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Впервые описаны гистологические события, происходящие в  морфогенных каллусах Lavandula 
angustifolia Mill. при длительном (2–5 пассажи) культивировании in vitro. В каллусах 2 пассажа 
выявлены почки и листья нормального строения (путь органогенеза de novo), а также соматические 
зародыши нормальной структуры, берущие начало от клеток эпидермиса почек (путь соматического 
эмбриогенеза in vitro). По мере дальнейшего культивирования каллусы постепенно теряли нормаль-
ный морфогенетический потенциал. Если в каллусах 3 пассажа нормальным строением характеризо-
вались только почки, а листья имели аномальную структуру, то в каллусах 4 пассажа отмечены почки 
преимущественно аномального строения, в каллусах 5 пассажа – только структурно дегенерирован-
ные ткани. Обсуждается вопрос о снижении свойств плюри- и тотипотентности каллусных клеток 
по мере культивирования in vitro. Полученные гистологические данные могут быть использованы при 
выборе длительности культивирования in vitro каллусов для получения полноценных регенерантов 
этого ценного эфиромасличного и лекарственного растения в различных клеточных биотехнологиях.
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Морфогенез растений определяется как про-
странственное и временное развитие тканей, ор-
ганов и зародышей, жестко контролируемое сетью 
генных систем, действующих последовательно или 
согласованно (по: Ikeuchi et al., 2019).

К пониманию закономерностей и особенно-
стей морфогенеза интактных растений позволяет 
приблизиться модельный подход культуры in vitro 
клеток, тканей и органов, дающий возможность 
изучать сложные морфогенетические процессы 
и  механизмы их  регуляции в  контролируемых 
экспериментатором условиях. Методологическим 
обоснованием использования таких модельных 
систем служит принцип универсальности путей 
морфогенеза растений in planta и  in vitro (Баты-
гина, 2014). Модельный подход культуры in vitro 
в настоящее время активно разрабатывается с раз-
личных позиций (обзоры: Long et al., 2022; Bekalu 
et al., 2023; Kulus, Tymoszuk, 2024; Pasternak, Stein-
macher, 2024).

Перспективными модельными системами в этой 
области исследования являются культивируемые 
in vitro каллусы – интегрированные системы тканей, 
возникшие в результате неорганизованной проли-
ферации дедифференцированных клеток эксплан-
тов (по: Ikeuchi et al., 2022).

В современной литературе на примере многих 
видов растений представлено значительное коли-
чество экспериментальных данных, касающихся 
различных аспектов индуцирования и прохождения 
путей морфогенеза in vitro в каллусах, в оптималь-
ных условиях приводящих к регенерации растений. 
Обобщению экспериментальных данных в этой об-
ласти исследований посвящен ряд обзоров послед-
них лет (Shin et al., 2020; Kruglova et al., 2021; Ikeuchi 
et al., 2022; Lee et al., 2022; Feher, 2023; Rezaei et al., 
2023; Wan et al., 2023).

В литературе представлено также немало публи-
каций, касающихся гистологического анализа как 
формирования каллусов из различных эксплантов, 
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так и путей морфогенеза in vitro в них (обзор: Kruglova 
et al., 2023). Однако проблема оценки гистологиче-
ских событий при реализации морфогенетического 
потенциала компетентных клеток каллуса при дли-
тельном культивировании in vitro, на наш взгляд, 
еще далека от окончательного решения. В то же 
время такие данные необходимы при оценке пер-
спектив использования каллусов в биотехнологиях 
массового тиражирования полноценных регенеран-
тов хозяйственно ценных видов растений.

Объектом данного исследования явилась лаван-
да узколистная Lavandula angustifolia Mill. – ценное 
эфиромасличное растение (Паштецкий и др., 2018; 
Salehi et al., 2018). Морфогенетические и физиоло-
го-биохимические особенности длительного культи-
вирования in vitro изучены при клональном микро-
размножении с использованием меристем лаван-
ды в течение 9 (Yegorova et al., 2019) и 16 (Babanina 
et al., 2023) пассажей. В то же время гистологические 
аспекты длительного культивирования in vitro мор-
фогенных каллусов не изучались, несмотря на то что 
для этого растения разработаны различные биотех-
нологии получения регенерантов каллусного проис-
хождения (Devasigamani et al., 2020; Егорова, 2021). 
Исследования гистологических событий в каллусах 
L. angustifolia ограничены нашей работой, посвящен-
ной сравнительной оценке статуса морфогенных 
и  неморфогенных каллусов на  самом начальном 
(1 пассаж) этапе их культивирования in vitro (Кру-
глова и др., 2024). В частности, в этой публикации 
гистологическое подтверждение получили ранее 
морфологически выявленные у лаванды такие пути 
морфогенеза in  vitro в  каллусах, как органогенез 
de novo и соматический эмбриогенез in vitro (Егоро-
ва, 2021; Al-Tai, Mohammed, 2022).

Цель данной работы состояла в изучении гисто-
логических событий в морфогенных каллусах ла-
ванды узколистной L. angustifolia при длительном 
(2–5 пассажи) культивировании in vitro.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для исследований использовали растения ла-
ванды узколистной Lavandula angustifolia Mill. сорта 
Степная.

Применяли методы культуры in  vitro органов 
и  тканей растений как общепринятые (Калинин 
и др., 1980), так и разработанные авторами для раз-
личных клеточных технологий лаванды узколист-
ной (Егорова, 2021). В  качестве эксплантов ис-
пользовали сегменты (5–7 мм) листьев растений, 
выращенных в  условиях закрытого грунта. При 
введении в культуру in vitro материал стерилизова-
ли в 70%-ном этаноле (40 с) и 50%-ном растворе 
препарата Брадофен 10Н (“Флорин” АО, Венгрия) 
(12 мин) и трижды промывали автоклавированной 
дистиллированной водой. Асептические работы 

проводили в условиях ламинарного бокса БАВнп-
01-Ламинар-С-1,2 (Россия).

Для получения первичных каллусов сегменты 
листьев помещали на питательную среду, содержа-
щую макро-, микросоли и витамины по прописи 
Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962) с вве-
дением 1.0 мг/л тидиазурона (ТДЗ, Sigma, USA). 
Культивирование эксплантов проводили в пробир-
ках с 10 мл агаризованной питательной среды при 
температуре 26 ± 2°С, относительной влажности 
воздуха 70%, освещенности 2–3 клк, 16-часовом 
фотопериоде. Через 4–6 недель культивирования 
первичные морфогенные каллусы отделяли от экс-
плантов, переносили для дальнейшей пролифе-
рации на среду с добавлением α-нафтилуксусной 
кислоты (НУК, Sigma-Aldrich, США) в концентра-
ции 1.0 мг/л и 6-бензиламинопурина (БАП, Sigma-
Aldrich, США) в концентрации 0.5 мг/л и культи-
вировали при тех же условиях до получения мор-
фогенных каллусов 1 пассажа. Далее через каждые 
35–40 сут каллусы субкультивировали с получением 
каллусов 2–5 пассажей.

Для гистологического анализа фиксировали мор-
фогенные каллусы 2–5 пассажей в стационарной 
фазе роста, при максимальном приросте биомассы 
(30-е сут цикла выращивания). Постоянные гисто-
логические препараты готовили согласно (Световой 
микроскоп .., 2013) с применением микротома HM 
325 (Microm, Германия) и окрашиванием срезов ре-
активом Шиффа. Препараты анализировали с ис-
пользованием светового микроскопа Axio ImagerA1 
light microscope (Carl Zeiss, Германия), оснащен-
ного объективом EC Plan-NEOFLURAL, и фото-
графировали с использованием цифровой камеры 
AxioCam MRc5 с программным обеспечением Axio 
Vision 4.7 (Carl Zeiss, Германия).

Прижизненную съемку объектов вели с приме-
нением стереомикроскопа Technival 2 (Carl Zeiss, 
Германия) и цифровой камеры Olympus Camedia 
C-4000 (Olympus Optical Co., LTD, Япония).

При оценке стадий развития соматических заро-
дышей использовали периодизацию эмбриогенеза 
двудольных растений, представленную в работе Ка-
прона с соавт. (Capron et al., 2009).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Первичные каллусы L. angustifolia формирова-
лись на абаксиальной и адаксиальной сторонах, 
в основном в области раневой поверхности листо-
вых эксплантов, через 2–3 недели после их вве-
дения в асептическую культуру. Через 4–6 недель 
культивирования in vitro первичные морфогенные 
каллусы отделяли от эксплантов и субкультиви-
ровали в течение 1–5 пассажей. Ниже приводятся 
данные гистологического анализа морфогенных 
каллусов 2–5 пассажей.
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Морфогистологический анализ  
каллусов L. angustifolia 2 пассажа

В исследованных каллусах 2 пассажа по морфо-
логическим данным отмечено множество морфо-
генных структур (рис. 1, а). Как показал анализ 
гистологических данных, такие морфогенные струк-
туры представляют собой различные образования. 
Преимущественно это листовые почки на разных 
стадиях развития: сформированный апекс с при-
мордиями листа 1 и 2 порядков (рис. 1, б, в), поч-
ка с развернутыми листьями (рис. 1, г). Кроме того, 
в таких каллусах выявлены морфогенные структуры, 

которые гистологически расцениваются как сомати-
ческие зародыши, находящиеся на разных стадиях 
эмбриогенеза: проэмбрио (рис. 1, д), глобулярный 
(рис. 1, е), триангулярный (рис. 1, ж), сердечковид-
ный (рис. 1, з), торпедовидный (рис. 1, и), зрелый 
двусемядольный (рис. 1, к) зародыши. Важно под-
черкнуть, что соматические зародыши берут начало 
от эпидермальных клеток апексов почек, при этом 
сами почки приобретают аномальное строение или 
дегенерируют. Необходимо также отметить, что 
на изученных гистологических препаратах ранне-
го соматического эмбриогенеза не выявлена такая 
временная структура, как суспензор.

Рис. 1. Каллусы L. angustifolia 2 пассажа: общий вид (а); апекс с примордиями листа 1 и 2 порядков (б, в); почка 
с развернутыми листьями (г); проэмбрио (д); глобулярный (е), триангулярный (ж), сердечковидный (з), торпедо-
видный (и), двусемядольный (к) соматические зародыши. Все срезы продольные. Условные обозначения: К – кал-
лус, П – почка, ПЛ – примордий листа, ПЭ – проэмбрио, СЗ – соматический зародыш. Масштаб: а – 10 мм; 
б, в, д–з – 100 мкм; г, и, к – 200 мкм.



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 1 2025

8	 КРУГЛОВА﻿ и др.

Таким образом, в каллусах 2 пассажа гистологи-
ческое подтверждение получили такие пути морфо-
генеза in vitro, как органогенез de novo и соматический 
эмбриогенез in vitro.

Морфогистологический анализ  
каллусов L. angustifolia 3 пассажа

В проанализированных каллусах 3 пассажа от-
мечены морфогенные структуры, морфологиче-
ски расцениваемые как почки и неразвернутые 
листья (рис. 2, а). Результаты гистологического 
анализа показали, что почки характеризуются 
нормальным строением (рис. 2, б, в), тогда как 
структуры, морфологически определяемые как 
листья, представляют собой аномальные листопо-
добные (рис. 2, г, д), в том числе фасциированные 
(сросшиеся) (рис. 2, е, ж), структуры.

В целом, в  каллусах 3 пассажа гистологиче-
ски подтвержден только один путь морфогенеза 
in vitro – органогенез de novo. При этом выявлены 
почки нормального строения, а также аномальные 
листоподобные (в том числе фасциированные) 
структуры.

Морфогистологический анализ  
каллусов L. angustifolia 4 пассажа

В изученных каллусах 4 пассажа выявлены 
морфогенные структуры, по  морфологическим 
данным представляющие собой почки (рис. 3, а). 
Согласно гистологическим данным, незначи-
тельная часть почек имеет нормальную куполоо-
бразную форму апексов и последовательно зало-
жившихся примордиев (рис. 3, б), однако боль-
шинство почек характеризуются аномальным 
строением. В таких почках можно видеть сильно 
разросшийся апекс (рис. 3, в), изменение формы 
апекса на коническую (рис. 3, г), при деформации 
примордиев. Наиболее часто аномальную струк-
туру приобретает вся почка (рис. 3, д–ж).

В целом, в каллусах 4 пассажа выявлены почки 
главным образом аномального строения. Такие 
каллусы можно отнести к  категории условно 
морфогенных.

Морфогистологический анализ  
каллусов L. angustifolia 5 пассажа

Каллусы 5 пассажа представляли собой рыхлые 
образования, без морфологически выявляемых мор-
фогенных структур (рис. 4, а). По результатам ги-
стологического анализа каллусы характеризовались 
наличием множества инвагинаций, содержащих 
структурно дегенерированные ткани (рис. 4, б, в). 
Такие каллусы следует отнести к категории немор-
фогенных как результату “перерождения” морфо-
генных каллусов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Различные аспекты культивирования каллусов 
in vitro изучаются с конца XIX в. (по: Kruglova et al., 
2018), в этой области накоплен значительный экс-
периментальный материал и сделаны важные те-
оретические обобщения. В то же время остается 
не до конца решенным важный вопрос, каким об-
разом продолжительность культивирования in vitro 
влияет на проявление морфогенетического и реге-
нерационного потенциала компетентных клеток 
каллуса.

Анализ литературных данных показывает, что  
исследования длительного культивирования кал-
лусов in  vitro различных растений сравнитель-
но немногочисленны и в этой области получены 
противоречивые результаты. Для большинства изу
ченных видов показано достаточно быстрое, в те-
чение 1 года, снижение морфогенного и регенера-
ционного потенциала клеток каллусов (по: Graner 
et al., 2019; Егорова, 2021; Liu et al., 2021). Анало-
гичные данные получены и по отношению к объ-
екту данного исследования – L. angustifolia, однако 
у этого растения выявлены каллусные штаммы, со-
храняющие эффективность регенерации в течение 
2–3 лет (Егорова, 2021).

Установлено, что снижение и утрата потенций 
клеток каллусов вызывается рядом причин, глав-
ным образом сомаклональной изменчивостью 
и хромосомной нестабильностью, а также апопто-
зом (по: Graner et al., 2019).

В этой связи вызывает интерес работа Лиу с со-
авт. (Liu et  al., 2021), в  которой продемонстри-
рована уникальная способность клеток каллуса, 
полученного из одной почки растения женьшеня 
сорта Damaya, сохранять как хромосомную ста-
бильность, так и практически неизменную эффек-
тивность регенерации (6–12 регенерантов/каллус) 
в течение 12 лет. Авторы объясняют полученные 
результаты выявленной ими транскрипционной 
экспрессией специфических генов.

Поиск ответов на вопрос о влиянии длительно-
сти культивирования на морфогенез in vitro в каллу-
сах следует вести с применением разных подходов. 
Один из самых важных из них – гистологический, 
позволяющий выявить взаимодействие и взаимос-
вязи структуры и функций клеток и тканей. Анализ 
гистологических данных по длительному (2–5 пас-
сажей) культивированию морфогенных каллусов 
L. angustifolia, в сравнении с ранее полученными 
данными о гистологических показателях морфоген-
ных каллусов 1 пассажа (Круглова и др., 2024), по-
зволяет приблизиться к ответу на этот вопрос.

Известно, что обязательный начальный этап 
морфогенеза in  vitro в  каллусах, с  гистологиче-
ских позиций, состоит в формировании в их тол-
ще так называемого морфогенетического оча-
га (в другой терминологии  – “меристемоид”, 
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Рис. 2. Каллусы L. angustifolia 3 пассажа: общий вид (а); апекс почки с примордиями листа 1 и 2 порядков (б, в); 
листоподобная структура (г, д); фасциированная структура (е, ж). Все срезы продольные. Условные обозначения: 
К – каллус, ЛС – листоподобная структура, П – почка, ФС – фасциированная структура. Масштаб: а – 10 мм; б–г – 
100 мкм; д–ж – 200 мкм.

Рис. 3. Каллусы L. angustifolia 4 пассажа: общий вид (а); апекс почки с примордиями листа 1 порядка (б); почка 
с аномальным апексом (в, г); аномальная почка (д–ж). Все срезы продольные. Условные обозначения: АнАП – ано-
мальный апекс почки, АнП – аномальная почка, К – каллус, ПЛ – примордий листа. Масштаб: а – 5 мм; б, д–ж – 
100 мкм; в, г – 200 мкм.
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“меристематический центр”, “новая меристема”, 
“промеристема”, по: Kruglova et  al., 2023) как 
группы недифференцированных меристематиче-
ских клеток, обособленной от остального каллуса. 
Меристематические клетки такого очага компе-
тентны к морфогенезу in vitro по различным путям 
(обзоры: Kruglova et al., 2018, 2023; Зинатуллина, 
2023). Морфогенетические очаги в толще каллу-
сов 2–5 пассажей нами не выявлены. Что касается 
каллусов 5 пассажа, то этот результат вполне зако-
номерен, поскольку такие каллусы утратили свой 
морфогенетический потенциал (рис. 4) и расце-
ниваются нами как неморфогенные. В каллусах 
же 2–4 пассажей в  виде развивающихся почек 
нормального строения (рис. 1, б–г, рис. 2, б, в, 
рис. 3, б), скорее всего, получили постепенное 
развитие морфогенетические очаги, заложенные 
и сформированные еще в каллусах 1 пассажа.

Особый интерес вызывает тот результат, что 
в каллусах 2 пассажа кроме нормально развиваю-
щихся почек выявлены и нормально развивающи-
еся соматические зародыши (рис. 1, д–к). Иначе 
говоря, клетки каллусов и производные этих клеток 
демонстрируют реализацию двух различных про-
грамм развития: органогенез de novo как проявление 
свойства их плюрипотентности (способность к фор-
мированию нового органа, подробнее см.: Батыги-
на, 2014; Bidabadi, Jain, 2020; Zhai, Xu, 2021; Long 
et al., 2022; Müller-Xing, Xing, 2022; Kruglova et al., 
2023) и соматический эмбриогенез in vitro как про-
явление свойства их тотипотентности (способно-
сти к формированию нового организма, подробнее 

см.: Батыгина, 2014; Feher, 2019; Bidabadi, Jain, 
2020; Su et al., 2021; Long et al., 2022; Kruglova et al., 
2023). Два аналогичных пути морфогенеза in vitro 
были гистологически выявлены нами и в каллусах 
L. angustifolia 1 пассажа.

Важно подчеркнуть, что последовательные ста-
дии соматического эмбриогенеза in vitro, от про-
эмбрио до зрелого зародыша, в каллусах 2 пассажа 
принципиально совпадают со стадиями зиготиче-
ского эмбриогенеза двудольных растений in planta, 
а именно соответствуют Сapsella-варианту Onagrad-
типа развития зиготического зародыша (по: Capron 
et al., 2009), хотя и без формирования суспензора. 
Такой результат лишний раз подтверждает перспек-
тивность использования каллусных культур in vitro 
в качестве адекватных моделей для исследования 
сложной проблемы морфогенеза интактных рас-
тений, в  частности зиготического эмбриогене-
за. Более того, даже отсутствие такой временной 
структуры, как суспензор, может способствовать 
дальнейшему изучению механизмов раннего эм-
бриогенеза растений in planta (по: Peng, Sun, 2018). 
Кроме того, эти гистологические данные свиде-
тельствуют о более высоком морфогенетическом 
потенциале клеток каллусов 2 пассажа в сравнении 
с каллусами 1 пассажа, где нами выявлены сомати-
ческие зародыши только на ранних стадиях эмбри-
огенеза – глобулярной и сердечковидной.

Заметим, что сведения о выявленных в каллусах 
2 пассажа L. angustifolia соматических зародышах 
на различных стадиях развития, вплоть до зрелой 
стадии, приводятся в работе Aль-Тай, Мохаммада 

Рис. 4. Каллусы L. angustifolia 5 пассажа: общий вид (а); участки каллусов, представленные дегенерированными тка-
нями (б, в). Масштаб: а – 10 мм; б, в – 200 мкм.
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(Al-Tai, Mohammad, 2022); авторы, однако, пред-
ставили только морфологические данные, без 
их гистологического подтверждения.

Следует подчеркнуть, что соматические за-
родыши в каллусах 2 пассажа, как и в каллусах 
1 пассажа, брали начало от эпидермальных кле-
ток почек. Такого рода сведения в  литературе 
имеются, однако все исследования выполнены 
на примере прямого соматического эмбриогенеза 
in vitro из эпидермальных клеток различных орга-
нов, без этапа формирования каллуса. Так, полу-
чены морфологические и гистологические данные 
по формированию in vitro соматических зародышей 
из клеток эпидермиса листьев Saintpaulia ionantha 
(Mithila et al., 2003), Tylophora indica (Mamgain et al., 
2022), Caladium sp. (Syeed et al., 2022), Daphne genkwa 
(Ku et al., 2023), придаточных корней Neoregelia jo-
hannis (Graner et al., 2019). Высказано мнение, что 
такой путь прямого соматического эмбриогенеза 
in vitro представляет собой своеобразную транс-
дифференциацию инициальных эпидермальных 
клеток, определяемую избыточной экспрессией 
генов WUS и WOX5, а также передачей сигналов 
ауксинов и цитокининов (Feher et al., 2016). В не-
давнем обстоятельном обзоре Лонга с соавт. (Long 
et al., 2022) проанализированы сведения о молеку-
лярных механизмах стрессовой индукции и регуля-
ции прямого соматического эмбриогенеза in vitro, 
по мнению авторов, действующих на трех уровнях 
(факторы транскрипции, гормональная сигнали-
зация и  эпигенетические факторы) и  приводя-
щих к изменению “судьбы” соматической клетки 
и  переходу ее  в статус эмбриогенной стволовой 
клетки. Нельзя не отметить в этой связи и хорошо 
известные данные о развитии соматических заро-
дышей из эпидермальных клеток листьев (фоли-
арная вивипария) в природных условиях в системе 
репродукции ряда представителей рода Bryophyllum 
(по: Батыгина, 2014).

Тот впервые полученный результат, что сома-
тические зародыши L. angustifolia брали начало 
от  эпидермальных клеток уже сформированных 
почек, позволяет сделать вывод о том, что путь со-
матического эмбриогенеза in vitro в данном случае 
вторичен по отношению к пути органогенеза de novo. 
Более позднее появление соматических зародышей 
в сравнении с почками гистологически выявлено 
также в каллусах пшеницы (Круглова, 2022). Можно 
полагать, что последовательность вступления ини-
циальных клеток/групп клеток на тот или иной путь 
морфогенеза in vitro обусловлена как “критической 
массой” растущего каллуса на последовательных 
пассажах, так и тканевыми особенностями индук-
ции формирования соответствующих морфоген-
ных структур (почек / соматических зародышей).

В морфогенных каллусах 3 пассажа помимо нор-
мально развитых почек (рис. 2, б, в) выявлены ано-
мальные листоподобные структуры (рис. 2, г, д), 

в том числе фасциированные (рис. 2, е, ж). Как по-
казывает анализ литературных данных, формиро-
вание листоподобных структур описано в культи-
вируемых in vitro черешках Pelargonium sp. (Haensch, 
2004) и  листьях Neoregelia johannis (Graner et  al., 
2019), однако при этом гистологические данные 
получены не в каллусных культурах этих растений. 
Сведения же о фасциированных структурах, форми-
рующихся в условиях in vitro не только в каллусах, 
но и иных образованиях, в доступной литературе 
нами не встречены.

Хорошо известно, что на процессы нормаль-
ного морфогенеза и регенерации растений in vitro 
напрямую влияют такие гормоны, как ауксины 
и цитокинины (обзоры: Bidabadi, Jain, 2020; Long 
et al., 2022; Pasternak, Steinmacher, 2024). Мы пред-
полагаем, что аномальные листоподобные и фас-
циированные структуры в каллусах 3 пассажа яв-
ляются результатом аномалий развития части по-
чек 2 пассажа в результате отклонения от нормы 
показателей функционирования входящих в со-
став использованной питательной среды аукси-
на НУК и цитокинина БАП – главным образом, 
нарушением их транспорта. Такое предположе-
ние косвенно подтверждается данными о  том, 
что фасциации зиготических зародышей пшени-
цы могут быть экспериментально индуцированы 
нарушениями полярного транспорта экзогенных 
ауксинов (по: Kruglova et al., 2022). Возможно, на-
рушения функционирования экзогенных гормо-
нов в каллусах L. angustifolia обусловлены, с одной 
стороны, изменениями содержания эндогенных 
гормонов в каллусах, с другой стороны – взаим-
ным влиянием как экзогенных, так и эндогенных 
гормонов в  ходе длительного культивирования 
in vitro. Отметим, что взаимное синергетическое 
или антагонистическое влияние (в англоязычной 
литературе: crosstalk) гормонов хорошо изучено 
на примере культивируемых каллусов различных 
растений, например Fouquieria splendens (Salinas-
Patino et al., 2018), Brassica juncea (Lu et al., 2020), 
Arabidopsis thaliana (Cosic, Raspor, 2022).

Можно полагать, что постепенно накаплива-
ющиеся нарушения функционирования ауксина 
НУК и цитокинина БАП во взаимодействии как 
друг с другом, так и с эндогенными гормонами 
в  каллусах приводят и  к массовым аномалиям 
в строении почек 4 пассажа (рис. 3, в–ж), и струк-
турной дегенерации тканей каллусов 5 пассажа 
(рис. 4, б, в). В литературе имеются подтвержда-
ющие это предположение сведения о негативном 
влиянии долгосрочного культивирования in vitro 
на развитие и укоренение побегов Cedrela fissilis, 
обусловленном снижением содержания гормонов 
индолил-3-уксусной и абсцизовой кислот, а так-
же увеличением содержания гормонов жасмоно-
вой и салициловой кислот к 4 пассажу (de Oliveira 
et al., 2021).
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В целом, в  литературе представлено немало 
данных об  аномалиях в  формировании органов 
de novo, причиной которых являются нарушения 
регуляции гормонального контроля (по: Bustillo-
Avendano et al., 2018).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые полученные для L. angustifolia гистоло-
гические данные по длительному (2–5 пассажей) 
культивированию морфогенных каллусов важны 
для понимания клеточных и тканевых механизмов 
реализации и постепенного снижения морфогене-
тического и регенерационного потенциала клеток 
в условиях in vitro.

Особый интерес вызывают каллусы 2 пассажа, 
в которых выявлены два пути морфогенеза in vi-
tro – органогенез de novo как реализация свойства 
плюрипотентности клеток каллуса и  соматиче-
ский эмбриогенез in  vitro как реализация свой-
ства тотипотентности клеток сформированных 
в каллусах органов, при этом стадии формирова-
ния и развития соматических зародышей прин-
ципиально совпадают с аналогичными стадиями 
зиготического эмбриогенеза двудольных расте-
ний in planta. Эти данные подтверждают перспек-
тивность использования каллусов в качестве мо-
дельных систем для изучения различных аспектов 
морфогенеза и регенерации растений, в том числе 
проявления новых свойств клеток в условиях экс-
периментов in vitro.

Сравнительный анализ результатов гистоло-
гического исследования каллусов 2–5 пассажей 
и ранее полученных данных по гистологии каллу-
сов 1 пассажа позволяет дать рекомендации по вы-
бору направленности биотехнологического полу-
чения регенерантов L. angustifolia, в зависимости 
от поставленных целей. Как известно, регенерация 
путем соматического эмбриогенеза in vitro с боль-
шей вероятностью обеспечивает генетическую 
стабильность получаемых регенерантов, а  би-
полярная природа зародышей дает возможность 
избежать отдельного этапа корнеобразования. 
С этими целями целесообразно использовать кал-
лусы 1–2 пассажа, в которых выявлены соматиче-
ские зародыши нормального строения. Отметим, 
что такие зародыши могут быть использованы 
и при разработке биотехнологий получения син-
тетических семян этого ценного растения. Для 
получения же сомаклональных вариантов пред-
почтительно использовать каллусы 1–3 пассажей, 
в которых выявлен путь органогенеза de novo, как 
правило, приводящий к генетическим изменениям 
регенерантов.

Исследования выполнены на базе Центра коллек-
тивного пользования “Агидель” УФИЦ РАН, а также 
лаборатории биотехнологии НИИ СХ Крыма.
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Histilogical aspects of long-term culture in vitro  
of Lavandula angustifolia Mill. morphogenic calluses

N. N. Kruglova1, 2, @, A. E. Zinatullina1, 2, O. A. Seldimirova2, N. А. Yegorova1

1Research Institute of Agriculture of Crimea, Kievskaya str., 150, Simferopol, 295043 Russia
2Ufa Institute of biology – subdivision of the UFRC RAS, pr. Oktyabrya, 69, Ufa, 450054 Russia

@e-mail: kruglova@anrb.ru

Histological events occurring in morphogenic calluses of Lavandula angustifolia Mill. are described for 
the first time during long-term (2–5 passages) in vitro culture. In the calluses of passage 2, buds and 
leaves of normal structure (the de novo organogenesis pathway), as well as somatic embryos of normal 
structure originating from the bud epidermis cells (the somatic embryogenesis in vitro pathway) were 
revealed. As the calluses were cultivated further, its normal morphogenetic potential was gradually 
lost. If only the buds were characterized by the normal structure in the calluses of passage 3, and 
the leaves had an abnormal structure, then the buds of mainly abnormal structure were noted in the 
calluses of passage 4, and only structurally degenerated tissues were noted in the calluses of passage 5. 
The question about reducing the properties of pluri- and totipotency of callus cells as they were cultured 
in vitro discussed. The histological data obtained can be used in choosing the duration of callus culture 
in vitro to obtain full-fledged regenerants of this valuable essential oil and medicinal plant in various 
cell biotechnologies.

Kewwords: morphogenesis, callus culture in vitro, duration of culture in vitro, de novo organogenesis, somatic 
embryogenesis in vitro, Lavandula angustifolia Mill
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