к о образуют 
каллу сную ткань. Виды, не образующие каллуса в 
природе, вводятся в культуру in vitro, особенно при 
использовании протопластов в качестве исходных 
(первичных) эксплантов , значительно труднее. 
Они требуют, как правило, специальных манипу
ляций , приводящих к появлению фенокопий при
знака «способность к каллусообразованию». Среди 
них использование эксплантов, вычлененных из 
онтогенетически молодых тканей с высокой мито-
тической активностью и / и л и высоким содержанием 
эндогенных гормонов; использование мутантных 
форм растений с измененным в большинстве случа
ев гормональным статусом; введение в питатель
ную среду высокоактивных стимуляторов роста, в 
частности, производных феноксиуксусной кислоты 
(чаще всего 2 ,4-Д) ; других специальных манипуля
ций и обработок исходного материала стрессовыми 
физическими и химическими факторами, зачастую 
изменяющими гормональный баланс (температура, 
освещение, преинкубация исходного материала в 
специальных питательных средах, облучение, маг
нитные поля, гравитация, химические мутагены, и 
др.) ; нетривиальных условий выращивания вычле
ненных эксплантов. Примером таких растений мо
гут быть райграс [106] , малохромосомный злак 
зингерия Zingeria biebersteiniana [107] ; пшеница 
[3, 8 5 ] , кукуруза [4, 4 8 ] , Р. ригригеит [92] , ряд 
сортов риса [43, 108] , ячмень, тритикале [109] , 
люцерна [ І 1 0 ] и ряд других, преимущественно 
злаковых растений. 
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Однако даже перечисленные и другие манипу
ляции не всегда инициируют дедифференциацию 
клеток и ее результат — образование каллуса . 
Причиной ряда неудачных попыток индуцировать 
каллусообразование после различных воздействий 
и использования разных генотипов может быть, 
основываясь на гипотезе Бродского—Урываевой 
[111 |, исход «борьбы между нролиферативными и 
тканеспецифичными синтезами» в пользу тканес-
пецифичных. По-видимому, в ряде случаев в неко
торых органах (клетках) существующая программа 
развития настолько консервативна, что она продол
жает реализовываться даже в экстремальных усло
виях, и клетки «не переключаются» на новую 
программу — индукцию дедифференциации. Ха
рактерным примером здесь могут быть эксперимен
ты по культивированию зародышей и семяпочек 
лотоса, где независимо от состава среды зародыш в 
культуре in vitro показывал только один путь 
развития — эмбриогенез [112] . 

Заключение . Культура клеток высших расте
ний — это уникальная экспериментально создан
ная биологическая система. Она представляет собой 
клоновую популяцию, роль организмов в которой 
осуществляют клетки, изначально запрограммиро
ванные на выполнение определенных структурных 
и функциональных задач как часть многоклеточно
го организма. 

Введение в культуру in vitro предполагает де
дифференциацию клеток исходного экспланта и их 
дальнейшее не ограниченное внутренними факто
рами размножение. При этом происходит выход 
клеток из-под влияния интегрирующих систем ор
ганизма, радикально изменяются их функции и 
метаболизм. В этом процессе имеется несколько 
ключевых (критических) точек, прохождение кото
рых определяет конечный успех в получении пас
сируемых культур. Существенную роль здесь игра
ют как внутренние, так и внешние факторы, т. е. 
особенности генотипа исходных клеток и условия 
введения их в культуру in vitro. 

В целом процесс получения пассируемых кле
точных культур можно условно разделить на два 
этапа. Первый этап — это индукция каллусообра
зования, т. е. процессов дедифференциации и даль
нейших делений дедифференцированных клеток. 
Второй этап — это отбор клеток, способных к дли
тельному росту в условиях изолированной культу
ры на искусственных питательных средах и созда
ние клеткам соответствующих условий для такого 
роста. 

Способность к каллусообразованию у многих 
видов растений, прежде всего двудольных, — эво-
люционно закрепленная генетически детерминиро-

ГЕНОМНАЯ И З М Е Н Ч И В О С Т Ь С О М А Т И Ч Е С К И Х КЛЕТОК Р А С Т Е Н И Й 

ванная реакция на травму, которая направлена на 
восстановление повреждений организма. Она обус
ловлена небольшим числом взаимодействющих ге
нов, возможно, и моногенно (см. [83]) . Определен
ную роль здесь могут играть и цитоплазматические 
факторы. 

Проявление каллусообразующей способности 
in vitro зависит не только от генотипа растения, 
наличия определенных генов, но и от их состояния. 
Это выражается в том, что в аналогичных условиях 
экспланты от растений одного и того же вида в 
зависимости от возраста, физиологического состоя
ния , условий выращивания растений, тканевой 
принадлежности экспланта и стадии его онтогенеза 
отличаются интенсивностью каллусообразования. 
Когда каллусообразование детерминировано гене
тически и клетки находятся в состоянии компетен
тности к индуцирующим факторам, этот процесс 
осуществляется легко — одного лишь вычленения 
экспланта и его переноса на питательную среду 
даже без фитогормонов достаточно для активной 
пролиферации клеток. В иных случаях для индук
ции каллусообразования необходимо применение 
специальных предобработок исходного материала, 
специфических условий выращивания экспланта, 
использование разных типов фитогормонов, стиму
лирующих в определенных условиях пролифера
цию клеток. Обусловлено это, по-видимому, разли
чиями между эксплантами в наличии и состоянии 
(компетентности) генов как определяющих метабо
лизм фитогормонов, так и регулируемых гормона
ми. 

Основным в индукции каллусообразования яв
ляется взаимодействие генотип — среда, сущест
венный момент в котором — наличие генетической 
компоненты в реакции растения, его клеток на 
повреждение и во многих случаях — на экзогенные 
регуляторы роста. Это взаимодействие основано на 
том, что ранение (травма) при вычленении экс
планта, компоненты питательной среды, прежде 
всего, фитогормоны и, вероятно, сахароза, другие 
условия изолирования влияют на экспрессию ге
нов, определяющих каллусообразование. У тех ви
дов растений, которым не свойственно каллусооб
разование в природе, клетки в культуру вводятся 
значительно труднее, здесь в процессе индукции 
пролиферации клеток in vitro значимого взаимо
действия генотип — среда, например, для некото
рых злаков не обнаружено [45] . В этих случаях 
появление фенокопий признака «способность к 
каллусообразованию» может быть индуцировано у 
клеток онтогенетически молодых тканей и органов 
с высоким потенциальным уровнем пролифератив-
ной активности. 
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Для индукций используется воздействие раз 
личными стрессовыми факторами, в первую оче
редь, высокими дозами экзогенных, как правило, 
синтетических стимуляторов деления и роста кле 
ток. Здесь, по-видимому, существенную роль игра
ет наличие компетентных клеток к гормонам, сти
мулирующим пролиферацию, или возникновение 
такой компетентности после стрессовых воздейст
вий. Использование в качестве исходного материа
ла мутантных и гибридных форм растений с изме
ненным гормональным статусом в ряде случаев 
повышает вероятность и частоту индукции каллу
сообразования. 

Индукция каллусообразования — это первый 
этап введения клеток в культуру in vitro. У ряда 
видов растений, например, у многих пасленовых 
первичный каллус сравнительно легко дает начало 
пассируемым культурам клеток, выращиваемым 
как на твердой питательной среде, так и в виде 
клеточных суспензий. В этих случаях для успеш
ного роста требуется внести, да и то не всегда, 
коррективы в условия выращивания пассируемых 
культур. Чаще всего в питательной среде изменяют 
содержание регуляторов роста, иногда и минераль
ный состав среды. Питательная среда при этом, как 
правило , обедняется . П о л у ч е н и е пассируемых 
культур, несмотря на его кажущуюся в некоторых 
случаях легкость, — процесс сложный и многоэтап
ный. Он предполагает адаптацию клеток к резко 
измененным условиям существования, формирова
ние новой биологической системы, в которой клет
ки, выполняющие в организме лишь некоторые его 
функции, выполняют ф у н к ц и и отдельных организ
мов, способных к автономному развитию. Это тре
бует кардинальной перестройки как функций и 
метаболизма клеток, так и структуры клеточной 
популяции. Особенности этих процессов будут рас
смотрены в последующих сообщениях. 

В. Л. Кунах 

Геномна мінливість соматичних клітин рослин. 

3. Калюсоутворсння in vitro 

Резюме 

Зроблено огляд даних про особливості калюсоутворсння in 
vitro. Проаналізовано як зовнішні, так і внутрішні умови та 
фактори, що впливають на дедиференціацію клітин. Визна
чальною у цих процесах є взаємодія генотип — середовище, де 
істотним моментом с наявність генетичної компоненти в 
реакції рослини, її. клітин на травму і в багатьох випадках — 
на екзогенні регулятори росту. Розглянуто два принципово 
відмінних способи індукції калюсоутворсння — індукція експ
ресії генів, що визначають калюсоутворення у тих випадках, 
коли це явище генетично детерміноване, та індукція фено-
копій ознаки «здатність до калюсоутворення». 

V. A. Kunakh 

Genome variability in plant somatic ceils. 3 . Callus formation in vitro 

Summary' 

Literature data on the peculiarities of callus formation in vitro have 
been reviewed. Both internal and external conditions and factors 
contributing to cell dedifferentiation were analysed. Predetermining 
among these processes may be genotype-medium interaction the 
essential point of which provides presence of the genetic component 
in plant response, its cells to trauma, and in many cases to exogenic 
growth regulators. Two principally differing ways for induction of 
callus formation — induction of gene expression in the cases when 
this phenomenon is genetically predetermined and induction of 
phenocopies for the trait «potential for callus formation* in other 
cases were examined. 
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