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Методом иммуноферментного анализа впервые для Lavandula angustifolia Mill. изучено содержание 
эндогенных гормонов (ауксин ИУК, цитокинины, АБК) в эксплантах различных типов (сегменты 
листа, почки, стебля), индуцированных из них первичных каллусах, а также морфогенных и немор-
фогенных каллусах на начальных этапах культивирования in vitro. Показано максимальное значение 
уровней гормонов в таких эксплантах, как сегменты почек. Выявлено повышение содержания гор-
монов в первичных каллусах в сравнении с аналогичными показателями во всех типах эксплантов. 
В морфогенных каллусах в сравнении с неморфогенными отмечен более высокий уровень активной 
формы цитокинина (транс-зеатин) и АБК, а также более низкий уровень неактивной формы цитоки-
нина (зеатин-нуклеотид) и ауксина ИУК. Высказано мнение о том, что содержание эндогенных гор-
монов в эксплантах и каллусах L. angustifolia обусловлено их гистологическим статусом. Сделан вывод 
о единых гистофизиологических механизмах каллусо- и морфогенеза in vitro у изученного растения.
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Каллус in vitro определяется как интегрированная 
система тканей, возникшая в результате неорганизо-
ванной пролиферации дедифференцированных кле-
ток эксплантов (Ikeuchi et al., 2022). Как правило, раз-
личают морфогенные каллусы, компетентные клетки 
которых в оптимальных условиях культуры in vitro 
способны к дальнейшему морфогенезу по различным 
путям, и неморфогенные каллусы, не способные к та-
ким процессам.

Особый интерес вызывают морфогенные кал-
лусы как экспериментальные модельные системы 
для изучения закономерностей и  особенностей 
морфогенеза в интактных растениях (Feher, 2023; 
Kruglova et al., 2023). Кроме того, на основе ис-
пользования морфогенных каллусов разработаны 
биотехнологии получения полноценных регене-
рантов ценных культур (обобщение: Efferth, 2019).

Многочисленные экспериментальные данные 
свидетельствуют о том, что образование каллусов 
и морфогенез in vitro в них определяются комплек-
сом взаимосвязанных факторов при главенствую-
щей роли экзогенных гормонов, внесенных в состав 

культуральной среды. Разработка этой проблемы 
на примере ауксинов и цитокининов была начата 
еще в 1950-е гг. (Skoog, Miller, 1957). К настоящему 
времени ведущая роль экзогенных полифункцио-
нальных ауксинов и цитокининов в индукции фор-
мирования каллусов и реализации различных мор-
фогенетических программ развития клеток каллусов 
in vitro подтверждена во многих работах, выполнен-
ных на примере растений из различных семейств 
(Raspor et al., 2021). В ряде работ показано принци-
пиальное значение оптимального баланса между 
концентрацией экзогенных ауксинов и цитокини-
нов и их эндогенным содержанием в эксплантах (при 
индуцировании формирования каллусов) и каллусах 
(в процессах морфогенеза in vitro) (Круглова, 2022). 
В последние годы исследователи уделяют большое 
внимание абсцизовой кислоте (АБК) – гормону, так-
же характеризующемуся воздействием на различные 
аспекты морфогенеза в каллусах in vitro (Круглова 
и др., 2018; Bidabadi, Jain, 2020). В целом, ауксины, 
цитокинины и АБК следует отнести к ведущим гор-
монам каллусо- и морфогенеза in vitro.
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Все рассмотренные выше вопросы вызывают 
большой теоретический и практический интерес. 
В то же время исследования, посвященные выяв-
лению содержания эндогенных ауксинов, цито-
кининов и АБК в эксплантах и каллусах, сравни-
тельно немногочисленны (публикации последних 
лет: Hisano et al., 2016; Seldimirova et  al., 2019; 
Mostafa et al., 2020), а сравнительный анализ уров-
ней этих гормонов в исходных эксплантах и фор-
мирующихся из  них каллусах различных типов 
в доступной литературе отсутствует.

Объектом данного исследования явилась лаванда 
узколистная Lavandula angustifolia Mill. – эфиро-
масличное растение, широко используемое в фар-
макологии, парфюмерии, косметике (Salehi et al., 
2018). Для этого ценного растения разработан ряд 
биотехнологий получения регенерантов через этап 
формирования каллусов с  последующей индук-
цией морфогенеза in vitro в них (Leelavathi et al., 
2020; Егорова, 2021). Нами начаты исследования 
содержания ряда эндогенных гормонов в  кал-
лусах L.  angustifolia сорта Вдала (Yegorova et  al., 
2020). Так, выявлено, что полученные из листо-
вых эксплантов морфогенные каллусы 4 пасса-
жа, в сравнении с неморфогенными каллусами 
того же пассажа, характеризовались более высо-
ким содержанием цитокининов и более низким 
содержанием ауксина индол-3-уксусной кислоты 
(ИУК) и  АБК. В  то же  время необходимо вести 
дальнейшие исследования в  этом направлении, 
с  привлечением других биотехнологически пер-
спективных сортов L. angustifolia. Особенно большое 
значение могут иметь данные об эндогенном содер-
жании этих гормонов в каллусах на самых начальных 
этапах культивирования in vitro, что может во многом 
определить приемы регуляции морфогенетического 
потенциала клеток каллусов в конкретной клеточной 
технологии.

В связи с этим цель данного исследования со-
стояла в сравнительном анализе содержания эндо-
генных гормонов (ауксин ИУК, цитокинины, АБК) 
в различных эксплантах L. angustifolia, полученных 
из них первичных каллусах, а также морфогенных 
и  неморфогенных каллусах на  начальных этапах 
культивирования in vitro.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследования служили рас-
тения лаванды узколистной Lavandula angustifolia 
Mill. сорта Степная, выращенные в условиях за-
крытого грунта при температуре 22–24 оС, осве-
щенности 3–5 клк и 16-часовом фотопериоде.

Применяли методы культуры in vitro органов рас-
тений как общепринятые (Калинин и др., 1980), так 
и разработанные авторами для различных клеточных 
технологий лаванды узколистной (Егорова, 2021). 

В  качестве эксплантов использовали сегменты 
листьев, стеблей и почек донорных растений. Экс-
планты стерилизовали в 70% этаноле (40 с) и 50% 
растворе препарата Брадофен 10Н (ФЛОРИН АО, 
Венгрия) (12 мин) и трижды промывали автоклави-
рованной дистиллированной водой. Асептические 
работы проводили в условиях ламинарного бокса 
БАВнп-01-Ламинар-С-1,2 (Lamsystems, Россия).

Для получения первичных каллусов экспланты 
помещали на агаризованную питательную среду, со-
держащую макро,- микросоли и витамины по про-
писи Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962) 
с добавлением α-нафтилуксусной кислоты (НУК, 
Sigma-Aldrich, США) в  концентрации 1.0  мг/л 
и  6-бензиламинопурина (БАП, Sigma-Aldrich, 
США) в  концентрации 0.5 мг/л (среда МС160, 
по: Егорова, 2021). Культивирование эксплантов 
проводили в пробирках при температуре 26±2°С, 
относительной влажности воздуха 70%, освещен-
ности 2–3 клк, 16–часовом фотопериоде.

Через 4–6 недель культивирования первич-
ные каллусы отделяли от эксплантов и переноси-
ли в пробирки на агаризованные среды различ-
ного состава. Неморфогенные каллусы получали 
на среде МС160 (состав среды приведен выше), 
морфогенные каллусы – на среде МС594 (среда 
составлена по прописи Мурасиге и Скуга с добав-
лением БАП в концентрации 0.5 мг/л и 0.5 мг/л 
тидиазурона (ТДЗ, Sigma, USA), по: Егорова, 
2021). Каллусные транспланты при указанных 
выше физических условиях культивировали в те-
чение 4–6 недель для получения и наращивания 
массы каллусов 1 пассажа.

Количественное содержание эндогенных гормо-
нов (ИУК, цитокинины, АБК) выявляли методом 
иммуноферментного анализа (ИФА) в эксплан-
тах перед их введением в асептическую культуру 
in vitro, первичных каллусах после отделения их от 
эксплантов, а также в морфогенных и неморфоген-
ных каллусах 1 пассажа в конце цикла выращива-
ния (30–35 сут). Навески растительного материала 
объединяли так, чтобы у эксплантов каждого типа 
их общая масса составила 2–3 г, у каллусов каждого 
типа – 5–6 г.

Навески помещали в пенициллиновые флаконы 
и замораживали в низкотемпературном морозиль-
нике Thermo Scientific Forma 900 (Thermo Scientific, 
США) при -80°С. Далее флаконы переносили в ка-
меру лиофилизатора FreeZone 2.5 L (Labconco, 
США) и проводили сублимационную сушку при 
–50°С и уровне вакуума 0.1 мБар в течение 3 сут. 
После лиофильной сушки флаконы с материалом 
хранили при 4°С в фармацевтическом холодильни-
ке HYC-580 (Haier, США). Далее лиофилизирован-
ный материал гомогенизировали, экстрагировали 
70% этанолом и инкубировали в фармацевтическом 
холодильнике HYC-580 (Haier, США) при 4°C в те-
чение 12 ч. Проводили фильтрацию гомогенизата 
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с  помощью бумажных фильтров для отделения 
жидкой фазы и дальнейшее упаривание фильтрата 
до водного остатка.

Экстракцию ИУК и АБК из аликвоты водного 
остатка проводили по  модифицированной схе-
ме с уменьшением объема (Vysotskaya et al., 2008). 
Экстракцию проводили диэтиловым эфиром и ме-
тилировали диазометаном. Полученную эфирную 
фазу упаривали до  сухого остатка, который да-
лее восстанавливали 80% этанолом, его аликвоту 
в серии разведений добавляли в лунки планшетов 
и проводили ИФА в тест-системах с использованием 
антител, специфичных к ИУК и АБК.

Содержание цитокининов определяли по (Kudo-
yarova et al., 2014). Для этого цитокинины из водного 
остатка концентрировали на картридже С18 (Sep-Pak 
Classic C18) и элюировали этанолом, далее выпари-
вали в ротационном испарителе. Сухой остаток вос-
станавливали в 80% этаноле и наносили на пласти-
ны силикагеля тонкослойной хроматографии для 
разделения метаболитов цитокининов. Различные 
формы цитокининов (транс-зеатин, зеатин-рибозид, 

зеатин-нуклеотид) элюировали из соответствующих 
зон фосфатным буфером, затем аликвоту в серии раз-
ведений добавляли в лунки планшетов и проводили 
ИФА в  тест-системах с  использованием антител, 
специфичных к зеатину.

Каждый вариант опыта анализировали 
в 3–5-кратной повторности. Статистическую об-
работку полученных результатов проводили с при-
менением программы Microsoft Office Excel 2010. 
На  рисунках представлены средние арифмети-
ческие значения и  ошибки средних. Достовер-
ность различий определяли с помощью t-критерия 
Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Эксплантами (рис. 1а) послужили сегменты 
листьев, стеблей и почек растений L. angustifolia. 
На  рис. 2 представлены результаты выявления 
содержания ИУК, АБК и цитокининов в различ-
ных эксплантах после их отделения от донорных 

СП

СЛ ССт

а в

б г

СЛ

ПК

П

Рис. 1. Экспланты (а), первичные каллусы (б), неморфогенные (в) и морфогенные (г) каллусы 1 пассажа L. angustifolia, 
полученные из различных эксплантов. Условные обозначения: П – почка, ПК – первичный каллус, СЛ – сегмент 
листа, СП – сегмент почки, ССт – сегмент стебля. Масштаб: 10 мм.
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растений, перед инокуляцией на  питательную 
среду. Максимальные из выявленных уровни ИУК 
(414.92 нг/г) и АБК (21.38 нг/г) отмечены в сег-
ментах почек, тогда как в сегментах листьев/сте-
блей эти показатели ниже: ИУК 354.81/185.04 нг/г, 
АБК 15.28/14.55 нг/г, соответственно. Что касается 
цитокининов, то показатель транс-зеатина в сег-
ментах почек (72.60 нг/г) значительно превышает 
аналогичные показатели в сегментах листьев/сте-
блей (4.77/20.10 нг/г, соответственно), тогда как 
уровни остальных форм цитокининов примерно 
одинаковы, при некотором повышении показате-
лей в сегментах стеблей. Так, показатели зеатин-
рибозида/зеатин-нуклеотида составили в сегмен-
тах стеблей 27.30/49.41 нг/г, в сегментах листьев 
16.39/20.34 нг/г и 37.89/41.65 нг/г, соответственно.

Первичные каллусы L. angustifolia формиро-
вались на  поверхности различных эксплантов 

через 2–3 недели после введения в культуру in vitro 
на питательную среду. По морфологическим по-
казателям первичные каллусы представляли со-
бой рыхлые недифференцированные образования 
со  множеством инвагинаций, как это показано 
на примере таких каллусов, полученных из сегмен-
тов листа (рис. 1б). Результаты выявления содержа-
ния эндогенных ИУК, АБК и цитокининов в пер-
вичных каллусах представлены на рис. 3. Их анализ 
свидетельствует о примерно равных уровнях ИУК 
(2806.50 нг/г, 2563.60 нг/г, 3189.54 нг/г) и  АБК 
(82.33 нг/г, 98.52 нг/г, 88.99 нг/г) в каллусах, по-
лученных из различных эксплантов (лист, почка, 
стебель, соответственно). В то же время выявлено 
значительное повышение показателя цитокинина 
зеатин-нуклеотида в каллусах, полученных из сег-
ментов стеблей (377.15 нг/г), в сравнении с ана-
логичными показателями в каллусах, полученных 
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Рис. 2. Содержание эндогенных гормонов в различных эксплантах L. angustifolia: а – ИУК, б – АБК, в – цитокинины.
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из сегментов почек (142.86 нг/г) и особенно сег-
ментов листьев (62.28/ нг/г).

Через 4–6 недель первичные каллусы отделя-
ли от эксплантов и для получения неморфоген-
ных каллусов переносили на свежую среду МС160. 
Пролиферирующие в  таких условиях каллусы 
культивировали в течение 5–6 недель до стацио-
нарной фазы роста (1 пассаж). По морфологиче-
ским данным неморфогенные каллусы 1 пассажа, 
как и первичные каллусы, характеризовались рых-
лой структурой и наличием множества инвагина-
ций на своей поверхности (рис. 1в). Для получе-
ния морфогенных каллусов первичные каллусы 

переносили на  среду МС594 и  культивировали 
в течение 5–6 недель для получения и наращива-
ния массы каллусов (1 пассаж). По морфологиче-
ским данным, морфогенные каллусы 1 пассажа 
характеризовались наличием на их поверхности 
почек (рис. 1г) и листьев. Следует отметить, что 
в условиях выполненных экспериментов морфо-
генные каллусы 1 пассажа были получены из пер-
вичных каллусов, индуцированных из листа и почки, 
но не стебля.

Показатели содержания эндогенных ИУК, 
АБК и цитокининов в неморфогенных и морфо-
генных каллусах 1 пассажа отражены на рис. 4. 
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Рис. 3. Содержание эндогенных гормонов в первичных каллусах L. angustifolia, полученных из различных эксплантов: 
а – ИУК, б – АБК, в – цитокинины.
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Как свидетельствует их анализ, в морфогенных 
каллусах выявлено более низкое содержание ИУК 
по сравнению с неморфогенными: соответствен-
но, 3321.32 нг/г и 4294.57 нг/г при использовании 
сегментов листьев, 2833.06 нг/г и  4084.17  нг/г 
при использовании сегментов почек. В то же вре-
мя уровни АБК выше в  морфогенных каллусах 
по сравнению с неморфогенными, при всех ис-
пользованных эксплантах: 149.6  нг/г против 
132.47 нг/г при использовании сегментов листьев, 
211.45 нг/г против 175.89 нг/г при использовании 
сегментов почек.

В морфогенных каллусах, полученных из сег-
ментов листьев, в сравнении с неморфогенными 
каллусами аналогичного происхождения, выявле-
ны и более высокие уровни всех изученных форм 
цитокинина. Так, показатель зеатин-нуклеотида 
в морфогенных каллусах превышает аналогичный 
показатель неморфогенных каллусов почти вдвое 
(235.16 нг/г и 116.84 нг/г, соответственно), пока-
затель транс-зеатина – почти вчетверо (178.30 нг/г 
и 45.03 нг/г), показатель зеатин-рибозида – почти 
впятеро (170.44 нг/г и 35.92 нг/г соответственно). Эта  
тенденция сохраняется и в морфогенных каллусах, 
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Рис. 4. Содержание эндогенных гормонов в морфогенных и неморфогенных каллусах 1 пассажа L. angustifolia, по-
лученных из различных эксплантов: а – ИУК, б – АБК, в – цитокинины. Примечание: данные по содержанию 
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полученных из сегментов почек: показатели транс-
зеатина (87.86 нг/г) и зеатин-рибозида (110.40 нг/г) 
выше аналогичных показателей неморфогенных 
каллусов (46.52 нг/г и 57.56 нг/г, соответственно). 
Однако в  таких морфогенных каллусах отмечен 
более низкий (119.15 нг/г) уровень зеатин-нукле-
отида в сравнении с неморфогенными каллусами 
(144.05 нг/г).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В качестве эксплантов для получения каллусов 
используют различные части донорных растений. 
Многочисленные экспериментальные данные сви-
детельствуют о том, что наибольший “выход” пер-
вичных каллусов достигается, как правило, при вве-
дении в культуру in vitro органов на ранних стадиях 
развития (Зинатуллина, 2021; Kruglova et al., 2021; 
Wang et al., 2021; Kharel et al., 2022). Это эмпириче-
ское наблюдение можно объяснить гистологиче-
ским статусом таких эксплантов – наличием в них 
меристематических или еще слабо специализиро-
ванных клеток, способных к переходу в состояние 
дедифференциации, последовательным делениям 
с пролиферацией дедифференцированных клеток, 
т.е. формированию каллуса (Feher, 2019; Круглова, 
2022). Каллусообразование связано со структурной 
перестройкой инициальных клеток эксплантов при 
участии ряда генов (YUC1, YUC4, WOX5, WOX11 
и др.) (Ikeuchi et al., 2019; Feher, 2023). Большую 
роль в этом процессе играет гормональный статус 
эксплантов на ранних стадиях развития и особенно 
наличие важнейших гормонов морфогенеза – аук-
синов, цитокининов, АБК (Bidabadi, Jain, 2020).

Анализ содержания эндогенных гормонов в экс-
плантах L. angustifolia подтверждает эти наблюде-
ния. Так, максимальный из выявленных уровень 
ИУК, АБК и особенно цитокинина транс-зеатина 
отмечен в сегментах почек – активно развиваю-
щихся структур, тогда как в сегментах специализи-
рованных структур – листьев и стеблей – показа-
но пониженное содержание этих гормонов (рис. 2). 
Эти результаты согласуются с полученными нами 
данными о том, что у L. angustifolia именно почки 
характеризовались наибольшей в сравнении с лис
тьями и стеблями частотой формирования первич-
ных каллусов, причем на более широком спектре 
питательных сред (неопубл. данные).

Безусловно, было бы интересно исследовать со-
держание эндогенных гормонов в тех органах ин-
тактных растений L. angustifolia, сегменты которых 
послужили эксплантами при проведении экспери-
ментов, и сравнить полученные показатели с ана-
логичными показателями эксплантов. Однако такого 
рода исследования оказались невозможными из-
за отсутствия доступных методик. В то же время, 
исходя из общих подходов, можно полагать, что 

содержание, например, АБК в  изученных экс-
плантах повышено в сравнении с органами интакт-
ных растений. Действительно, АБК определяется 
как “гормон стресса” (Fidler et al., 2022), а отделе-
ние органа от донорного растения расценивает-
ся как своеобразный раневой стресс (Feher, 2023; 
Kruglova et al., 2023). В целом, влияние гормональ-
ных сигналов в эксплантах на стрессовую индук-
цию образования каллуса in vitro вызывает боль-
шой интерес исследователей, во многом обуслов-
ленный раневой регенерацией органов интактных 
растений, на начальных этапах также состоящей 
в формировании каллуса (Ikeuchi et al., 2022).

Повышение уровней АБК в эксплантах L. angus-
tifolia может быть также обусловлено наличием зна-
чительного количества вторичных метаболитов в ин-
тактных растениях этого объекта (Salehi et al., 2018; 
Егорова, 2021). Так, в работе Донг с соавт. (Dong 
et al., 2022) показано влияние фактора транскрип-
ции LaMYC4, ответственного за биосинтез терпе-
ноидов у L. angustifolia, на увеличение содержания 
АБК в трансгенных сверхэкспрессирующих терпено-
иды растениях табака. В целом, влияние различных 
вторичных метаболитов в эксплантах на процессы 
каллусогенеза in vitro продемонстрировано для мно-
гих растений (Ozyigit et al., 2023).

Сравнение уровней эндогенных гормонов 
во всех типах эксплантов (рис. 2) и полученных 
из них первичных каллусах (рис. 3) свидетельству-
ет о повышении абсолютного значения всех по-
казателей именно в каллусах. Такие результаты, 
по нашему мнению, обусловлены наращиванием 
массы первичных каллусов в течение достаточно 
длительного (4–6 недель) культивирования in vitro, 
что сопровождается их значительной пролифера-
цией, а значит, гистологическими изменениями. 
Особенно значительный рост отмечен в показа-
телях содержания цитокинина зеатин-нуклеоти-
да: уровень этого гормона в первичных каллусах, 
полученных из стеблей (рис. 3в), превышал анало-
гичный показатель в исходных эксплантах (рис. 2в) 
более чем в 70 раз и намного превышал аналогич-
ные показатели в каллусах, полученных из листьев 
и  почек (рис. 3в). В  работе, выполненной с  ис-
пользованием анализа транскриптома и количе-
ственного гормонального анализа, показано, что 
в интактных растениях Arabidopsis thaliana ранение 
стебля, индуцирующее формирование каллуса, из-
меняет экспрессию генов, участвующих в биосин-
тезе цитокининов, что приводит к повышенному 
накоплению этих гормонов (Ikeuchi et al., 2017). 
Возможно, и  в  случае с  первичными каллусами 
L. angustifolia работает тот же механизм.

В результате проведенных экспериментов 
из  первичных каллусов получены два контраст-
ных типа каллусов 1 пассажа – неморфогенный 
и морфогенный, различающиеся по морфологи-
ческим показателям (ср. рис. 1в и рис. 1г). Важно 
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подчеркнуть, что контрастные типы каллусов 1 пас-
сажа L. angustifolia отличаются и по гистологиче-
ским показателям, как это установлено нами ранее 
(Круглова и др., 2024). Так, неморфогенные каллусы 
представлены паренхимной тканью, тогда как в мор-
фогенных каллусах выявлены такие пути морфоге-
неза in vitro, как органогенез de novo (листовые почки 
на разных стадиях геммо/каулогенеза) и соматиче-
ский эмбриогенез in vitro (соматические зародыши 
на ранних стадиях эмбриогенеза). Кроме того, в тол-
ще морфогенных каллусов отмечены многочислен-
ные морфогенетические очаги – группы недиффе-
ренцированных меристематических клеток, которые 
постепенно преобразуются в меристемы будущих 
побегов и органов соматических зародышей. Такие 
морфогенетические очаги расцениваются как гисто-
логическая основа путей морфогенеза in vitro в кал-
лусах (Зинатуллина, 2023; Kruglova et al., 2023).

Анализ содержания эндогенных гормонов 
в морфогенных и неморфогенных каллусах 1 пас-
сажа L. angustifolia показал следующее.

В морфогенных каллусах в сравнении с немор-
фогенными отмечен более высокий уровень ак-
тивной формы цитокинина – транс-зеатина, при 
использовании листовых эксплантов. Содержание 
этой формы цитокинина в морфогенном каллусе 
почти вчетверо превышало его содержание в немор-
фогенном (рис. 4в). Повышенное содержание этой 
активной формы цитокинина может быть объясне-
но морфогенетической активностью морфогенных 
каллусов, формированием и развитием в них мно-
жественных морфогенетических очагов, соматиче-
ских зародышей и особенно органов – почек. Имен-
но эндогенные цитокинины считаются основными 
кандидатами на  получение специализированных 
генных сигналов постэмбрионального органогенеза 
de novo, главным образом специфичного для почек 
гомеодоменного регулятора WUSCHEL (Smeringai 
et al., 2023). В то же время в неморфогенных каллу-
сах, полученных из сегментов почек, отмечен более 
высокий уровень зеатин-нуклеотида в сравнении 
с морфогенными каллусами. Поскольку зеатин-ну-
клеотид относят к неактивной форме цитокининов, 
то эти данные лишний раз подтверждают неморфо-
генную природу таких каллусов.

В морфогенных каллусах выявлено более низ-
кое содержание эндогенного ауксина ИУК по срав-
нению с  неморфогенными, при использовании 
в качестве эксплантов как сегментов листьев, так 
и сегментов почек (рис. 4а). Такой результат может 
быть обусловлен гормональными особенностями 
выявленных в морфогенных каллусах путей мор-
фогенеза – органогенеза de novo и соматического 
эмбриогенеза in vitro. Полагают, что в процессе ор-
ганогенеза в каллусах эндогенные ауксины в целом 
играют не такую большую роль, как эндогенные 
цитокинины (Raspor et al., 2021). Более того, ин-
гибирование биосинтеза и полярного транспорта 

эндогенного ауксина ИУК в каллусах Arabidopsis 
thaliana приводило к  повышению регенерации 
органов de novo (Ohbayashi et al., 2022).

В то же время именно эндогенные ауксины важ-
ны при таком пути морфогенеза в каллусах, как со-
матический эмбриогенез in vitro (Wojcik et al., 2020). 
Однако потребность в эндогенных ауксинах возни-
кает главным образом на поздних стадиях развития 
соматических зародышей in vitro, как это показано 
на примере Arabidopsis thaliana (Karami et al., 2023). 
Полученные нами результаты подтверждают это 
наблюдение, поскольку развитие соматических 
зародышей L. angustifolia в морфогенных каллусах 
1 пассажа останавливалось на достаточно ранней 
сердечковидной стадии (Круглова и др., 2024), что, 
по-видимому, и обусловило сравнительно невысо-
кий уровень в них ауксина ИУК.

С формированием и  развитием соматиче-
ских зародышей следует связать и уровни эндо-
генной АБК в морфогенных каллусах 1 пассажа 
L. angustifolia. Как свидетельствуют полученные 
результаты, показатели содержания эндогенной 
АБК выше в морфогенных каллусах по сравнению 
с  аналогичными показателями неморфогенных 
каллусов, при всех использованных эксплантах 
(рис. 4б). Возможно, в данном случае повышение 
содержания АБК обусловлено ролью этого “гормона 
стресса” в формировании и развитии соматических 
зародышей, поскольку в работах последних лет со-
матический эмбриогенез in vitro рассматривается 
как ответная стрессовая реакция экспланта на ране-
вое повреждение (Spinoso-Castillo, Bello-Bello, 2022).

Следует подчеркнуть, что важное направление 
современных исследований состоит в  изучении 
синергетического/антагонистического влияния 
(в англоязычной литературе: crosstalk) эндоген-
ных гормонов в  регуляции путей морфогенеза 
в каллусных культурах in vitro. Установлено, на-
пример, что в каллусах пшеницы и ячменя спо-
собность к  соматическому эмбриогенезу in  vitro 
определялась балансом содержания в них эндоген-
ных ИУК и АБК (Seldimirova et al., 2019). В каллу-
сах Fouquieria splendens (Salinas-Patino et al., 2018) 
и Brassica juncea (Lu et al., 2020) цитокинин влиял 
на экспрессию ряда генов в сигнальных путях аук-
сина. В каллусах Arabidopsis thaliana ранние ста-
дии формирования примордиев побегов зависе-
ли от сигналов ауксина, тогда как формирование 
апикальной меристемы побега на более поздних 
стадиях развития примордиев регулировалось ци-
токинином, однако под влиянием ауксиновой сиг-
нализации (Cosic, Raspor, 2022).

Такого рода исследования по  отношению 
к L. angustifolia еще предстоит выполнить, посколь-
ку выявленные абсолютные величины показате-
лей содержания изученных эндогенных гормонов 
в каллусах, скорее всего, играют не такую важную 
роль, как их взаимное влияние.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые полученные для L. angustifolia резуль-
таты подтверждают представленные в литературе 
данные об активном участии эндогенных гормонов 
(ауксин ИУК, цитокинины и АБК) как в индукции 
каллусообразования из различных типов эксплан-
тов, так и  в каллусогенезе на  начальных этапах 
культивирования in vitro.

Сравнительный анализ уровней изученных эндо-
генных гормонов свидетельствует (1) о максималь-
ном их значении в таких эксплантах, как сегменты 
почек; (2) о повышении их содержания в первич-
ных каллусах в сравнении с эксплантами; (3) о бо-
лее высоком уровне активной формы цитокинина 
(транс-зеатин) и АБК, а также более низком уровне 
неактивной формы цитокинина (зеатин-нуклеотид) 
и ауксина ИУК в морфогенных каллусах 1 пассажа 
в сравнении с неморфогенными того же пассажа. 
По нашему мнению, содержание изученных гор-
монов в эксплантах, первичных каллусах, а также 
морфогенных и неморфогенных каллусах L. angus-
tifolia напрямую обусловлено их гистологическим 
статусом. В целом, можно говорить о единых ги-
стофизиологических механизмах каллусо- и мор-
фогенеза in vitro у изученного растения.
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The content of endogenous hormones in explants and calluses  
of Lavandula angustifolia Mill. at the initial stages of in vitro culture
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The content of endogenous hormones (auxin IAA, cytokinines, ABA) in explants of various types 
(segments of leaf, bud, stem), primary calluses induced from them, as well as morphogenic and non-
morphogenic calluses at the initial stages of in vitro culture by the immunoassay method was studied for 
the first time for Lavandula angustifolia Mill. The maximum value of hormone levels in such explants 
as segments of bud was shown. An increase in the content of hormones in primary calluses was revealed 
in comparison with similar characteristics in all types of explants. The higher level of the active form 
of cytokinin (trans-zeatin) and ABA, as well as the lower level of the inactive form of cytokinin (zeatin-
nucleotide) and auxin IAA were identified in morphogenic callus compared with non-morphogenic 
callus. It is suggested that the content of endogenous hormones in explants and calluses of L. angustifolia 
is  due to  their histological status. The conclusion is  made about the unified histophysiological 
mechanisms of callusogenesis and morphogenesis in vitro in the studied plant.

Kew words: callus in vitro, morphogenesis, auxin, cytokinin, abscisic acid, Lavandula angustifolia Mill.
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