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Проаналізовано літературні дані щодо чинників, які обумовлюють рівень та особливості 
генетичних та епігенетичних змін у рослин в культурі in vitro. Значну роль відіграє насам-
перед вид рослини – часто сомаклональні зміни відображають зміни геному в проце-
сі видоутворення. Певна частина сомаклональних змін є реалізацією мутацій у клітинах 
експланта, зокрема результатом міксоплоїдності вихідних рослин. Подальше накопи-
чення геномних змін відбувається у процесі вирощування під впливом умов культури in 
vitro та підлягає добору, селективним фактором якого є пристосованість клітин із певни-
ми генетичними особливостями до умов культивування (тверде або рідке живильне се-
редовище) та складу живильного середовища, особливо наявності та співвідношенню 
у ньому регуляторів росту. Значний вплив на рівень сомаклональної мінливості чинить 
спосіб регенерації та тип росту культури тканин (організований або неорганізований).
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Явèщå ñомàкëоíàëüíо¿ м³íëèвоñò³
ñоìаклональна ì³нлив³сть проявляється у кл³тинах, тканинах та органах 

рослин в культур³ in vitro та у рослин-регенерант³в як к³льк³сн³ та як³сн³ ìутац³ї, 
цитолог³чн³ порушення, зì³ни посл³довност³ äÍê, активац³я та припинення екс-
прес³ї ген³в [1].

âперше наявн³сть у культур³ in vitro кл³тин ³з геноìниìи зì³наìи (пол³плоїд³-
єю та анеуплоїд³єю, р³зниìи аноìал³яìи ì³тозу) була показана ð. ãотре в 1935 р. 
[2]. П³зн³ше було встановлено, що високий р³вень геноìної ì³нливост³ – це одна 
з характерних особливостей кл³тинних культур, яка виявляється не лише при 
вивченн³ кар³отипу, а й посл³довностей ядерної, хлоропластної та ì³тохондр³-
альної äÍê [3].

òерì³н «соìаклональна ì³нлив³сть» [4] вперше було запропоновано для 
позначення фенотипної ì³нливост³ серед рослин-регенерант³в, отриìаних ³з 
культивованих тканин, однак ³з часоì в³н набув ширшого значення ³ на сьогод-
н³шн³й день застосовується для позначення будь-яких генетичних або еп³гене-
тичних зì³н в культур³ in vitro.

öе явище ìає практичне значення для селекц³ї, оск³льки є джерелоì гене-
тичної р³зноìан³тност³. ñоìаклональну ì³нлив³сть усп³шно застосовують для 
надання господарсько ц³нниì видаì бажаних ознак (п³двищення врожаю, 
якост³ зерна, зì³ни часу цв³т³ння тощо), ст³йкост³ до хвороб та шк³дник³в, герб³-
цид³в, соле-, ìорозо- та посухост³йкост³, ст³йкост³ до ³нших аб³отичних стрес³в 
[5, 6]. З ³ншого боку, соìаклональна ì³нлив³сть зуìовлює труднощ³ багатьох 
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прикладних напряìк³в, пов’язаних ³з куль-
турою іn vіtro – ì³кроклонального розìно-
ження рослин [7], кр³озбереження [8], 
трансфорìац³ї [5, 9], тривалого стаб³льно-
го культивування л³н³й-продуцент³в б³оло-
г³чно активних речовин [3], тощо.

Чèííèкè, як³ впëèвàюòü íà ñомàкëо-
íàëüíу м³íëèв³ñòü
ð³вень та особливост³ геноìних зì³н у 

культур³ in vitro насаìперед залежать в³д 
виду рослини та стану геноìу кл³тин екс-
планта ³ знаходяться п³д впливоì низки ³н-
ших фактор³в: тривалост³ культивування, 
складу живильного середовища, уìов ви-
рощування, ступеня в³дхилення культури 
в³д орган³зованого росту [3, 10, 11].

óìови in vitro ìожуть виявляти ìута-
генний вплив, оск³льки кл³тини експланта 
зазнають д³ї стресу, зуìовленого травìою 
при в³дд³ленн³ експланта в³д ìатеринської 
рослини та стерил³зац³єю, в³дì³нниì в³д 
властивого орган³зìу ф³тогорìональниì 
складоì живильного середовища, геноì 
кл³тин ìоже зазнавати перепрограìуван-
ня п³д час дедиференц³ац³ї та регенерац³ї в 
уìовах, в³дì³нних в³д природних [12, 13].

äодатковиì чинникоì, що впливає на 
напряìок соìаклональної ì³нливост³ в 
культур³ іn vіtro, є адаптивна селекц³я. Зо-
креìа, такиì чиноì ìоже регулюватися 
плоїдн³сть культивованих іn vіtro кл³тин, що 
приводить кл³тинн³ популяц³ї до оптиìаль-
ного для даних уìов культивування сп³в-
в³дношення кл³тин ³з р³зною к³льк³стю хро-
ìосоì. öе пояснюється тиì, що кл³тини з 
р³зною к³льк³стю хроìосоì в³др³зняються 
за активн³стю синтезу певних ìетабол³т³в, ³ 
ì³ж ниìи виникають сиìб³отичний зв’язок 
або антагон³зì, заснован³ на обì³н³ про-
дуктаìи ìетабол³зìу. â основ³ добору ìо-
жуть лежати ³ в³дì³нност³ за тривалост³ кл³-
тинного циклу у кл³тин р³зної плоїдност³ [3]. 
Продеìонстровано також ìожлив³сть до-
бору ненаправлених спонтанних ìутац³й 
äÍê, селективниì фактороì якого є при-

стосован³сть кл³тин ³з певниì типоì ìута-
ц³й до в³дì³нностей у склад³ середовищ 
[14]. Явище под³бне до д³ї на геноìну ì³н-
лив³сть в культур³ in vitro добору, селектив-
ниì фактороì якого є пристосован³сть кл³-
тин ³з певниìи генетичниìи особливостя-
ìи до уìов вирощування, показане й для 
рослин у природ³ – заф³ксована поява спе-
циф³чних зì³н геноìу, що корелюють ³з 
уìоваìи зростання (особливостяìи кл³-
ìату й ґрунту) (див. наприклад [15]).

îкреì³ роботи пор³внюють силу впливу 
р³зних фактор³в на р³вень соìаклональної 
ì³нливост³. ó Picea mariana ³ P. glauca ста-
тистичний анал³з, проведений для клона, 
родини клона ³ тривалост³ культивування як 
зì³нних, показав, що найб³льш важливиì 
джерелоì генетичної нестаб³льност³ був 
клон, за якиì йшла тривал³сть культиву-
вання [11]. За результатаìи цитофотоìет-
ричного анал³зу у Curcuma aromatica ста-
р³ння калюсу б³льш ефективно ³ндукувало 
соìаклональну ì³нлив³сть, н³ж застосован³ 
регулятори росту, що засв³дчено частота-
ìи пол³плоїдних кл³тин у рослин-регене-
рант³в [16].

Гåíоòèп òà джåðåëо åкñпëàíò³в
äля багатьох вид³в рослин показано, 

що здатн³сть до калюсогенезу, тривалого 
росту в уìовах in vitro, ìорфогенезу, еìб-
р³огенезу, тощо в³др³зняється у р³зних ге-
нотип³в [17, 18]. ë³тературн³ дан³ св³дчать 
про те, що р³вень ìутац³йних зì³н у культур³ 
in vitro також залежить в³д генотипу [5]. Íа-
приклад, це було показано для р³зних вид³в 
стах³су [19], сорт³в ячìеню [20], персика 
[21], часнику [22], дифенбах³ї [23] ³ цукро-
вої тростини [24], сорт³в ³ ìутантних форì 
гороху [25], клон³в ялин Pіcea marіana ³ 
Pіcea glauca [11], родин нап³всибс³в сосни 
звичайної Pinus sylvestris [26]. Зокреìа 
р³зн³ види ìожуть в³др³знятися за р³внеì 
хроìосоìної стаб³льност³. Íаприклад, 
жито ìає б³льшу хроìосоìну нестаб³ль-
н³сть, н³ж ячì³нь або просо, що пов’язують 
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³з г³первар³абельниìи повторюваниìи по-
сл³довностяìи, розташованиìи в гетеро-
хроìатин³ жита [27].

âиявлено, що геноìн³ реорган³зац³ї в 
культур³ in vitro протягоì адаптац³ї кл³тин 
до уìов ³зольованого росту часто ìають 
канал³зований характер ³ певниì чиноì по-
вторюють зì³ни цього геноìу у природ³ в 
процес³ видоутворення. Íаприклад, у ро-
дин³ Solanaceae багато вид³в род³в 
Nicotiana, Solanum, Lycopersicon та ³нших 
виникли в результат³ пол³плоїд³ї. І в культур³ 
кл³тин цих вид³в геноìна ì³нлив³сть – це 
переважно ì³нлив³сть числа хроìосоì, яка 
ìає широкий розìах ³ сягає високих р³вн³в 
плоїдност³. âиди Crepis в³др³зняються пе-
реважно ìорфолог³єю хроìосоì, а пол³-
плоїд³я тут зустр³чається р³дше. àналог³ч-
но, геноìна ì³нлив³сть культивованих in 
vitro кл³тин C. capillaris в основноìу поля-
гає у зì³н³ ìорфолог³ї хроìосоì. ö³каво, 
що серед перебудованих кар³отип³в пере-
важають так³, що нагадують за ìорфолог³-
єю окреì³ хроìосоìи ³ нав³ть кар³отипи ³н-
ших вид³в роду Crepis, а саìе C. pulchra, 
C. parviflora, C. alpina, C. rhoeadifolia, C. 
kotschyana та ³н. [28, 29].

Íевипадковий характер зì³н рослинно-
го геноìу в уìовах ³зольованого росту кл³-
тин на штучних живильних середовищах 
показано ³ на р³вн³ äÍê. Íаприклад, у рау-
вольф³ї зì³їної (Rauwolfia serpentina) спо-
стер³гали паралел³зì ì³ж перебудоваìи в 
кл³тинах in vitro ³ ì³жвидовиìи в³дì³нностя-
ìи, що виникли в процес³ еволюц³ї – фраг-
ìенти äÍê культивованих кл³тин, перебу-
дован³ пор³вняно з рослиною вих³дного 
виду, нагадували так³ у окреìих представ-
ник³в ³нших вид³в роду Rauwolfia [30]. àна-
лог³чно, досл³дження на сої показали, що 
ус³ нов³ рестрикц³йн³ фрагìенти рослин-
регенератн³в були присутн³ у ³нших сорт³в 
сої [31], а у двох регенерант³в часнику спо-
стер³гали появу RAPD-фрагìента, що зб³-
гався за розì³роì ³з фрагìентоì, присут-
н³ì у спектр³ ³ншого сорту [22]. При досл³-

дженн³ рослин-регенерант³в картопл³ 
виявлено невипадковий характер перебу-
дов ген³в рðÍê – EcoRI фрагìенти 3’-к³н-
цевої посл³довност³ рäÍê регенерант³в, 
отриìаних ³з протопласт³в одного сорту, 
були под³бн³ до таких в ³нтактних рослинах 
³ншого сорту [32]. Íа невипадковий харак-
тер геноìних перебудов у кл³тинах in vitro 
вказується також ³ в роботах [33–37], при-
чоìу таку законоì³рн³сть знайдено ³ для 
зì³н ìетилювання äÍê [38, 39]. Íакопиче-
н³ дан³ ìожуть св³дчити про певну сп³ль-
н³сть ìехан³зì³в еволюц³ї геноìу рослин у 
природ³ в процес³ видоутворення ³ в куль-
тур³ in vitro протягоì адаптац³ї кл³тин до 
уìов ³зольованого росту.

îкр³ì д³лянок геноìу, що за соìакло-
нальної ì³нливост³ в³дтворювали ì³н-
лив³сть у природ³, виявлено ³снування 
нестаб³льних район³в геноìу рослин ³з 
п³двищеною здатн³стю до виникнення ìу-
тац³й в культур³ іn vіtro. Існування таких д³-
лянок геноìу, так званих “гарячих точок”, 
продеìонстровано в низц³ роб³т виконаних 
на жит³ [34, 40], унгерн³ї â³ктора (Ungernia 
vіctorіs) [41], часнику [22], цибул³ р³пчаст³й 
[42], пшениц³ [43]. ó регенерант³в жита чо-
тири з таких г³первар³абельних д³лянок 
були просеквенован³, одна з них ³дентиф³-
кована як частина телоìерного тандеìно-
го повтору, ³нша виявила високу под³бн³сть 
до д³лянок ретротранспозон³в Angela, пос-
л³довност³ решти не були виявлен³ у базах 
даних [40]. Запропоновано практичне ви-
користання чутливих до стресу в культур³ 
тканин д³лянок геноìу ³з п³двищениì р³в-
неì ìутац³й, як ìаркер³в для ранньої д³а-
гностики соìаклональної ì³нливост³ [44].

Інший прояв соìаклональної ì³нли-
вост³ – вар³ювання к³лькост³ хроìосоì у 
культур³ іn vіtro – ìоже бути обуìовлений 
соìатичниìи ìутац³яìи [45, 46] й ì³ксо-
плоїд³єю вих³дних експлант³в, широко роз-
повсюдженою у апоì³ктичних вид³в та ви-
д³в, як³ вегетативно розìножуються [47]. 
òак³ види є пол³соìатичниìи – їхн³ соìа-
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тичн³ кл³тини зазнають ендоредупл³кац³ї, 
яка супроводжує диференц³ац³ю, ³ веде до 
ì³ксоплоїдизац³ї тканин. Íеìеристеìа-
тичн³ експланти таких рослин є суì³шшю 
кл³тин ³з р³зниì р³внеì плоїдност³, що в³до-
бражається у культур³ тканин in vitro [48]. 
Íаприклад, пол³плоїдн³ кл³тини спостер³-
гали у листках, коренях, але не в ап³кальних 
ìеристеìах стебел, стеблах та оцв³тин³ 
орх³деї. òакож знайдено неоднор³дний 
розпод³л пол³плоїдних кл³тин у р³зних час-
тинах листк³в та корен³в. â³дì³чено, що р³-
вень ендопол³плоїд³ї зародк³в зростав про-
тягоì розвитку [49]. ×астота високоплоїд-
них кл³тин (>8C) у стеблевих експлантах 
Asparagus officinalis зб³льшувалася з³ 
зростанняì в³дстан³ в³д ап³кальної ìерис-
теìи стебла. êалюси, як³ походили в³д в³д-
далених в³д апекса секц³й, також деìон-
стрували вищу плоїдн³сть (до 16C), н³ж ре-
шта [50]. äан³ щодо р³зних р³вн³в 
плоїдност³ р³зних тканин та орган³в отри-
ìано для низки вид³в рослин [49, 51–56], в 
окреìих випадках ì³ксоплоїд³ю спостер³-
гали ³ у ìеристеìах [54, 57]. Íаприклад, у 
кл³тинах к³нчик³в корен³в рослин Centaurea 
ragusina було знайдено порушення ì³тозу, 
зокреìа анеуплоїд³ю, пол³плоїд³ю, розри-
ви хроìосоì та хроìосоìн³ ìости [46].

ãенетичн³ в³дì³нност³ р³зних тканин за-
ф³ксували на ìолекулярноìу р³вн³ – у тка-
нин листка, стебла, кореня ³ бульби кар-
топл³ спостер³гали р³зницю за RAPD-ìар-
кераìи [58]. ó ìежах одн³єї рослини (у 
р³зних зразках листк³в) було виявлено ì³н-
лив³сть ì³кросател³тного локуса у Robinia 
pseudoacacia [59]. При введенн³ в культу-
ру іn vіtro так³ генетично неоднор³дн³ ткани-
ни дають початок гетерогенниì кл³тинниì 
популяц³яì [3, 50, 53, 60]. Íаприклад, при 
досл³дженн³ порушень ì³тозу у кл³тинах 
листк³в Coffea arabica, що були викорис-
тан³ як експланти, та у кл³тинах отриìаного 
³з них калюсу, кл³тини ³з порушенняìи ì³то-
зу було знайдено в обох тканинах. ö³ пору-
шення включали пол³плоїд³ю, анеуплоїд³ю, 

липк³ хроìосоìи, подв³йн³ профази ³ в³д-
стаюч³ хроìосоìи. òакож спостер³гали ³н-
терфазн³ кл³тини ³з ì³кроядраìи або двоя-
дерн³. Проте частота знайдених порушень 
була достов³рно вищою у калюс³, н³ж у 
листках. êалюс ìав також дек³лька додат-
кових порушень, таких як к-ì³тоз, зчеплен³ 
хроìосоìи, ìультиполярн³ ìетафази ³ 
хроìосоìн³ ìости [45].

âплив на виникнення генетичних зì³н 
іn vіtro ìоже чинити ³ стад³я розвитку тка-
нин, використаних як експлант – так поява 
ìутантного алеля ì³кросател³тного локуса 
у регенерант³в винограду була пов’язана ³з 
стад³єю в³дбору вих³дного ìатер³алу [61].

Òðèвàë³ñòü куëüòèвувàííя in vitro
ó процес³ вирощування посилюється 

геноìна нестаб³льн³сть культури тканин. 
Показано, що в³к культури впливає на час-
тоту хроìосоìних аберац³й – загалоì ця 
частота зростає ³з в³коì калюсу (див. огляд 
[27]). Íаприклад у еìбр³огенних культур 
кукурудзи частка анафаз ³з ìутац³яìи 
зростала в³д 4 % на 3 ì³сяц³ до 10,6 % на 12 
ì³сяц³в культивування, спостер³гали нако-
пичення хроìосоìних ìост³в ³ фрагìент³в 
[62]. àналог³чно, зростала частота хроìо-
соìних ìутац³й (анеуплоїд³ї, зì³н ìорфо-
лог³ї хроìосоì, дицентрик³в тощо) у реге-
нерант³в дуба – в³д 49 % п³сля 4 ì³сяц³в 
культивування до 88 % п³сля 20 ì³сяц³в 
[63]. ó пшениц³ в 4-ì³сячн³й калюсн³й куль-
тур³ виявили 12 % аберантних хроìосоì, у 
подальшоìу р³вень аберац³й зростав ³ до-
сягав 80 % у 8-ì³сячноìу калюс³ [60]. По-
казано зб³льшення довжини телоìер ³ к³ль-
кост³ телоìерних повтор³в у калюсних 
культурах ячìеню, отриìаних ³з незр³лих 
зародк³в, ³з в³коì калюсу [64]. ó регене-
рант³в Curcuma aromatica, отриìаних ³з 
калюсу в³коì 180 дн³в частота пол³плоїд-
них кл³тин була вищою, н³ж у регенерант³в, 
що походили ³з 60-денного калюсу [16].

òаку ж законоì³рн³сть – пряìу залеж-
н³сть р³вня соìаклональної ì³нливост³ в³д 
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в³ку культури тканин – виявлено ³ для зì³н 
посл³довност³ äÍê. Íаприклад, у культури 
тканин Ungernia vіctorіs заф³ксовано ви-
никнення зì³н RAPD-спектр³в протягоì 
першого року вирощування ³ подальше на-
копичення цих зì³н протягоì другого та 
третього рок³в: середнє арифìетичне ге-
нетичних дистанц³й за Жакардоì ì³ж рос-
линою-донороì та калюсниìи культураìи 
в³коì 1 р³к становило 0,68 %, 2 роки – 
1,55 %, та 3 роки – 2,13 % [65]. З п³дви-
щенняì в³ку калюсу Eucalyptus globulus 
п³двищувалася ì³нлив³сть отриìаних в³д 
нього рослин-регенерант³в. ó ìежах груп 
регенерант³в, отриìаних шляхоì непря-
ìого органогенезу в³д одн³єї рослини, се-
редня к³льк³сть пол³ìорфних AFLP-
фрагìент³в становила в³дпов³дно 3,08, 
5,40 ³ 8,38 для 6, 8 ³ 10 пасаж³в отриìання 
регенерант³в; частка рослин без пол³-
ìорфних фрагìент³в становила 41,67 %, 
35 % ³ 25 % в³дпов³дно [66].

ó цукрового буряка при тривалоìу 
(б³льше двадцяти рок³в) культивуванн³ ка-
люсних л³н³й виявлено прогресуюч³ ³з ча-
соì зì³ни ìорфолог³ї кл³тин – вгинання 
ядра, багатоядерн³сть, вакуол³зац³я ядер-
ця ³ дефекти кл³тинної ст³нки [67].

Зб³льшення р³вня ì³нливост³ кодуючих 
посл³довностей також пряìо корелює ³з 
тривал³стю культивування, що показано 
для ген³в сахарозосинтази, àòФ/àäФ-
транслокатора та актину – у калюсної куль-
тури кукурудзи було знайдено значну ì³н-
лив³сть довжини та коп³йност³ фрагìент³в 
цих ген³в [68].

Із часоì перебування в культур³ in vitro 
ìожуть посилюватися ³ еп³генетичн³ зì³ни. 
Íаприклад, показано деìетилювання ге-
ноì³в рослин-регенерант³в хìелю, що 
прогресувало ³з к³льк³стю пасаж³в органо-
генного калюсу, в³д якого вони були отри-
ìан³ [69].

Із в³коì культури спостер³гали п³дви-
щення р³вня транскрипц³ї у трьох родин 

ретротранспозон³в рису (Tos10, Tos17 ³ 
Tos19) [70].

âплив тривалост³ культивування не об-
ìежується ядерниì геноìоì, а зач³пає 
увесь генетичний ìатер³ал кл³тини. òак, 
делец³ї ³ перебудови ì³тохондр³альної äÍê 
зустр³чалися част³ше у регенерант³в рису, 
як³ отриìували ³з тривалокультивованих 
кл³тинних культур [71]. îдноì³сячн³ культу-
ри тканин рису не ìали делец³й у пластоì³, 
а культури п³сля 11 рок³в вирощування 
ìали р³зн³ ступен³ делец³й та перебудов у 
100 % випадк³в [72].

ìутац³ї як³сних ознак також накопичу-
ються ³з часоì при культивуванн³ in vitro 
[72, 73]. òак, серед регенерант³в тюльпана 
фенотип³чно норìальниìи були рослини, 
отриìан³ ìетодоì цикл³чної ìультипл³кац³ї 
б³чних пагон³в п³сля двох рок³в культиву-
вання. îднак серед регенерант³в, отриìа-
них ³з чотирир³чної культури ус³ рослини 
ìали зì³нений кол³р пелюсток. òакож ³з 
чотирьох-сеìир³чних культур були отри-
ìан³ ювен³льн³ рослини ³з аноìальниìи 
листкаìи. За допоìогою RAPD та ISSR-
ìаркер³в показано, що ця фенотип³чна 
ì³нлив³сть супроводжувалася генетични-
ìи зì³наìи [75].

Було зроблено спробу описати ìате-
ìатично залежн³сть частоти соìаклональ-
них зì³н в³д тривалост³ культивування. 
ó суспенз³йної еìбр³огенної культури кави 
(Coffea arabica L.) частота ìорфолог³чних 
вар³ант³в (f) зростала експоненц³йно ³з в³-
коì культури (t) (3, 6, 9 та 12 ì³сяц³в) у в³д-
пов³дност³ ³з функц³єю f = 0.99e0.267t [76].

ðазоì ³з тиì, накопичено дан³, як³ не 
дозволяють говорити про ³снування про-
стої пропорц³йної залежност³ ì³ж тривал³с-
тю культивування кл³тин ³ р³внеì накопи-
чення генетичних зì³н. Íа цитолог³чноìу 
р³вн³ для низки вид³в рослин було показа-
но, що п³сля завершення форìування кл³-
тинного штаìу (8–10-й пасаж) за незì³н-
них уìов вирощування спостер³гається 
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в³дносний генетичний гоìеостаз, п³дтри-
ìуваний д³єю стаб³л³зуючого добору [3].

ó деяких випадках не ìожна виявити ³ 
пряìої законоì³рност³ ³з накопичення ге-
нетичних зì³н у регенерант³в, отриìаних ³з 
стар³ших культур тканин, пор³вняно ³з ìо-
лодшиìи. Íаприклад, р³вень ì³нливост³ за 
RAPD- та ISSR-ìаркераìи у регенерант³в 
гороху п³сля 10 рок³в культивування не пе-
ревищував р³вня ì³нливост³ п³сля двох 
рок³в культивування. Пор³вняння ж регене-
рант³в, отриìаних п³сля восьìи ì³сяц³в ³ 10 
рок³в у культур³ in vitro виявило пряìу за-
лежн³сть р³вня ì³нливост³ в³д тривалост³ 
вирощування [25]. â³к калюсу не ìав впли-
ву ³ на р³вень соìаклональної ì³нливост³ у 
регенерант³в дифенбах³ї – р³вн³ ì³нливост³ 
у рослин, що регенерували ³з 8- ³ 16-ì³сяч-
ного калюсу були однаков³ [23]. ó отриìа-
них ³з калюсу рослинах Theobroma cacao 
генетичн³ та еп³генетичн³ в³дì³нност³ в³д 
вих³дних рослин (вивчен³ в³дпов³дно за 
 допоìогою SSR- та MSAP-ìаркер³в 
(methylation-sensitive amplified polymor-
phism)) спершу накопичувалися ³з в³коì 
культури, досягаючи ìаксиìуìу на 10–14 
тижн³), а при подальшоìу культивуванн³ – 
зìеншувалися до зак³нчення експериìен-
ту (22 тиждень) [77]. ìожливиì пояснен-
няì такої картини є втрата тотипотентност³ 
кл³тинаìи ³з значниìи генетичниìи пору-
шенняìи ³ розвиток регенерант³в лише ³з 
генетично стаб³льних кл³тин, як на початко-
вих, так ³ на п³зн³х етапах культивування ка-
люсу.

Ñкëàд жèвèëüíоãо ñåðåдовèщà òà 
умовè куëüòèвувàííя
Істотний вплив на р³вень ³ спектр зì³н 

геноìу, що виникають в культур³ іn vіtro, 
ìають коìпоненти живильних середовищ, 
уìови культивування та продукти ìетабо-
л³зìу кл³тин [3]. âважають, що пров³дну 
роль при цьоìу в³д³грають ф³тогорìони та 
синтетичн³ регулятори росту [14, 78–86]. 
Є дан³ про ìожлив³сть впливу на соìакло-

нальну ì³нлив³сть також в³таì³н³в [87, 88], 
сахарози [89, 90], агару [78, 91, 92] ³ ì³не-
ральних солей [93, 94].

äисбаланс регулятор³в росту у середо-
вищ³, особливо ауксин³в ³ циток³н³в, є важ-
ливою причиною стресу ³ призводить до 
в³триф³кац³ї, соìаклональної ì³нливост³, 
нездатност³ культивованих кл³тин та тка-
нин до в³дпов³д³ на ìан³пуляц³ї в культур³ in 
vitro ³ перетворення їх на незалежн³ в³д 
ростових фактор³в [13]. îсобливе значен-
ня регулятор³в росту пов’язано ³з тиì, що 
вони впливають на процес под³лу кл³тини 
[95].

Показано, що п³д впливоì регулятор³в 
росту на рослинну кл³тину ìоже в³дбувати-
ся диференц³йна репл³кац³я повторюваних 
посл³довностей високої частоти [96], акти-
вац³я проìотор³в деяких транспозон³в 
[97], зì³на к³лькост³ хроìосоì [3, 50, 55, 
79, 80, 86] та вì³сту ядерної äÍê [79, 81], 
аберац³ї хроìосоì [3, 98], зì³ни спектр³в 
³зоферìент³в [84], ³ндукц³я сестринських 
хроìатидних обì³н³в [99] та специф³чн³ пе-
ребудови геноìу, що визначаються ìоле-
кулярно-генетичниìи ìаркераìи, зокре-
ìа ìетодоì RAPD-Пëð [14, 82, 83, 100, 
101].

âиявлено зв’язок р³вня ìетилювання 
äÍê у культур³ тканин й ф³тогорìонального 
складу живильного середовища. òак, за-
гальний р³вень ìетилювання суспенз³йної 
культури ìоркви зì³нювався у в³дпов³дь на 
зì³ну концентрац³ї горìон³в у середовищ³. 
ð³вень ìетилювання знижувався з³ зб³ль-
шенняì концентрац³ї к³нетину, але п³дви-
щувався з³ зб³льшенняì концентрац³ї аук-
син³в 2,4-ä, Íîê ³ Іîê [102]. äодавання к³-
нетину до живильного середовища 
спричиняло значне зниження р³вня ìети-
лювання äÍê ìоркви ³ за даниìи ³ншого 
досл³дження [103]. òакож показано вплив 
регулятор³в росту на ìетилювання äÍê у 
суспенз³йних культур баклажана (Solanum 
melongena L.) [104].
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â³доìо, що регулятори росту у низьких 
та близьких до оптиìальних доз, ìають за-
хисну (антиìутагенну) д³єю, а у п³двище-
них, навпаки, – ìутагенну [3]. òак, з набору 
концентрац³й α-Íîê, застосованих при 
вирощуванн³ культури тканин орх³деї 
Dorіtaenopsіs, ³стотну пол³плоїдизац³ю кл³-
тинної популяц³ї спричиняла концентрац³я 
10 ìг/л, але не нижч³ концентрац³ї (1 ³ 5 
ìг/л) [80]. ó кл³тин калюсу тютюну α – Íîê 
викликала зìеншення к³лькост³ äÍê у яд-
рах у концентрац³ї 18,6 ìг/л, а нижч³ кон-
центрац³ї (0,2 ³ 1,9 ìг/л) не впливали на 
зì³ну ц³єї ознаки [81]. Зб³льшення концен-
трац³ї к³нетину з 4 до 8 ìг/л сприяло знач-
ноìу п³двищенню р³вня генетичної р³зно-
ìан³тност³ у культур³ тканин кактуса Cereus 
peruvіanus: ³з 176 врахованих RAPD-
аìпл³кон³в пол³ìорфниìи були 40 ³ 80 в³д-
пов³дно [82]. õоча зустр³чаються ³ пов³до-
ìлення про в³дсутн³сть впливу високих 
концентрац³й регулятор³в росту на гене-
тичну стаб³льн³сть культури тканин – засто-
сування до 10 ìг/л 6-бензилаì³нопурину 
та к³нетину дозволяло отриìати рослини-
регенеранти банана, стаб³льн³ за RAPD- та 
ISSR-ìаркераìи [105]. Протир³ччя даних 
³з впливу на соìаклональну ì³нлив³сть р³з-
них концентрац³й екзогенних регулятор³в 
росту, ³ìов³рно, пов’язан³ з ³ндив³дуальни-
ìи потребаìи р³зних вид³в, сорт³в, л³н³й 
рослин у регулятор³в росту ³ р³зниìи поро-
гаìи прояву селективного й ìутагенного 
вплив³в останн³х.

ð³вень ìутагенної активност³ в³др³з-
няється у р³зних регулятор³в росту, напри-
клад 2,4-ä ìає б³льший вплив на зì³ни ге-
нетичного апарату кл³тини, н³ж Íîê у таких 
саìих концентрац³ях, або концентрац³ях 
того ж порядку [55, 65, 80, 106]. òак, у сус-
пенз³йної культури орх³деї Dorіtaenopsіs 
культивування з 1 ìг/л 2,4-ä спричиняло 
значне зìеншення частки кл³тин ³з вì³стоì 
äÍê 4ñ ³ зб³льшення кл³тин ³з 8ñ. Застосу-
вання Íîê призводило до под³бного, але 
ìенш вираженого результату зì³ни струк-

тури кл³тинної популяц³ї лише в концентра-
ц³ї 10 ìг/л, але не в нижчих концентрац³ях 
(1 ³ 5 ìг/л) [80]. ó Urginea indica 2,4-ä (2 и 
4 ìг/л) ³ Íîê (2 ìг/л) в³др³знялися за впли-
воì на пол³соìатичну тканину експланту. 
2,4-ä стиìулювала под³л пол³тенних ядер, 
Íîê – н³ [55].

êр³ì того на геноìну ì³нлив³сть культу-
ри тканин ìоже впливати ³ сп³вв³дношення 
р³зних регулятор³в росту у живильноìу се-
редовищ³. Íаприклад, надлишок у живиль-
ноìу середовищ³ ауксин³в в³дносно ци-
ток³н³н³в ìоже призводити до ендоредупл³-
кац³ї [16, 107,108].

ñпостер³гали залежн³сть геноìних зì³н 
не лише в³д складу живильного середови-
ща, але ³ в³д способу культивування – у виг-
ляд³ калюсу на твердоìу живильноìу се-
редовищ³ чи у вигляд³ суспенз³ї – у р³дкоìу. 
äля пшениц³ було показано, що б³льше 
хроìосоìних ìутац³й ³ндукується у р³дко-
ìу середовищ³, н³ж на твердоìу [109]. äля 
калюсних ³ суспенз³йних культур гаплопап-
пуса H. gracіlіs [91, 92] ³ наперстянки 
Dіgіtalіs lanata [78] показано, що пол³плої-
дизац³я кл³тинних культур на твердих жи-
вильних середовищах в³дбувалась ³нтен-
сивн³ше, р³вень плоїдност³ у сфорìованих 
калюсних штаì³в був вище, н³ж у суспен-
з³йних.

äеяк³ дан³ св³дчать про те, що зì³на 
уìов вирощування б³льше впливає на ге-
ноìну ì³нлив³сть культивованих тканин 
пор³вняно з³ зì³ною складу живильного се-
редовища. òак р³вень пол³ìорф³зìу RAPD-
аìпл³кон³в у калюсної культури раувольф³ї 
зì³їної при зì³н³ уìов вирощування з по-
верхневого на глибинне був значно вищий, 
н³ж при зниженн³ вì³сту сахарози ³ зì³н³ ì³-
неральної основи агаризованого середо-
вища [110]. ó калюсних л³н³й U. victoris 
встановлено зб³льшення частки ìетафаз ³з 
диплоїдниì набороì хроìосоì за зì³ни 
поверхневого на глибинне вирощування, 
але впливу коìпонент³в живильних середо-
вищ у тоìу числ³ регулятор³в росту, на фор-
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ìування певних сп³вв³дношень кл³тин р³з-
ної плоїдност³, при цьоìу не виявлено 
[111].

ñпонтанн³ ìутац³ї в культур³ in vitro та-
кож ìожуть бути спричинен³ продуктаìи 
ìетабол³зìу культивованих кл³тин та рос-
лин. äо таких автоìутагенних речовин на-
лежать родан³д, ³зот³оц³анат, путресцин, 
г³стидин, арг³н³н, сечовина, ìолочна кис-
лота, ìалонова кислота, форìальдег³д, 
ацетальдег³д, пуринов³ алкалоїди ³ аден³н 
[112].

Òèп ðоñòу куëüòуðè òкàíèí
При розìноженн³ рослин шляхоì реге-

нерац³ї ³з калюсних, суспенз³йних культур 
та протопласт³в досить часто виникають 
генетичн³ зì³ни. òоìу ì³кроклональне роз-
ìноження у проìислових ìасштабах в ос-
новноìу спирається на ìетоди соìатич-
ного еìбр³огенезу та ³ндукц³ї розвитку па-
зушних бруньок у культур³ пагон³в, за яких 
регенерац³я в³дбувається ³з орган³зованих 
тканин ìеристеì. âважається, що ц³ два 
ìетоди дозволяють отриìувати генетично 
однор³дн³ рослини, оск³льки ìеристеìи не 
ìають схильност³ до генетичних зì³н, як³ 
ìожуть виникнути п³д час под³л³в чи дифе-
ренц³ац³ї в культур³ in vitro [7]. Íаприклад 
показано, що рослини Eucalyptus 
camaldulensis розìножен³ за допоìогою 
ìетоду ³ндукц³ї розвитку пазушних бруньок 
у культур³ пагон³в та перенесен³ в поле, 
були стаб³льниìи за розì³роì геноìу, 
ПäðФ ядерного геноìу та геноì³в органел 
³ RAPD-ìаркераìи [113]. ðегенеранти ба-
нана, отриìан³ з пазушних бруньок, були 
абсолютно ³дентичниìи ìатеринськ³й рос-
лин³ за тридцятьìа RAPD- та п’ятьìа ISSR-
ìаркераìи [114]. При розìноженн³ 
Curcuma caesia бруньковиìи експланта-
ìи, регеранти виявляли стаб³льн³сть за 
вì³стоì äÍê, RAPD- та ISSR-ìаркераìи 
[115]. ðослини Passiflora cincinnata отри-
ìан³ шляхоì первинного ³ вторинного еìб-
р³огенезу (305 ³ 138 рослин в³дпов³дно) за 

вì³стоì ядерної äÍê в³дпов³дали с³янцяì, 
лише одна рослина з отриìаних ³з первин-
них еìбр³он³в ìала п³двищений б³льш н³ж 
удв³ч³ середн³й вì³ст äÍê [116]. ìетодоì 
соìатичного еìбр³огенезу отриìано ³ден-
тичн³ за RAPD-ìаркераìи рослини-
регенеранти дуба, генетично стаб³льниìи 
були ³ вих³дн³ еìбр³огенн³ кл³тинн³ л³н³ї 
[117].

îднак ³з цього правила ³снують ³ винят-
ки. ðослини кукурудзи, отриìан³ ³з культу-
ри соìатичних еìбр³оїд³в, були вар³абель-
н³шиìи, як за фенотипоì, так ³ цитолог³ч-
но, н³ж отриìан³ шляхоì органогенезу 
[118]. ó регенерант³в Tricyrtis hirta, отри-
ìаних ³з еìбр³огенних калюсних культур, 
були знайден³ ìорфолог³чн³ в³дхилення та 
пол³плоїд³я [119]. ñеред регенерант³в чаю, 
отриìаних шляхоì соìатичного еìбр³оге-
незу, лише 9,2 % соìаклон³в ìали суттєву 
под³бн³сть на генетичноìу р³вн³ за ISSR-
ìаркераìи [120]. При соìатичноìу еìб-
р³огенез³ у Pinus pinaster заф³ксовано зì³-
ни у SSR-локусах 9,6 % проанал³зованих 
рослин-регенерант³в [121]. ñеред регене-
рант³в Robinia ambigua отриìаних ìето-
доì ³ндукц³ї розвитку пазушних бруньок у 
культур³ пагон³в знайдено пол³ìорф³зì за 
RAPD-ìаркераìи, який досягав 26 % пол³-
ìорфних аìпл³кон³в [122]. ó рослин цукро-
вої тростини, отриìаних ³з ìеристеì, по-
л³ìорф³зì за 98 RAPD-локусаìи становив 
6,93 % [24].

ð³вень генетичної ì³нливост³ ìоже 
в³др³знятися у р³зних тип³в калюсних куль-
тур. Показано, що тип калюсу пов’язаний з³ 
стаб³льн³стю числа хроìосоì культивова-
них кл³тин. ìорфогенний калюс загалоì 
ìає норìальну к³льк³сть хроìосоì, у той 
час як неìорфогенний деìонструє високу 
частоту анеуплоїд³ї ³ пол³плоїд³ї. òак³ дан³ 
отриìано для Daucus carota, Hordeum 
vulgare, Haworthia setata, Nicotiana 
tabacum, Pisum sativum, Triticum aestivum 
³ Zea mays [27], Dianthus acicularis [123], 
корìового буряка (Beta vulgaris L. v. 
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Crassa) [124], хоча знайдено ³ винятки ³з 
цього правила [125]. ë³тературн³ дан³ на-
дають ³ непряì³ докази оберненої залеж-
ност³ ì³ж р³внеì диференц³ац³ї культури 
тканин й р³внеì соìаклональної ì³нливос-
т³, наприклад анал³з ìорфолог³чних ознак 
регенерант³в, отриìаних ³з культур тканин 
р³зного ступеня диференц³ац³ї у ячìеню 
[126] ³ бегон³ї [127].

Існування оберненої залежност³ ì³ж 
р³внеì соìаклональної ì³нливост³ та р³в-
неì в³дхилення культивованих тканин в³д 
орган³зованого росту знайдено при вив-
ченн³ стаб³льност³ посл³довностей äÍê р³з-
них тип³в калюсу. П³сля культивування про-
тягоì двох рок³в генетичн³ дистанц³ї за Жа-
кардоì ì³ж неìорфогенною культурою 
U. vіctorіs та ìатеринською рослиною на 
двох р³зних середовищах склали 2,32 та 
1,93 %, в³дпов³дн³ показники для ìорфо-
генної культури – 1,15 та 0,77 %. òобто ге-
нетичн³ зì³ни у неìорфогенних калюс³в за 
результатаìи RAPD-анал³зу були до 2,5 
раз³в вищиìи, н³ж у ìорфогенних [65].

â³дì³нност³ ì³ж двоìа типаìи калюсу 
на ìолекулярноìу р³вн³ були знайден³ у 
дуба: серед чотирьох калюсних л³н³й, як³ 
походили в³д одн³єї рослини, л³н³я, що 
втратила здатн³сть до еìбр³огенезу, в³др³з-
нялася за RAPD-ìаркераìи в³д трьох ³н-
ших еìбр³огенних л³н³й [128]. àналог³чно, 
за RAPD-ìаркераìи знайдено в³дì³нност³ 
ì³ж здатною ³ нездатною до регенерац³ї ка-
люсниìи л³н³яìи овочевого стах³су [83], 
хоча автори не вважають, що знайден³ в³д-
ì³нност³ RAPD-спектр³в ìожуть бути без-
посередньо пов’язан³ з³ здатн³стю калюс³в 
до регенерац³ї.

òакож знайдено в³дì³нност³ р³зних тип³в 
калюсних культур за ìетилюванняì äÍê. 
äосл³джено два типи калюсу ол³йної паль-
ìи (Elaeis guineensis): нодулярний коì-
пактний калюс ³ швидкоростучий калюс, ³з 
яких в³дпов³дно отриìували 5 % ³ 100 % 
рослин-регенерант³в ³з феì³н³зованиìи 
пилякаìи. ó останнього загальний р³вень 

ìетилювання був нижчиì на 4,5 % (23,2 % 
та 18,7 % в³дпов³дно) [129]. При анал³з³ 
еìбр³огенного ³ неìорфогенного калюс³в 
елеутерококу Eleuterococcus senticosus 
ìетодоì MSAP виявлено, що р³вень ìети-
лювання в еìбр³огенноìу калюс³ був зна-
чно нижчиì за такий у неìорфогенноìу. 
â неìорфогенноìу калюс³ було ìетильо-
вано 16,99 % сайт³в 5’-CCGG–3’, а в еìб-
р³огенноìу лише 11,2 % [30]. ã³перìети-
лювання залишк³в цитозину було знайдене 
у неìорфогенного калюсу корìового бу-
ряка пор³вняно ³з ìорфогенниì калюсоì 
[124].

Заф³ксовано, що напряìки зì³н про-
ф³л³в ìетилювання äÍê суттєво в³др³зня-
лися при соìатичноìу еìбр³огенез³ ³ орга-
ногенез³ у Rosa hybrida. ó еìбр³огенного 
калюсу з високою частотою в³дбувалося 
деìетилювання зовн³шн³х цитозин³в у пос-
л³довностях 5’-CCGG–3’ ³ б³льш³сть зì³не-
них AFLP-фрагìент³в передавалися 
рослинаì-регенерантаì. îднак б³льш³сть 
зì³нених у органогенного калюсу фраг-
ìент³в поверталися до вих³дного стану у 
отриìаних ³з нього регенерант³в [131].

ð³зн³ типи калюсних культур ìожуть 
в³др³знятися ³ на б³ох³ì³чноìу р³вн³. òак, у 
калюсних культур конюшини лугової 
(Trifolium pratense) регенерац³я супрово-
джувалася зниженняì ³нтенсивност³ за-
барвлення ³ к³лькост³ фрагìент³в перокси-
даз пор³вняно з нерегенеруючиìи культу-
раìи. óн³кальний пероксидазний фраг-
ìент був характерний для нерегенеруючих 
культур на в³дì³ну в³д регенеруючих [132]. 
â³др³знялися ìетабол³чн³ проф³л³ рослин 
першого покол³ння, отриìаних в³д трьох 
тип³в культур тканин ог³рка – листкової ка-
люсної культури, циток³н³нзалежної кл³тин-
ної суспенз³ї ³ р³динної культури ìеристе-
ìатичних брилок [133]. âиявлено ³зофор-
ìи пероксидаз – ìаркери процес³в дифе-
ренц³ац³ї й дедиференц³ац³ї кл³тин тютюну: 
Пî з Rf (в³дносна електрофоретична рух-
лив³сть б³лк³в) 0,14 ³ 0,21 є ìаркераìи де-
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диференц³ац³ї, а Пî з Rf 0,26; 0,51 ³ 0,65 – 
повної диференц³ац³ї кл³тин тютюну [134].

Вèñíовок
êоло чинник³в, як³ ìожуть впливати на 

р³вень та особливост³ геноìних зì³н в куль-
тур³ іn vіtro, в загальноìу уже окреслене, 
проте їхня д³я на сьогодн³шн³й день вигля-
дає неоднозначною, а ìехан³зìи, за якиìи 
вони д³ють, поки не досл³джен³. äотепер 
недостатньо вивчен³, зокреìа, вплив коì-
понент³в живильних середовищ на геноì 
рослинної кл³тини, реорган³зац³ї геноìу, 
що супроводжують дедиференц³ювання та 
редиференц³ювання кл³тин. Íезважаючи 
на накопичення даних щодо д³ї цих чинни-
к³в усе ще неìожливо передбачати насл³д-
ки культивування in vitro. Подальше ви-
вчення генетичних основ соìаклональної 
ì³нливост³, її причин, ìехан³зì³в, особли-
востей та розìаху, якого вона ìоже до-
сягати за певних уìов, дозволить у пер-
спектив³ зробити це явище керованиì та 
удосконалити ³снуюч³ б³отехнолог³чн³ ìе-
тодики. êр³ì того, результати таких досл³-
джень дозволять в³дпов³сти ³ на низку фун-
даìентальних питань, зокреìа досл³дити 
в³дпов³дь рослин на стрес та визначити кл³-
тинн³ ìехан³зìи, що д³ють у процес³ еволю-
ц³ї.
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Проанализированы литературные данные 
относительно факторов, обуславливающих 
уровень и особенности генетических и епиге-
нетических изìенений у растений в культуре in 
vitro. Значительную роль играет, прежде всего, 
вид растения – часто соìаклональные изìене-
ния отображают изìенения геноìа в процес-
се видообразования. îпределенная часть со-
ìаклональних изìенений является реализа-
цией ìутаций в клетках экспланта, в частности 
результатоì ìиксоплоидности исходных рас-
тений. äальнейшее накопление геноìных из-
ìенений происходит в процессе выращивания 
под влияниеì условий культуры in vitro и по-
длежит отбору, селективныì фактороì кото-
рого является приспособленность клеток с 
определенныìи генетическиìи особенностя-
ìи к условияì культивирования (твердая или 
жидкая питательная среда) и составу пита-
тельной среды, особенно наличию и соотно-
шению в неì регуляторов роста. Значительное 
влияние на уровень соìаклональної изìен-

чивости оказывает способ регенерации и тип 
роста культуры тканей (организованный или 
неорганизованный).

Ключевые слова: культура клеток и тканей рас-
тений, соìаклональная изìенчивость, про-
должительность культивирования in vitro, 
коìпоненты питательной среды, условия куль-
тивирования, тип роста культуры тканей.

FACTORS OF PLANT SOMACLONAL  
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Literature data on factors that influence the lev-
el and peculiarities of genetic and epigenetic 
changes in plant tissue culture were analyzed. 
First of all plant species has significant role – fre-
quently somaclonal variation mirrors genome 
changes during speciation. Some part of soma-
clonal changes is an implementation of muta-
tions in explant cells; particularly it is the result 
of maternal plant mixoploidy. Subsequent ac-
cumulation of genome changes occurs during 
culturing process under the influence of in vitro 
conditions and is liable to selection, the selec-
tive factor of which is the adaptation of cells with 
some genetic features to culturing conditions 
(solid or liquid nutrient medium) and to compo-
sition of nutrient medium, especially to the pres-
ence and the ratio of growth regulators in it. The 
mode of regeneration and the type of tissue cul-
ture growth (organized or unorganized) exert 
significant influence on somaclonal variation 
level.

Key words: plant cell and tissue culture, soma-
clonal variation, in vitro culturing duration, com-
ponents of nutrient medium, culturing condi-
tions, the type of tissue culture growth.


