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Метою статті є встановлення трофічних та гормональних детер-

мінантів онтогенезу регенерантів Prunus dulcis іn vitro. Однією з 

актуальних проблем в Україні є зміна клімату, яка зменшує рівень в 

досягненні сталого розвитку та ставить під загрозу як агроекологічну 

так і продовольчу безпеку людства. Такі зміни призводять до дивер-

сифікації традиційного землеробства. В Україні цінною, перспектив-

ною горіхоплідною культурою, завдяки якій можливо диферсифі-

кувати кліматичні ризики, є мигдаль. Для нашої зони не підходять 

сорти іноземної селекції з тривалим вегетаційним періодом та низь-

кою зимостійкістю. В дослідженні залучено рослини чотирьох віт-

чизняних сортів мигдалю: Е5 Борозан, М41 Алекс, Джорджия, Луїза 

(занесені до реєстру в 2020 р.). Одним із надійних методів для отри-

мання якісного садивного матеріалу, оздоровленого від хвороб, та 

швидких темпів розмноження є мікроклональне розмноження. Тому 

сучасні розсадники переходять на виробництво садивного матеріалу 

біотехнологічними методами. Підготовчі заходи маточних рослин 

донорів експлантів та деконтамінація підвищують ефективність робіт 

на першому етапі мікроклонального розмноження. Висаджують пер-

винні експланти на середовища із зменшеним вдвічі умістом еле-

ментів живлення та високим умістом цитокінінів і гіберелінів. Від 

підбору компонентів також залежить його успішність, рН живи-

льного середовища (трофічні детермінанти), та взаємодія екзогенних 

та ендогенних гормонів (гормональна детермінація.) Основними се-

ред трофічних детермінант є синтетичні вуглеводи та мінеральні ком-

поненти, що додають у штучні живильні середовища. Згідно з пра-

вилом Скуга-Міллєра, на етапі мультиплікації цитокініни за умістом 

в живильному середовищі переважають, а для коренеутворення їх 

уміст зменшують та водночас зменшують уміст ауксинів. За стиму-

лювання калюсоутворення у високих концентраціях додають як аук-

сини так і цитокініни. Системне дослідження особливостей детермі-

нант мікроклонального розмноження мигдалю є актуальним для ство-

рення технологій мікроклонального розмноження. Нестача чи недо-

ступність одного з елементів впливає на рослинний обʼєкт.  

Ключові слова: мікроклональне розмноження, мигдаль in vitro, 

елементи живлення, синтетичні фітогормони. 

 

Постановка проблеми та аналіз ос-

танніх досліджень. Мигдаль – одна із пер-

спективних промислових горіхоплідних ку-

льтур, завдяки якій можливо диферсифіку-

вати кліматичні ризики, збільшити рента-

бельність сільськогосподарського вироб-

ництва, особливо в умовах Півдня України 

[1, 3]. Це цінна горіхоплідна культура, яку 

вирощують у багатьох країнах світу для 

отримання мигдальних горіхів. Україна ко-

жен рік закуповує приблизно 2,5 тис. тонн 

горіхів мигдалю [3, 4]. Сорти іноземної се-

лекції мають низьку зимостійкість та три-

валий вегетаційний період. Водночас ство-

рено та пройшли випробування українські 

сорти мигдалю, які потребують швидкого 

розмноження. Зокрема 4 інтенсивні нові віт-

чизняні сорти мигдалю селекції ФГ ім. ака-

деміка Унанова (селекціонер В.М. Бабансь-

кий), занесено до Державного Реєстру сор-

тів рослин, дозволених для вирощування в 

Україні [5]. До 2020 року у розділі «Миг-

даль» вітчизняних сортів не було [4]. 
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Таблиця 1 – Біолого-господарська характеристика сортів мигдалю, залучених в дослідження 

Показник  М 41Алекс Е5 Борозан Джорджия Луїза 

Напрям 

використання 
Універсального призначення 

Група стиглості середньостиглий середньостиглий середньостиглий середньостиглий 

Урожайність 2,55 т/га 2,75 т/га 2,5 т/га 2,3 т/га 

Зимостійкість, 

бал (1–9) 
9 9 8 7 

Стійкість до 

посухи 
8 8 8 8 

Сила росту 7-сильна 7-сильна 7-сильна 5-середня 

Ступінь 

самоплідності, % 
48,0 48,0 50,5 53,0 

Середня маса 

плоду, г 
4,5 6,5 4,1 3,8 

Вміст у плодах: 

білка, % 
23,5 20,5 35,0 32,5 

жирної олії, % 56,7 58,7 58,0 56,8 

Легкість 

видалення ядра, 

бал 

8 8 8 8 

Дегустаційна 

оцінка, бал (1–9) 
8 8 9 8 

Примітка: сформовано на основі даних джерела [5]. 

 

Сортовий мигдаль задля збереження ге-

нетичної константності розмножують веге-

тативними способами: відсадками, щепле-

нням та порослю [6]. Найпоширенішим роз-

множенням є щеплення на мигдаль гіркий. 

Для формування саджанця необхідно 1–2 

роки на вирощування підщепи і таку ж 

кількість часу на ріст прищепи [7]. За ви-

рощування в польових умовах в мигдалю 

поширені захворювання, які зумовлюють 

мікроорганізми, тобто грибкові, вірусні, бак-

теріальні захворювання [9, 10, 45]. Тому су-

часні розсадники переходять на виробниц-

тво садивного матеріалу біотехнологічними 

методами. 

Розмноження мигдалю in vitro має ряд 

переваг [7]: 

- починаючи з другого року запуску тех-

нології швидкі темпи розмноження; 

- тестований матеріал розмножують в 

ізольованих умовах, що запобігає повтор-

ному інфікуванню рослин; 

- відсутність засмічення насаджень гір-

ким мигдалем; 

- відсутність проблем в ділянці пере-

ходу «підщепа – прищепа». 

На регенерантах мигдалю після 6 років 

культивування in vitro було встановлено на 

рівні ДНК, що за дотримання умов культи-

вування відсутня сомаклональна варіація, 

тобто збереглася генетична констатність [59]. 

Мета дослідження – встановлення тро-

фічних та гормональних детермінантів онто-

генезу регенерантів Prunus dulcis іn vitro. 

Методика досліджень – аналітичний 

аналіз вітчизняних та закордонних дослід-

жень вчених з питань технологічних детер-

мінантів мікроклонального розмноження 

Prunus Dulcis (Mill.) D.A.Webb. 

Мікроклональне розмноження (МКР) 

може відбуватися прямим морфогенезом 

через бруньки і непрямим морфогенезом 

через культури калюсів, клітинних суспен-

зій, ембріонів та штучного насіння. Техно-

логічно найбільш поширеним є мікроклона-

льне розмноження прямим морфогенезом 

[11–13]. Цей процес більшість дослідників 

поділяють на чотири етапи: 

- I введення в асептичні умови та ку-

льтивування первинних експлантів; 

- II мультиплікація (живцювання); 

- III індукція коренеутворення;  

- IV адаптація рослин in vitro до асеп-

тичних умов. 

Деякі дослідники в окремий етап (0 етап) 

виділяють заходи підготовки маточних рос-

лин донорів експлантів [13]. Ці рослини ви-

рощують в спеціальних умовах закритого 
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ґрунту: регульоване освітлення; ізоляція від 

переносників патогенів; обробка пестици-

дами для захисту від контамінування гри-

бами, бактеріями, вірусами та іншими мік-

роорганізмами і їх переносниками (попели-

ці, кліщі); обрізка пагонів, яка стимулює 

пробудження бруньок тощо [11, 13, 14]. 

Результати дослідження та обгово-

рення. Підготовчі заходи на “0 етапі” під-

вищують ефективність робіт на I етапі МКР, 

а саме: зниження самоінтоксикації перви-

нних експлантів продуктами окиснення фе-

нолоподібних речовин; зменшення відсотка 

ендогенного контамінування. Перший етап 

передбачає це пристосування на етапі in vi-

vo – in vitro. Його успішність також зале-

жить від підбору компонентів, рН живи-

льного середовища (трофічні детермінан-

ти), та взаємодії ендогенних і екзогенних 

гормонів (гормональна детермінація).  

Деконтамінацію проводять контактни-

ми антисептиками або їх комбінацією із 

антибіотиками і/або фунгіцидами, біоцида-

ми [15]. Як контактні, для звільнення від 

екзогенного мікробіологічного забруднення 

використовують ртуть та хлорумісні препа-

рати [11]. Серед останніх, це гіпохлорити 

кальцію або натрію [18–20]. Більш ефектив-

ною є деконтамінація вітчизняним препара-

том Бланідас 300 (натрієва сіль дихлорі-

зоціанурової кислоти – 80,52 %). Порівняно 

із гіпохлоритами окрім збільшення відсотка 

вільних від контамінантів первинних екс-

плантів збільшується кількість експлантів, 

які не загинули від опіків стерилізуючою 

речовиною [13, 14, 16, 17, 18].  

На першому етапі склад живильних се-

редовищ змінюють. Спочатку здебільшого 

первинні експланти висаджують на сере-

довища із зменшеним умістом елементів 

живлення (наприклад, вдвічі) та високим 

умістом цитокінінів і гіберелінів. Врахо-

вуючи перебудову метаболізму та ефект на-

копичення гормонів в тканинах «про за-

пас», склади середовищ корегують [13, 19, 

20, 21]. Для контролювання самоінтокси-

кації продуктами окиснення фенолів до-

дають найчастіше антиоксиданти та ство-

рюють умови щоб донори експлантів мен-

ше синтезували фенолоподібних сполук, 

наприклад вирощування материнських рос-

лин в умовах розсіяного освітлення та ни-

зького азотного живлення [14, 22, 23]. 

II етап МКР передбачає мультиплікацію 

вихідного матеріалу з максимально можли-

вим коефіцієнтом розмноження без втрати 

здатності рослинних об’єктів до проліфе-

рації, регенерації. Коефіцієнт розмноження 

насамперед залежить від кількості екс-

плантів з одного донора, періоду росту ре-

генеранта із експланта та браку [11, 13]. 

Для збільшення кількості експлантів стиму-

люють активність бруньок, знімаючи у бі-

льшості випадків апікальне домінування 

цитокінами [11, 24, 25]. 

III третій етап передбачає як пересадку 

рослини-регенеранта на середовище, що ін-

дукує коренеутворення, або живцювання 

маточних рослин і висадку експлантів із 

збільшеним умістом ауксинів. 

Додавання гормонів класів цитокінінів 

та ауксинів на II та III етапах відбувається 

згідно з правилом Скуга-Міллєра [11, 26]. 

На етапі мультиплікації за умістом в жи-

вильному середовищі переважають цито-

кініни, а для коренеутворення їх уміст змен-

шують та водночас зменшують уміст аук-

синів [14]. 

IV етап називають постасептична адап-

тація, аклімація, реадаптація [15, 27]. На 

цьому етапі відбуваються морфолого-ана-

томічні пристосувальні зміни задля вижи-

вання рослин ex vitro. 

Для розмноження непрямим морфоге-

незом отримують калюсні культури, з яких 

індукують утворення бруньок або ембріої-

дів [26]. Можливість успішного культиву-

вання калюсних культур мигдалю відома 

більше як понад пів століття. Наприклад,  

A. Mehra із співавт. [56] на базальному се-

редовищі Мурасіге й Скуга з додаванням 

допоміжних речовин досягли дедиферен-

ціації та стабільної калюсної культури. Де-

диференціації піддавали майже усі частини 

рослини мигдалю: верхівка пагона, стебло, 

лист, корінь, гіпокотиль, сім’ядолі. Для цього 

дослідники в середовище додавали: нафта-

ліноцтову кислоту (5 ppm) + кокосову воду 

(10%); або нафталіноцтову кислоту (5 ppm) 

+ гідролізат казеїну (1 г/літр); кінетин чи 

інші цитокініни. Серед калюсних клітин спо-

стерігалися варіанти з різною плоїдністю: 
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диплоїди (основна кількість); триплоїди; тет-

раплоїди; та анеуплоїди.  

P.J. Ainsley і колеги [57] розробили спо-

сіб індукування морфогенезу калюсних тка-

нин Prunus dulcis Mill, отриманих із лист-

кових експлантів рослин in vitro. Культиву-

вання об’єктів проводили на середовищі за 

протоколом Almehdi і Parfitt [58] із дода-

ванням різних комбінацій одного з трьох 

ауксинів (2,4-дихлорфеноксіоцтова кисло-

та, α-нафталінооцтова кислота, індол-3-мас-

ляна кислота) у поєднанні з двома цитокі-

нінами (бензиламінопурином і тідіазуроном), 

та різних концентрацій гідролізату казеїну. 

Встановлено сортову реакцію утворенням 

пагонів на ауксини: нафтилоцтова та індо-

лілмасляна кислоти були ефективними для 

сорту Ne Plus Ultra. Для сорту Nonpareil ли-

ше індолілмасляна кислота була ефектив-

ною. Стосовно цитокінінів: для сорту Ne Plus 

Ultra пагоноутворення спостерігалося за 

наявності або БАП, або тідіазурону, тимча-

сом для Nonpareil лише тідіазурон був ефе-

ктивним. Додавання 0,1 % гідролізату казеї-

ну покращило морфологію калюсу та збіль-

шило частоту регенерації для обох сортів.  

M. Antonelli отримав із калюсної тка-

нини мигдалю ембріони [61]. Цей напрям 

окрім селекційних цілей є перспективним 

для отримання штучного насіння [26]. 

Детермінація і вибіркова експресія ге-

нів. Біотехнологія, зокрема і мікроклона-

льне розмноження, є технологічними про-

цесами з біологічними об’єктами різних 

рівнів саморозвитку, самоорганізації та са-

морегуляції [26, 28]. Вибіркова реалізація 

спадкової інформації є основним регуля-

торним механізмом онтогенезу як у звичай-

них умовах, так і специфічних біотехно-

логічних умовах in vitro [29].  

Кожен етап онтогенезу регулюється ви-

бірковою активаціє окремих груп чи окре-

мих генів [30]. Реалізація програми відбу-

вається ступінчасто і експресуються ті нап-

рями, для яких є сприятливі умови [31]. Де-

термінація експресії генів об’єктів in vitro 

визначає цитогенез, органогенез та мор-

фогенез [12]. Наприклад, з первинного екс-

планта регулючи умови можливо отримати: 

калюс і його похідні (клітинна суспензія, 

ембріоїди, штучне насіння); конгломерат 

пагонів, укорінений регенерант [26]. Техно-

логічно створюється система детермінант 

для набуття біологічним об’єктом готов-

ності до росту й розвитку по одному із 

можливих в межах генетичної програми 

способів [13, 14]. Детермінант (determinants, 

determinatio) біології – це процес визначе-

ння подальшого напряму розвитку [32, 33]. 

In vitro детермінанти за МКР регулюють 

диференціацію, дедиференціацію насампе-

ред меристематичних тканин. Під час дос-

ліджень онтогенезу експлантів мигдалю 

встановлено активацію в одних умовах ге-

нів раннього розвитку та генів пізньої ста-

дії. «Ранні» гени кодують метаболізм вуг-

лецю, азоту, синтез і процесінг білків. Гени 

зрілого стану рослини кодували системи 

адаптації до несприятливих умов [34]. 

Трофічну детермінацію компонентами 

живильного середовища можна поділити на 

дві взаємопов’язані групи: мінеральні ком-

поненти; органічні речовини – первинні ме-

таболіти або їх синтетичні аналоги. Детер-

мінація першої групи аналогічно природ-

ним умовам підпорядковується законам 

живлення [26, 29]. 

In vitro за наявності в середовищі пер-

винних метаболітів рослинним об’єктам 

властивий міксотрофний спосіб живлення, 

тобто залежно від умов відбувається як 

гетеротрофний так і автотрофний способи 

життя живих об’єктів [11–13]. Для життє-

діяльності, а саме перетворення речовин, 

енергії, побудови тіла організму, як дже-

рело енергії метаболізуються як додані лю-

диною первинні метаболіти (гетеротрофне 

живлення) так і мінеральні елементи та 

енергія світла (автотрофне живлення).  

Кількість, співвідношення і доступність 

елементів мінерального живлення детермі-

нує як якісні так і кількісні зміни, тобто ріст 

і розвиток [14, 26]. Дослідження трофічної 

детермінації має певні складнощі, оскільки 

елементи надходять до рослинних об’єктів і 

діють не кожен окремо в синергізмі, анта-

гонізмі чи інших асоціаціях з іншими. Саме 

завдяки ізольованим умовам in vitro легше 

виокремити ефект окремого елемента та по-

будувати модель детермінації онтогенезу [38].  

Закон повернення поживних речовин 

варто трактувати так: уміст мінеральних 
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компонентів живильного середовища має 

бути максимально подібним умісту їх в біо-

логічних об’єктах. Згідно з цим турецькі уче-

ні [35] запропонували новий підхід у ство-

ренні живильних середовищ на основі ана-

лізу запасних поживних речовин насіння. 

Зокрема, створено середовище NAM (Nas 

almond medium) для мигдалю [35] та NRM 

(Nas і Read medium) для фундука [36, 37, 39]. 

Нестача чи недоступність окремого еле-

мента як в польових умовах так і ізольо-

ваних умовах культуральної ємності впли-

ває на рослинний об’єкт згідно із законом 

мінімуму [26]. 

Як нестача так і надлишок одних еле-

ментів мінерального живлення ускладнює 

засвоєння інших. Вказане є основою “зако-

ну оптимуму”. Зокрема, для ожини, малини 

in vitro за нестачі Fe або складності його 

засвоєння (наприклад зависоке рН) спосте-

рігаються хлорози. Дефіцит заліза через ни-

зьку його реутилізацію проявляться на вер-

хівках [40]. Такі хлорози однаково проя-

вляються як в польових умовах так і in vitro 

[13]. У випадку надмірного умісту заліза 

спостерігається вітрифікація [13, 22, 40]. По-

силюється це явище підкисленням середо-

вища та збільшенням умісту цитокінінів 

[14, 41]. За умови надлишку феруму пригні-

чується засвоєння кальцію [22, 26]. В най-

більш поширеному живильному середови-

щі Мурасіге і Скуга та багатьох інших фе-

рум додають у вигляді хелату сульфату за-

ліза: FeSO4 ×7H2O – 27,80 мг/л (0,1 М) з хе-

латуючим агентом (37,30 мг/л) Na2ЕДТА. 

Проте культурам властиві різні вимоги до 

умісту цього компонента в живильному се-

редовищі [11, 13, 14].  

У дослідженнях з культурою мигдалю 

встановлено, що за зменшення умісту за-

ліза в середовищі в 2 і 4 рази хлорозність 

зростала на фоні додавання KHCO3 [46]. 

Збільшення умісту Fe призвело до значного 

зниження більшості параметрів росту (дов-

жина мікропагонів, проліферація та суха 

маса). Порівняно з контролем, засвоєння за-

ліза, марганцю мікропагонами збільшува-

лося зі збільшенням концентрації Fe у всіх 

обробках. Водночас за високих концентра-

цій заліза знизилося засвоєння споживання 

Cu і Zn [47].  

Створюючи пропис живильного середо-

вища варто враховувати еволюційне прис-

тосування біологічних видів рослин до 

умісту кальцію, його доступності в ґрунті. 

Виділяють три групи: кальцефіли, кальце-

фоби і нейтральні види. Дводольні види 

порівняно з однодольними більше спожи-

вають кальцію [11, 13, 26].  

Мигдаль, і меншою мірою горіх волось-

кий та фундук є кальцефільними культу-

рами, однак додавання цього елемента в 

живильні середовища у вигляді Ca(NO3)2 

або CaCl2 у підвищених кількостях про-

являється візуально в ускладненні засвоє-

ння таких елементів як нітроген, залізо, фос-

фор, бор, марганець, мідь, цинк, калій, маг-

ній, натрій [11, 13, 26, 29, 42, 43]. Тому для 

такої культури є складним створити сере-

довище, яке одночасно мало підвищений 

уміст кальцію і цей елемент не блокував 

доступність вказаних елементів. Діагности-

ку дефіциту/надлишку можливо достовірно 

ідентифікувати та встановити лише в чет-

вертому та наступних пасажах [13, 22], що 

призводить до затрат окрім ресурсів і часу.  

Серед мінеральних макроелементів, який 

має вагомі як синергічні так і антогеніс-

тичні особливості взаємодії є нітроген [26]. 

Зокрема, надлишок N пригнічує засвоєння 

Ca, спричинює гіпергідратацію [13]. Реге-

нерантам на середовищах з високим уміс-

том притаманні також надмірно потовщені 

пагони, короткі міжвузля, пригнічення ри-

зогенезу [22, 26]. Особливо чутливі до над-

лишку нітрогену культури, які еволюційно 

походять з регіонів з низьким умістом в 

ґрунті цього елемента, наприклад ківі [29, 

44]. Також для Eucalyptus marginata вста-

новлено більші прирости пагона і кореня на 

збідненому на амонійний азот [50].  

Вплив нітрогену залежить і від форми, в 

якій він знаходиться в живильному сере-

довищі. Азот у формі NH4 в надлишкових 

кількостях за швидкого зв’язування в склад 

амінокислот є одним із основних чинників 

гіпергідратації [11, 13, 14].  

Наявність у культуральних середовищах 

MS та QL під час культивування експлантів 

гібрида мигдалю і персика великої кіль-

кості NH4NO3 та цитокініну, особливо син-

тетичної форми БАП, зумовлювало інгібую-
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чий ефект на ріст погонів. Встановлено сут-

тєву кореляція між рівнем азоту, гормону і 

висотою рослини та сформованою вагою ка-

люсу [51]. В польових умовах встановлено бі-

льшу токсичність амонію для рослин мигда-

лю за зростання температур вище 25 оС [52].  

М. Caboche встановив стимулювання 

морфогенезу нітратною формою у меншій 

концентрації порівняно з амонійною. За над-

лишку амонійної форми інгібується фер-

мент з ланцюга перетворення нітратів – 

нітратредуктаза [48]. Збільшення NO3 поси-

лює синтез цитокінів в ризосфері, а потім в 

усій рослині [49]. Тимчасом цитокініни ін-

дукують синтез нітратредуктази [21]. 

Залучення в обмін речовин (NO3-) пот-

ребує порівняно із амонійною формою бі-

льших затрат енергії та часу. Загалом ці 

перетворення мають таку послідовність: мі-

неральні нітрати солей середовища (NO3-) – 

ензим нітратредуктаза NO2-ензим нітрит-

редуктаза – NH4+ – перетворення в органіч-

ний азот органічних сполук [26]. Пріори-

тетність метаболізації (NO3-) або NH4+ де-

термінується кислотністю середовища [11]. 

Наприклад, співвідношення NH4NO3 та 

Ca(NO3)2 у живильних середовищах впли-

ває на довжину пагона та кількість між-

вузлів у фундука. Тривале культивування 

на середовищах з надлишком N і S зу-

мовлює гіпергідратацію та проблеми із зас-

воєнням Ca, що візуально проявляється в 

склоподібності, вкороченні пагона та від-

миранні верхівкових бруньок [20]. В реге-

нерантів полуниці, авокадо, дуба встанов-

лено більше співвідношення карбон/нітро-

ген ніж в рослин, які виросли in vivo [54].  

Для картоплі встановлено, що середо-

вище МС за вмістом нітрогену, хлору МS 

не було оптимальним. Модифікація вказа-

ного середовища в напрямку зменшення N  

забезпечувало кращі результати з розвитку 

пагона: збільшувалася кількість та довжина 

міжвузлів, водночас збільшувалися уміст 

хлорофілу та розміри листків. За обмеженої 

кількості загального азоту, його амонійна 

форма мало впливала на мікроклональне 

розмноження [14]. 

Тривале культивування на середовищі з 

надмірною кількістю амонійного азоту є 

причиною зростання чутливості регенеран-

тів до етилену, який накопичується під час 

культивування в закритих ємностях. Через 

уповільнення розвитку, пригнічення ризо-

генезу на третьому етапі MКР уміст N 

зменшують, натомість збільшують уміст в 

середовищі P, K, Ca [35, 36].  

Нітроген і фосфор серед мінеральних 

елементів є найбільш дієвими детермінан-

тами, особливо це проявляється в ізольо-

ваних умовах культуральних ємностей [13, 

14]. Якщо нітроген стимулює ростові про-

цеси, накопичення маси, збільшення об’єму 

але якісні зміни (розвиток) затримуються, 

то фосфор детермінує прискорення розвит-

ку [26]. Фосфор насамперед бере участь в 

таких процесах як трансфер енергії та ге-

нетичної інформації [13, 14, 28]. Високо-

енергетичний пірофосфатний зв'язок фосфо-

ру у випадку зв'язування з іншим атомом Р, 

як у АТФ, дуже важливий переносник енер-

гії для метаболізму клітини [26, 57]. Тому 

за його дефіциту або складності засвоєння, 

наприклад, за кислого середовища затри-

мується розвиток загалом і зокрема такі 

процеси як фоліогенез, ризогенез [26]. На 

середовищах з низьким умістом Р зменшує-

ться синтез ендогенних цитокінінів [60].  

У більшості прописів, зокрема Мурасіге 

і Скуга, фосфор додають у вигляді одноза-

міщеного калій фосфату (170 г/л) [11]. Про-

те є прописи, зокрема для кісточкових, го-

ріхоплідних культур із значно вищим уміс-

том фосфоровмісної солі. Наприклад, в се-

редовищі Куаріна Лепувра – 270 мг/л [62]; 

в середовищі для горіхоплідних DKW (Dri-

ver and Kuniyuki Walnut) – 250 мг/л [63]; 

NRM (Nas Read Medium) – 1300 мг/л [36, 37]; 

NAM (Nas Almond Medium) – 1550 мг/л [35]. 

Серед мінеральних елементів у найви-

щих концентраціях (в цитоплазмі між 100 і 

200 мМ і хлоропласті від 20 до 200 мм) 

знаходиться іон калію. Цей одновалентний 

іон швидко і на великі відстані  транспор-

тується як по ксилемі так і флоемі [63]. 

Калієвмісні солі беруть участь в осмотич-

ній регуляції, зокрема регулюванні осмо-

тичного тиску, тургору, поглинання і тран-

спорту води [11, 26]. Детермінуюча функ-

ція калію також полягає в регулюванні ак-

тивності понад 60 ферментів. К активізує 

транспорт вуглеводів, фосфору. За нестачі 
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калію зменшується апікальне домінування 

саме через уповільнення відтоку вуглево-

дів. Однією з причин розетковості регене-

рантів може бути дефіцит калію [13, 26]. 

Магній через вплив на низку ферментів 

детермінує ряд метаболітичних процесів. 

Магній порфіринового ядра хлорофілу бере 

участь у фіксації світлової енергії й пере-

дачі її макроергічним сполукам [28]. Маг-

ній бере участь у регуляції внутрішньоклі-

тинного рН та катіон-аніонного балансу. 

Магній є центральним атомом у молекулах 

хлорофілу фотосистеми. У синтезі білка Mg2+ 

бере участь на різних рівнях. Магній утво-

рює зв’язок між обома субодиницями рибо-

сом. За дефіциту магнію, субодиниці бу-

дуть дисоціювати, а синтез білка зупиняє-

ться. Магній необхідний для активності 

РНК-полімераз, залучених ферментів у син-

тезі РНК. Дефіцит Mg2+ блокує синтез 

РНК [26, 57]. 

За збільшення умісту магнію, цинку та 

бору в середовищі МС експланти гібридів 

мигдалю і персика значно збільшили сиру 

масу та вміст води в регенерантах [53].  

Із мікроелементів у живленні мигдалю 

особливе значення має мідь і цинк. У кліти-

ні мідь здебільшого входить до складу фер-

ментних комплексів і є важливою в окисно-

відновних реакціях, що виконують ці фер-

менти. Дефіцит міді відразу призводить до 

зниження активності багатьох мідьумісних 

ферментів. Мідь бере участь в мітохондріа-

льному електронотранспортному ланцюгу.  

Дефіцит міді призводить до зниження 

інтенсивності фотосинтезу, тургору.  

Мідь захищає клітини від активного 

радикала – вільного кисню [26, 28, 57, 58, 

61, 63].  

Цинк є металом коферментом. Він вхо-

дить в структуру одних ферментів, а актив-

ність інших регулює. Цинк впливає на син-

тез білка, дефіцит його призводить до упо-

вільнення синтезу білка. Внаслідок зумовле-

ної дефіцитом цинку дезінтеграції рибосом 

в клітинах накопичуються не залучені в 

метаболізм амінокислоти та аміди [57].  

Цинк впливає на активність РНК-полі-

мерази та ферментів перетворення трипто-

фану в індолілоцтову кислоту [26].  

Кратне зменшення елементів мінераль-

ного живлення (наприклад, МС1/2, МС1/4) 

індукує коренеутворення, але регенеранти 

повільніше ростуть [11, 14]. За вирощува-

ння материнських рослин донорів на тако-

му середовищі їхнє потомство повільніше 

розвивається [13]. 

Мінеральні елементи в сухій речовині 

становлять близько 5 % [28]. Решту сухої 

речовини становлять органогенні елементи: 

С, Н, N, O. Нітроген окрім того що він є 

компонент органічних сполук, водночас 

впливає на надходження, транспорт, зас-

воєння інших елементів. Концентрація іо-

нів гідрогену в середовищі (розчині), що 

виражається величиною рН, впливає на 

низку процесів життєдіяльності. Від рН за-

лежить біологічна активність, поводження 

клітин.  

Наприклад, для павловнії як in vivo так і 

in vitro за пiдвищення кислотності ґрунту 

або ж живильного розчину (pH 4,0–5,5) до 

токсичного рівня ускладняються надход-

ження й доступність у рослинних об’єктах 

P, K, S, Ca та Mg [13, 65]. Навіть за опти-

мального умісту елементів живлення на 

рослинах візуально проявляються ознаки їх 

дефіциту, пригнічуються ростові процеси, 

листкові пластинки набувають комплекс-

них ознак нестачі макроелементiв – над-

мірна обводненiсть, темне забарвлення з 

синьо-фіолетовим відтінком та надмірним 

блиском [26, 65]. 

Підвищення рН до нейтрального і вище 

ускладнює надходження і метаболізацію N, 

Fe [14]. 

Доступність елементів живлення пов’я-

зана із концентрацією Н+ і корелює із їх 

детермінуючим впливом і складовою гор-

монально-трофічної детермінації онтоге-

незу [11, 13]. 

В природних умовах більшості агрофі-

тоценозів рослини живляться як автотрофи. 

Тобто із неорганічної речовини синтезують 

органічну, залучаючи для цього енергію 

Сонця. Кількість органічних речовин які 

надходять в рослину настільки незначна, 

що можна її не враховувати (наприклад, 

амінокислоти, аміди, які є в ґрунті внас-

лідок розкладання органічних решток). 
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Натомість in vitro рослинні об’єкти пог-

линають із живильного середовища групи 

органічних речовин: вуглеводи; амінокис-

лоти і їх похідні; вітаміни; гормони. Також 

в окремих прописах додають органічні до-

бавки не зовсім визначеного складу: гідро-

лізат казеїну; кокосове молоко; гомогенат 

м’якоті банана і тому подібне [11, 13, 26, 

66]. Усі вказані речовини органічної приро-

ди є первинними або вторинними метабо-

літами. Перші виконують дві функції: дже-

рело енергії і/або будівельний матеріал для 

синтезу нових речовин чи анатомічних 

компонентів [28]. Вторинні виконують ряд 

регуляторних захисних та інших функцій, 

які не притаманні первинним метаболітам 

[26].  

За кількісним умістом в більшості сере-

довищ на першому місці знаходяться вуг-

леводи. Вони є і будівельним матеріалом і 

джерелом енергії в онтогенезі рослинних 

об’єктів. Серед цих речовин найбільш по-

ширений дисахарид сахароза (C12H22O11), 

рідше моносахариди (наприклад, глюкоза в 

прописі DKW) та інколи полісахари (куку-

рудзяний чи картопляний крохмаль) [11, 

13, 14, 67].  

Первинні метаболіти, зокрема і сахароза 

мають рістрегулювальну детермінацію. Нап-

риклад, уміст сахарози впливає на розвиток 

вегетативних органів (листок, корінь) [13] і 

особливо запасаючих [38]. Більшість про-

писів живильних середовищ має уміст саха-

рози в кількості 3% від загальної маси, 

тобто 30 г/л [11, 63]. Проте, Gürel Songül, 

Gülşen Yücel [68] встановили, що в рослин 

мигдалю (Amygdalus communis L.) на сере-

довищах із 5 та 6 % сахарози краще відбу-

валася проліферація пагонів і був інтенсив-

ніший ріст. 

Гормони як вторинні метаболіти містя-

ться в порівнянні із мінеральними чи інши-

ми органічними речовинами в досить малих 

кількостях. До прикладу, 30 грам сахарози і 

декілька міліграм гормону. Різниця співвід-

ношення в тисячах, навіть десятках тисяч. 

Гормони не можуть бути як джерело енергії 

чи будівельний матеріал. Проте ці речови-

ни є своєрідними «провайдерами» запуску 

необхідної частини генетичної програми в 

необхідний час, а у випадку біотехнологій – 

згідно з технологічними вимогами [11, 26, 

30]. 

In vitro необхідно індукувати ті про-

цеси, які потрібні згідно з технологічними 

вимогами. Наявності лише ендогенних гор-

монів недостатньо у культивованих ткани-

нах рослин для більшості технологій куль-

тивування [13, 66]. Тобто застосовують гор-

мональну та інші детермінації розвитку 

рослинних об’єктів. Серед детермінант, яким 

властива фітогормональна активність най-

частіше завдяки своїй доступності, і порів-

няно із природними є штучно синтезовані 

аналоги гормонів. 

В мікроклональному розмноженні зде-

більшого застосовують синтетичні гормони 

двох груп: ауксини і цитокініни. В окремих 

випадках застосовують гібереліни [11, 14, 

66]. Відкриття цитокінінів стало поштовхом 

для розвитку мікроклонального розмноже-

ння [11, 25].  

Цитокініни індукують ділення клітин, 

синтез РНК, збільшення кількості рибосом 

[21]. За наявності цитокінів зростає пролі-

ферація бічних та адвентивних бруньок, 

знімають апікальне домінування [11, 26]. 

Синтетичним аналогам, подібним за струк-

турою, властива нерівнозначна детерміную-

ча дія. Вважають, що це зумовлено відмін-

ностями бічного ланцюга їх молекул [25]. 

У випадках більшої кількості цитокі-

нінів порівняно з ауксинами на заміну 1–2 

домінуючих пагонів утворюється конгло-

мерат менших за розмірами пагонів. Це 

пов’язано зі зміною донороакцепторних 

відносин [11, 13, 14, 21, 26, 69]. Із спря-

мування більшості асимілятів на погони 

менш розвинутою або взагалі відсутньою 

стає коренева система [13]. Також цито-

кініни в надлишкових кількостях приг-

нічують транспорт ауксинів до базальних 

частин експлантів [70]. 

Поряд із автотрофним живленням ци-

токінніни є важливим детермінантом юве-

нілізації [13]. Використання синтетичних 

цитокінінів має обмеження в концентраціях 

їх в живильних середовищах, оскільки над-

лишок цих гормонів має фітотоксичний 

ефект і може накопичуватися за вегета-

тивного розмноження з покоління в поко-

ління [13, 14, 21, 26, 69]. 
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Найбільші концентрації цитокінів in 

vitro застосовують в МКР на етапі муль-

типлікації та для отримання калюсів [19]. 

Серед синтетичних цитокінінів в МКР 

найчастіше застосовують 6-бензиламінопу-

рин (БАП), що BAP має важливе значення 

для розвитку пагонів протягом останніх 

двох стадій, але високі рівні (2,0 або 3, Ed-

do Rugini, Devi Verma) на етапі мультип-

лікації успішно використовували 0,7 мг/л 

БАП і 0,01 мг/л α-нафталіноцтової кислоти 

[71]. Isikalan Cigdem і колеги для отрима-

ння конгломерату пагонів застосовували 0,5 

і 1,0 mgl-1 БАП [72]. Aabood Sajida вста-

новив, що БА за 1,0 мг/л і IBA за 0,1 мг/л 

були найефективнішими для проліферації 

пагонів і подовження з експлантів стебла 

мигдалю, оскільки ці пагони розвивалися за 

більш високих концентрацій (0,5 мг/л IBA і 

2 мг/л BA), показали невелику кількість 

мертвих калюсів біля основи пагонів [73].  

Найбільш поширеною формою природ-

ного ауксину є індоліл3-оцтова кислота 

(ІОК), одним із її способів ситнезу є пе-

ретворення амінокислоти триптофану [21]. 

В МКР застосовують синтетичний аналог 

ІОК або подібні за складом сполуки, які в 

рослинному об’єкті перетворюються в при-

родний ауксин. Наприклад, нафтилоцтова 

та індолілмасляна кислоти. Остання є більш 

термо- та світлостабільною, що робить її 

більш технологічною [11, 63].  

Згідно з правилом Скуга-Мілера, за пе-

реважання в живильному середовищі аук-

синів над цитокінінами індукується апі-

кальне домінування та коренеутворення. 

Тому ауксини в збільшених кількостях до-

дають у третьому етапі МКР (індукція ри-

зогенезу). У випадку стимулювання калю-

соутворення додають у високих концентра-

ціях як ауксини так і цитокініни [26]. 

Для отримання кореневої системи в ре-

генерантів мигдалю E. Rugini, D.C. Verma 

застосовували наступний комплекс заходів: 

в середовищі вдвічі зменшували кількість 

мінеральних елементів, уміст агару із 0,7 

збільшували до 0,9 %, додавали 1 мг/л наф-

тилоцтової кислоти або 1 мг/л γ- (індол-3)-

масляної кислоти. Після індукції ризогене-

зу регенеранти висаджували на вермикуліт 

[74].  

C. Isikalan і колеги для Amygdalus commu-

nis L. cv. Nonparei щоб стимулювати коре-

неутворення в середовище додавали 8,0 мг/л 

індолоцтової кислоти та зменшували удвічі 

мінеральну частину [75]. K. Kamali для по-

силення ефекту ІОК витримував експланти 

7 днів в темряві [76]. Ймовірно, темрява 

стимулювала синтез або активацію ендо-

генних гіберелінів. Зокрема, C. Tsipouridis, 

T. Thomidis додаючи екзогенний гіберелін 

ГК3 в середовище для гібрида персика і 

мигдалю (GF677) позбулися розетковості та 

покращили ризогенез [55].  

Пристосування до нових умов життєдія-

льності на етапах МКР називають інколи 

різними термінами: аклімація, акліматиза-

ція, реадаптація [15] та постасептична адап-

тація [13]. Рослинні організми за розмно-

ження in vitro зазнають переформатування 

детермінант під час переходу від одного до 

іншого етапу МКР.  

Зокрема, навіть на підготовчому (нульо-

вому) етапі маточні рослини поміщають в 

умови закритого ґрунту із розсіяним світ-

лом, проводять декапітацію та стимулюючу 

обрізку, інколи обробляють гормонами, нап-

риклад гіберелінами [11, 13, 14, 79]. 

Є більш різкі зміни за переходів in vivo ⇄ 

in vitro. Насамперед – це пристосування на 

in vivo – in vitro. Тобто перехід з природніх 

чи польових умов із автотрофним живле-

нням в мікротрофні умови з переважанням 

гетеротрофного живлення із гормональни-

ми екзогенними детермінантами. На завер-

шальному четвертому етапі, тобто реадап-

тації до умов відкритого ґрунту (ex vitro) 

відбувається зворотне переформатування 

систем управління онтогенезом. 

Також змінюється система детермінант і 

за переходу рослинних об’єктів на етапах 

МКР, які проходять виключно in vitro. Між 

часом введення первинних експлантів і 

отриманням стабільної культури відбуває-

ться координація ендогенних екзогенних 

детермінант. Підбір їх комбінацій визначає 

подальше культивування in vitro. Успіх мож-

ливо побачити після 4–6 живцевого поко-

ління на живильному середовищі. Перефор-

матування спостерігається і за переходу від 

мультиплікації (II другий етап МКР) до ін-

дукції коренеутворення. Тривале культиву-



 

Агробіологія, 2022, № 2                                                                                                                         agrobiologiya.btsau.edu.ua 

 146 

вання на середовищах з високим умістом 

цитокінінів може призводити до гальму-

вання процесів ризогенезу на III етапі МКР 

[14]. Також надмірна ювенілізація, зумов-

лена гетеротрофним живленням, цитокіні-

нами, ускладнює адаптацію рослин на за-

вершальному етапі МКР [13, 15]. 

Висновки. Детермінація онтогенезу рос-

линних, зокрема і експлантів, регенерантів 

мигдалю є основою керування їх онтоге-

незом згідно з технологічними потребами. 

Для створення технологій мікроклонального 

розмноження мигдалю актуальним є сис-

темне дослідження особливостей детермінант 

мікроклонального розмноження мигдалю.  
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Determinants of the reproduction of Рrunus dul-

cis (Mill.) D.A.Webb. вiotechnological methods 

Shyta O.  

The purpose of the presented article is to establish 

the trophic and hormonal determinants of the ontoge-

nesis of Prunus dulcis regenerants in vitro. One of the 

urgent problems in Ukraine is climate change, which 

reduces the level of achieving sustainable development 

and hinders humanity from both agro-ecological and 

food security. Such changes lead to the diversification 

of traditional agriculture. In Ukraine, almonds are a val-

uable, promising nut crop, thanks to which it is possible 

to diversify climate risks. Varieties of foreign selection 

with a long growing season and low winter hardiness 

are not suitable for our zone. Plants of four domestic 

varieties of almonds E5 Borozan, M41 Alex, Georgia, 

Louise (entered into the register in 2020) were involved 

in the study. One of the reliable methods for obtaining 

high-quality planting material, healthy from diseases, 

fast reproduction rates is microclonal repro-duction. 

Therefore, modern nurseries switch to the pro-duction 

of planting material using biotechnological me-thods. 

Preparatory measures of mother plants of ex-plant do-

nors and decontamination increase the effi-ciency of 

work at the first stage of microclonal propa-gation. Pri-

mary explants are planted on media with a twice-

reduced content of nutrients and a high content of cyto-

kinins and gibberellins. Its success also depends on the 

selection of components, the pH of the nutrient me-

dium (trophic determinants), and the interaction of exo-

genous and endogenous hormones (hormonal determi-

nation.) The main trophic determinants are synthetic 

carbohydrates and mineral components added to artifi-

cial nutrient media. According to the Skoog-Miller rule, 

at the stage of multiplication, cytokinins predominate in 

the nutrient medium, and for root formation, their con-

tent decreases and the content of auxins decreases. Both 

auxins and cytokinins are added in high concentrations 

to stimulate callus formation. A systematic study of the 

features of the determinants of microclonal reproduction 

of almonds is relevant for the creation of MCR tech-

nologies. The lack or unavailability of one of the ele-

ments affects the plant object. 

Key words: microclonal reproduction, almonds in 

vitro, power elements, synthetic phytohormones. 
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