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Резюме. Морфогенез рослин є результатом складних взаємодій генетичних, епігенетичних та 
гормональних факторів, що визначають розвиток клітин і тканин у культурі in vitro. Протя-
гом останніх десятиліть фундаментальні дослідження значно поглибили розуміння генетичних 
механізмів, які контролюють ключові процеси морфогенезу, такі як калюсогенез, соматичний 
ембріогенез і органогенез de novo. Виявлено, що певні структурні та регуляторні гени відігра-
ють вирішальну роль у перепрограмуванні клітин до тотипотентного стану, де вони здатні 
формувати різні морфологічні структури. Гормони, такі як ауксини і цитокініни, сприяють ін-
дукції цих процесів, змінюючи експресію генів, відповідальних за поділ, диференціацію й інші ас-
пекти морфогенезу. У літературному огляді представлено сучасні уявлення щодо генетичного 
контролю морфогенезу в культурі рослин in vitro. Наведено широкий спектр ключових генів, які 
детермінують утворення калюсу; беруть участь у соматичному ембріогенезі та  посиленні 
соматичної ембріогенної відповіді; залучених до ектопічного формування соматичних зародків 
або меристем; контролюють органогенез de novo та беруть участь у трансдукції гормональ-
ного сигналу. Показано взаємодію різних транскрипційних факторів, які беруть участь в індукції 
морфогенезу та задіяні в сигнальному шляху гормонів. 
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ганогенез de novo. 

Вступ. Здатність рослинних клітин до тотипотентності відкрила можливість їх широко-
го застосування в біотехнологічних дослідженнях. Практично будь-яка жива клітина, 

яка має ядро, після періоду дедиференціації в умовах in vitro, під впливом компонентів 
живильного середовища може почати нескінченну проліферацію у вигляді калюсних або 
суспензійних культур, піти шляхом утворення пагонів, коренів або соматичного ембріогене-
зу. Сьогодні ці унікальні властивості морфогенетичної відповіді активно використовують-
ся у біотехнології рослин. Калюсна маса недиференційованих клітин, отримана з різних 
органів і культур, широко застосовується у виробництві цінних вторинних метаболітів, а 
здатність до пагоноутворення використовується в технологіях мікроклонального розмно-
ження для збереження цінних генотипів, унікальних гібридів, рідкісних видів рослин та 
для оздоровлення посадкового матеріалу.

Морфогенез in vitro охоплює низку процесів, зокрема сприйняття фітогормонів, де-
диференціацію клітин для набуття здатності до органогенезу, повторне залучення спочи-
ваючих клітин до клітинного циклу, а також координацію поділу клітин для формування 
примордіїв органів і меристем. Це комплексний процес просторового та часового роз-
витку тканин, органів і ембріонів, який контролюється гормональними сигналами та ре-
гулюється послідовною або синхронною дією генетичних мереж (Gordon-Kamm, 2019). 
Складність цього явища у рослин зумовлена цілісним характером морфогенетичних по-
дій і їх залежністю від численних взаємодій між внутрішніми та зовнішніми факторами.

Наразі здатність утворювати калюс in vitro виявлена у багатьох родинах рослин. Різ-
ні дослідження продемонстрували можливість використання вегетативних, генеративних 
та ембріональних органів як експлантів для отримання калюсних культур. Існує значний 
обсяг експериментальних даних щодо калюсоутворення in vitro та процесів морфогене-
зу, що забезпечують отримання регенерантів (Kunakh, 2005; Bidabadi, Jain, 2020; Twaij 
et al., 2020). На сьогодні досягнуто значних успіхів у виявленні молекулярних аспектів 
цих процесів та участі в них ряду специфічних генних систем (Lee et al., 2022; Shin et al., 
2022; Wan et al., 2023).
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Здатність клітин до формування калюсу 
in vitro і розвитку з нього повноцінних регенеран-
тів розглядають як один із проявів пластичності 
розвитку рослин, зумовлений їх нерухомим спо-
собом життя (Bidabadi, Jain, 2020). На основі ви-
користання калюсних культур in vitro розроблено 
біотехнології масового виробництва регенеран-
тів господарсько та економічно цінних рослин 
(Twaij et al., 2020). 

Калюс — це цілісна система, яка утворю-
ється в результаті проліферації поверхневих 
або глибинних клітин різних рослинних тканин. 
Така система спочатку складається з гомогенних 
клітин, які поступово трансформуються в групи 
гетерогенних із видоспецифічними морфогене-
тичними потенціями, які реалізуються різними 
шляхами морфогенезу. Експериментально вста-
новлено, що успішність калюсоутворення in vitro 
визначається комплексом взаємопов’язаних 
ендогенних і екзогенних факторів. Сучасні до-
слідження зосереджені на вивченні генетичних 
та епігенетичних регуляторних мереж, залуче-
них до формування калюсу in vitro (Ibanez et al., 
2020). Гістологічно основним ендогенним факто-
ром є наявність морфогенетично компетентних 
клітин у тканинах експланта. Екзогенні фактори, 
зокрема гормони в живильному середовищі та 
стресові умови (наприклад, поранення), індуку-
ють перепрограмування таких клітин у напрямі 
калюсоутворення in vitro.  

Морфогенез тканин і органів у культурі 
in vitro є жорстко контрольованим процесом, який 
здійснюється за участі генних мереж, що функ-
ціонують послідовно або узгоджено (Gordon-
Kamm et al., 2019). Фундаментальні досліджен-
ня останніх десятиліть розширили розуміння 
функцій генів, що регулюють морфогенез, а та-
кож  сигнальних мереж, необхідних для розвитку 
ембріоїдів і меристем. Ці дослідження допомага-
ють ідентифікувати нові гени та генні мережі, які 
беруть участь в ембріогенезі, підтримці мерис-
тем і гормональному метаболізмі (Grienenberger, 
Fletcher, 2015; Ikeuchi et al., 2016; Snipes et al., 
2018; Tian et al., 2020).

Отримані результати свідчать, що головну 
роль у прояві тотипотентності рослинних клітин 
in vitro відіграють гени, відповідальні за розви-
ток рослин in vivo. При цьому  їхня активація в 
культурі in vitro може проявлятися непередбачу-
вано. Наприклад, гени GLAVATA (CLV1 та CLV3) 
на рівні рослин не впливають на процеси ембрі-
огенезу, a in vitro значно підвищують частоту со-
матичного ембріогенезу (Mordhorst et al., 1998). 
У культурі in vitro можуть активуватися гени, що 
зазвичай проявляють специфічну експресію в 
певних органах або на окремих стадіях розвитку 

рослин. Наприклад, гени LF та SN гороху, які кон-
тролюють час цвітіння, також впливають на ріст 
і пагоноутворення in vitro. Ген LF, що зазвичай 
експресується в апікальній меристемі та регулює 
чутливість до флорального сигналу, в культурі 
in vitro визначає реакцію калюсів на екзогенний 
ауксин. Водночас ген SN, що експресується в 
листках і забезпечує чутливість до фотоперіоду, 
впливає на чутливість калюсних клітин до освіт-
лення (Sugiyama, 2000). Ці відмінності у дії генів 
можуть пояснюватися різним рівнем організації 
in vitro, що включає як клітинний, так і організме-
ний рівень, а також змінами  специфічності екс-
пресії генів у цих умовах. Активація транскрип-
ції генів зі специфічною експресією in vitro може 
бути викликана екзогенними гормонами, оскіль-
ки цис-елементи, чутливі до гормонів, наявні у 
регуляторних ділянках багатьох генів, залучених 
у морфогенез.

У даному огляді літератури представлено 
широкий спектр ключових генів, які детерміну-
ють утворення калюсу; беруть участь у сома-
тичному ембріогенезі та  посиленні соматичної 
ембріогенної відповіді; залучених до ектопічного 
формування соматичних зародків або мерис-
тем; контролюють органогенез de novo та беруть 
участь у трансдукції гормонального сигналу. 

Гени, які беруть участь у формуванні 
калюсу. Під час культивування рослинних тка-
нин із експлантів можуть формуватися два ос-
новні типи калюсу: ембріогенний і пагоновий / ко- 
реневий калюс (Ikeuchi et al., 2013). Калюс почи-
нає утворюватися на живильних середовищах за 
високого співвідношення ауксину до цитокініну. 
Ембріогенний калюс утворюється з експлантів 
і здатний до регенерації через органогенез та 
ембріогенез (Salaün et al., 2021). Під впливом 
високого співвідношення цитокініну до ауксину 
калюс може регенерувати пагони (Meng et al., 
2017), а в умовах низького рівня ауксину в се-
редовищі — корені (Yu et al., 2017). Таким чином, 
калюс можна віднести до групи плюрипотентних 
клітин, здатних до органогенезу de novo, які мо-
жуть регенерувати як корені, так і пагони.

Поранення тканин, яке часто запускає де-
диференціацію, тобто клітинне перепрограму-
вання в культурах тканин рослин, приводить до 
швидкої експресії гена CDC2AAT (CYCLIN-DE-
PENDENT KINASES 2) у арабідопсису (Shaul et 
al., 1996). Гіпокотилі арабідопсису утворюють ка-
люс на ранових ділянках, і ця клітинна відповідь 
включає транскрипційну активацію генів, таких 
як LOG (LONELY GUY), які  кодують ферменти, 
що беруть участь у біосинтезі цитокініну (Ikeuchi 
et al., 2017). Це сприяє накопиченню цитокініну і, 
таким чином, посиленню цитокінінової відповіді, 
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що приводить до повторного входу в клітинний 
цикл і утворення калюсу через індукцію експресії 
генів клітинного циклу, зокрема циклінів CYCD3. 
Поранення також модулює ендогенний гормо-
нальний гомеостаз для сприяння регенерації. 
Часто відбувається перепрограмування клітин 
та значні зміни в статусі хроматину: не тільки 
метилювання ДНК, а й також модифікації гісто-
нів, включаючи метилювання або ацетилювання 
(Lee, Seo, 2018). Загалом, гіпометилювання ДНК 
або ацетилювання гістонів пов’язані з активаці-
єю транскрипції регуляторних генів, які контро-
люють розвиток або гормональні реакції, відпові-
дальні за тотипотентний стан клітин (Pasternak, 
Dudits, 2019). 

Ауксин активує фактори відповіді на аук-
син (ARF), такі як ARF7 і ARF19, які, своєю чер-
гою, стимулюють експресію генів LBD16 і LBD29 
(LATERAL ORGAN BOUNDARIES-DOMAIN), що 
відповідають за розвиток латеральних орга-
нів (Okushima et al., 2007). Надекспресія генів 
LBD16, LBD17, LBD18 або LBD29 сприяє форму-
ванню калюсу (Fan et al., 2012). Було встановле-
но, що LBD18 та його близький гомолог LBD33 
активують експресію E2Fa, основного регулято-
ра клітинного циклу (Berckmans et al., 2011). Це 
свідчить про те, що один із транскрипційних мо-
дулів, який лежить в основі утворення калюсу під 
впливом ауксину, включає шлях ARF–LBD–E2Fa.

Субклад транскрипційних факторів 
APETALA2, що належить до сімейства факто-
рів відповіді на етилен (AP2/ERF), під назвою 
WOUND INDUCED DEDIFERENTIATION 1–4 
(WIND1–WIND4), швидко активується після по-
ранення та відіграє важливу роль у процесах де-
диференціації та формуванні калюсів. Рослини з 
надекспресією будь-якого з генів WIND1–WIND4 
здатні утворювати калюс, який може регенеру-
вати як пагони, так і корені, а також ініціювати 
соматичний ембріогенез. Надмірна та ектопічна 
експресія WIND1 сприяє формуванню калюсів 
навіть на безгормональних середовищах.

Ген WOX11 (WUSCHEL-RELATED HOMEO- 
BOX 11) разом з ауксином активує експресію 
генів LBD16 і WOX5/7 на етапі поділу клітин-за-
сновників калюсу, що веде до утворення зачатка 
калюсу (Liu et al., 2018). Ауксин також сприяє екс-
пресії WOX11 під час переходу клітин від здатних 
до регенерації до клітин-засновників калюсу (Hu 
et al., 2017). Крім LBD16 і WOX5/7, багато генів, 
пов’язаних зі стовбуровими клітинами, активу-
ють процес індукції під час формування примор-
дію калюсу, зокрема PLT1/2 (PLETHORA 1 і 2) та 
SCR (SCARECROW) (Gordon et al., 2007). Ген 
PLT3/5/7 експресуються на всіх етапах утворен-
ня калюсу (Kareem et al., 2015).

Втрата або пригнічення вищезгаданих клю-
чових генів може призвести до втрати плюрипо-
тентності в калюсі, що, у свою чергу, спричинить 
дефекти в регенерації пагонів та / або коренів 
(Hu et al, 2017). Після ініціації примордію калюс 
продовжує поділ клітин і часткову диференціа-
цію, формуючи тканини, необхідні для утворен-
ня зрілого калюсу. Крім того, формування калю-
су, набуття ним плюрипотентності та подальша 
регенерація пагонів вимагають участі епігенетич-
ної мережі, яка регулює експресію цих ключових 
генів (Ishihara et al., 2019; Wu et al., 2022).

Гени, які беруть участь у соматично-
му ембріогенезі. Соматичний ембріогенез (CE) 
ґрунтується на тотипотентності рослинних клі-
тин, тобто на їх здатності до дедиференціації та 
диференціації у новому типі клітин (Choi et al., 
2009). СE поділяється на індуктивну фазу та 
фазу розвитку, де відбуваються зміни в статусі 
диференціації та надбання ембріогенної компе-
тентності (Magnani  et al., 2017). Прямий СЕ від-
бувається у тому випадку, коли соматичні ембрі-
оїди (біполярні структури, які не мають судинного 
зв’язку з експлантами) індукуються  безпосеред-
ньо з культивованих рослинних тканин in vitro 
(наприклад незрілих зародків) на середовищі з 
низьким вмістом ауксину. Непрямий СE може ін-
дукуватися шляхом культивування ембріогенних 
тканин, таких як калюс, на багатому ауксином 
середовищі, а його перенесення на середовище 
з низьким вмістом ауксину сприяє утворенню со-
матичних ембріоїдів (Tian et al., 2020). 

Сіванесан та ін. (Sivanesan et al., 2022), вва-
жають соматичний ембріогенез способом сти-
мульованої тотипотентності рослинної клітини. 
Автори приділили велику увагу СЕ in vitro як спо-
собу регенерації рослин у калюсах та  предста-
вили огляд робіт, присвячених впливу основних 
факторів (природа експланта, стресові чинники, 
концентрація та варіація регуляторів росту рос-
лин) на індукцію та регуляцію СЕ, включаючи 
непрямий соматичний ембріогенез у калюсних 
культурах in vitro. Ряд оглядів (Méndez-Hernández 
et al., 2019; Wójcik et al., 2020) відображують ве-
ликий інтерес дослідників до вивчення впливу 
генетичних (мікроРНК, фактори транскрипції) та 
епігенетичних (метилювання ДНК, ремоделю-
вання хроматину) факторів на регуляцію подій 
соматичного ембріогенезу in vitro. У цих роботах  
проаналізовано молекулярні механізми, що ле-
жать в основі контролю обох морфогенетичних 
шляхів, органогенезу de novo та соматичного 
ембріогенезу in vitro, підтверджені результатами, 
що включають профілі на основі протеомів, ме-
таболомів і транскриптомів. 
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Показано, що вирощування рослинних тка-
нин in vitro на середовищах з високими концен-
траціями ауксину викликає загальне перепро-
грамування транскриптомів соматичних клітин 
і модулює експресію багатьох СE-асоційованих 
факторів транскрипції (ТФ) (Wójcik et al., 2020). 
Крім того, при культивуванні протопластів у се-
редовищі, що містить високі концентрації 2,4-Д, 
розмір їхніх ядер значно збільшується, що свід-
чить про реорганізацію хроматину. Рівень мети-
лювання ДНК у калюсі також зменшується під 
час ембріогенезу (Pasternak, Dudits, 2019). Ви-
користання інгібіторів деацетилювання або де-
метилювання показує, що профіль хроматину є 
визначальним фактором для індукції СE і безпо-
середньо бере участь у перепрограмуванні клі-
тин та формуванні калюсу під час СЕ (Li et al., 
2019). 

Гормональний стрес  приводить до акти-
вації ТФ таких як гени WUS (WUSCHEL), LEC 
(LEAFY COTYLEDON) або BBM (BABY BOOM), 
які є специфічними для ембріогенних програм 
(Pasternak, Dudits, 2019). Ці результати показу-
ють, що гормони, особливо ауксин, викликають 
загальне перепрограмування генної експресії 
через модифікацію хроматину та активацію спе-
цифічних факторів транскрипції. Крім того, деякі 
мікроРНК є вирішальними для  процесів індук-
ції СЕ, включаючи міРНК, пов’язані з ауксином, 
які спрямовані на гени сприйняття, біосинтезу 
та сигналізації ауксину, наприклад: miR165/166, 
miR167, miR164, miR390 та miR393 (Wójcikowska 
et al., 2020). Мутант по гену DCL1 (DICER-LIKE1), 
який залучений до утворення міРНК, не здатний 
індукувати соматичний ембріогенез (Wójcik, Gaj, 
2016).

Індукція СE зазвичай передбачає викори-
стання регуляторів росту рослин (PРР), часто зі 
стресовою обробкою. Обробка PРР/стрес може 
призвести до повторної диференціації клітин, які 
є компетентними до СE, через де- або транс-ди-
ференціацію та встановлення ембріопрограми 
шляхом ембріоіндукції. Найчастіше СЕ індуку-
ється ауксином, як правило, синтетичним аукси-
ном 2,4-Д, іноді в поєднанні з цитокініном (Wojcik 
et al., 2020).

Встанолено, що фактори відповіді на аук-
син (ARF) супроводжують індукцію СE, при 
цьому показано, що ген ARF5, який кодує білок 
MONOPTEROS (MP), може відігравати фунда-
ментальну роль у регулюванні різних аспектів 
СE, контрольованих ауксином. Виявлено, що 
ARF5 характеризується найбільшою активні-
стю під час індукції СE, тоді як мутант ARF5 
має значно знижену здатність до ембріогенної 
відповіді (Wójcikowska et al., 2017). ARF5 може 

сприяти ембріогенному розвитку in vitro, кон-
тролюючи інші гени TФ, які мають підтверджену 
активність у соматичному ембріогенезі, включа-
ючи HOMEOBOX GENE8 (ATHB8) і TARGET OF 
MONOPTEROS3 (TMO3), TMO5, TMO6 і TMO7 
(Gliwicka et al., 2013). Ген ARF10, який має по-
зитивний регуляторний вплив на регенерацію 
пагонів de novo через активацію генів, специфіч-
них для меристеми пагонів, був високо експре-
сований за СE у арабідопсису (Wójcikowska et 
al., 2017). ARF10 разом з ARF16 і miR160 спри-
яє LEC2-контрольованому біосинтезу ауксину в 
ембріогенній тканині (Wójcik et al., 2017). Значне 
накопичення транскриптів ARF10 і ARF16 су-
проводжувалося підвищеною експресією генів 
PLETHORA (PLT1 і PLT2) в ембріогенній культурі 
арабідопсису (Wójcikowska et al., 2017).  

Гени TIR1 (TRANSPORT INHIBITOR RE- 
SPONSE 1) і AFB2 (AUXIN SIGNALING F-BOX 2) 
є ключовими для контролю індукції соматичного 
ембріогенезу через механізм, опосередкований 
мікроРНК miR393 (Wójcik, Gaj, 2016). Під час 
СE у бавовни було виявлено зниження регуляції 
TIR1 та AFB2, хоча точний регуляторний шлях їх 
експресії поки не визначений (Cao et al., 2017). 
Мутації в генах IAA16, IAA29, IAA30 та IAA31, 
які порушують ембріогенну відповідь експлантів 
арабідопсису, підтверджують їхню участь в індук-
ції СE (Gliwicka et al., 2013).

Транскрипційний фактор AHL15, який бере 
участь у процесі соматичного ембріогенезу, є 
важливим для відкриття хроматину і здатен за 
умов надекспресії індукувати СE навіть без наяв-
ності ауксину (Karami et al., 2021). Під час гормо-
нально обумовленої індукції СE AHL15 і його го-
мологи активуються та відіграють важливу роль 
у цьому процесі, зокрема через надекспресію 
гена BBM. Крім того, AHL15 впливає на рівень ге-
терохроматину в соматичних клітинах: у мутан-
тів з втратою функції цього гена в культурі in vitro 
спостерігається підвищений рівень гетерохрома-
тину, що зменшує здатність клітин утворювати 
соматичні ембріоїди на середовищах з 2,4-Д.

На початкових стадіях соматичного ембріо-
генезу спостерігається індукція експресії багатьох 
генів, пов’язаних зі стресом, зокрема тих, що ко-
дують транскрипційні фактори з родин AP2 / ERF, 
MYB, AUX / IAA та B3 (Nowak, Gaj, 2016). Було 
ідентифіковано низку ТФ, які модулюються під 
час СЕ, контролюють метаболізм ауксину та пе-
редачу сигналів; водночас регулятори сигналь-
них шляхів ауксину впливають на СЕ-залучені 
ТФ. Зокрема, LEC1, LEC2, BBM, AGL15 та WUS 
утворюють центральну частину складної регуля-
торної мережі, яка спрямовує соматичні клітини 
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рослин до ембріогенного розвитку у відповідь на 
дію ауксину (Salaün et al., 2021).

Ген BBM (BABY BOOM), також відомий як 
PLETHORA 4 (PLT4), є транскрипційним факто-
ром із родини AP2/ERF, який містить ДНК-зв’я-
зуючий домен із 70 амінокислотних залишків, 
вперше охарактеризованих у APETALA2 (AP2) 
та чутливих до етилену. BBM має два до-
мени AP2/ERF і належить до підродини AIL 
(AINTEGUMENTA-LIKE), що складається з вось-
ми генів, кожен з яких виконує специфічні функ-
ції у поділі меристематичних і ембріональних клі-
тин і бере участь в індукції та регуляції СЕ, коли 
його експресія підвищується (Wójcik et al., 2020). 
BBM / PLT4 відіграє ключову роль у регуляції 
СЕ, хоча інші PLT-гени, такі як PLT1, PLT2, PLT3, 
EMK / PLT5 і PLT7, також сприяють ембріогенній 
індукції за умов надекспресії (Tsuwamoto et al., 
2010). BBM здатен стимулювати проліферацію 
клітин і морфогенез під час СЕ, контролюючи 
ідентичність і тотипотентність ембріоїда рослини. 
Він активує мережу генів LEC1-ABI3-FUS3-LEC2 
для запуску соматичного ембріогенезу, безпосе-
редньо зв’язуючи промоторні області генів LAFL 
через свій зв’язувальний мотив ANT / AIL та вза-
ємодіючи з AGL15 через інші мотиви або білкові 
посередники (Horstman et al., 2017b).

До генів, які є ключовими для розвитку 
ембріоїда і зазвичай беруть участь у програ-
мах соматичного ембріогенезу, в ініціації та 
підтримці ембріогенної долі рослинних клітин, 
а також дозріванні ембріоїда відносяться гени 
LAFL такі як LEC1 (LEAFY COTYLEDON 1), LEC2 
(LEAFY COTYLEDON 2), ABI3 (ABSCISIC ACID 
INSENSITIVE 3) і FUS3 (FUSCA 3) (Salaün et al., 
2021). Ці гени LAFL є факторами транскрипції, 
що утворюють групу AFL. Вони належать до рос-
линоспецифічного сімейства ТФ В3, що характе-
ризується висококонсервативним зв’язуванням 
ДНК (Carbonero et al., 2017). B3-вмісні фактори 
можуть розпізнавати специфічну ДНК-мішень із 
5’-GATC-3’-послідовністю і зберігаються в про-
моторах генів (Baud et al., 2016). Експресія ге-
нів LAFL регулюється ТФ, такими як BBM, гор-
мональною передачею сигналів (АБК, ГК, IОК) 
(Ledwo´n et al., 2011) і модифікацією хроматину 
(Horstman et al., 2017a). Гени LAFL посилюються 
після індукції BBM і разом з AGL15. Слід зазна-
чити, що ген ABI3 не бере участі у СЕ, як інші 
гени LAFL, а залучений в інші процеси, зокрема  
розподіл та / або гомеостаз ауксину, трансдукції 
сигналу AБК. 

Першим з цих генів, охарактеризованим 
у арабідопсису, був LEC1, який є піонерським 
транскрипційним фактором, здатним ініціюва-
ти модифікації хроматину в різних цільових ге-

нах. Надмірна експресія LEC1 приводить до 
спонтанного утворення соматичних ембріоїдів 
на проростках, а мутації з втратою його функції 
призводять до втрати здатності до СЕ (Mayran, 
Drouin, 2018; Tao et al., 2019). З-поміж 44 транс-
крипційних факторів родин ANAC, bZIP і WRKY, 
пов’язаних з клітинним репрограмуванням (Grafi 
et al., 2011), половина має регуляторні області, 
які взаємодіють з LEC1, що вказує на можливість 
впливу LEC1, подібно до AGL15, на дуже ранніх 
стадіях СЕ (Pelletier et al., 2017).

Існують докази, що LEC2 діє на більш ран-
ніх етапах порівняно з генами LEC1 і FUS3 та ак-
тивує їх (Santos Mendoza et al., 2005). У випадку 
надекспресії LEC2 пенетрантність фенотипу со-
матичних ембріоїдів може бути вищою. Цікаво, 
що нещодавні дослідження показали, що LEC2 
безпосередньо підсилює експресію генів WOX2 
і WOX3 під час СЕ, хоча продукти цих генів є 
необхідними, але самостійно не забезпечують 
повноцінного соматичного ембріогенезу (Wang 
et al., 2020).

Надекспресія генів LEC1 і LEC2 у пророст-
ках арабідопсису привела до формування со-
матичних ембріоїдів, тоді як прості та множинні 
мутації  LEC1, LEC2 і FUS3 значно  пригнічували 
ембріогенну відповідь експлантів, культивованих 
in vitro (Horstman et al., 2017b). Ектопічна екс-
пресія цих генів в арабідопсису та інших видів 
може індукувати спонтанне утворення соматич-
них ембріоїдів без додавання гормонів у культу-
ральне середовище (Guo et al., 2013; Liu, et al., 
2018). Важливо відзначити, що LEC1 і LEC2  ма-
ють спільну функцію стимуляції СE в рослинах, 
а надекспресія цих TФ була запропонована як 
ефективний метод для покращення ембріогенної 
відповіді у кількох видах культур, включаючи ма-
ніок, ріпак, тютюн і какао (Belide et al., 2013; Guo 
et al., 2013; Fister et al., 2018; Brand et al., 2019). 
Встановлено, що експресія GhLEC1, GhLEC2 
і GhFUS3 значно вища у генотипів бавовнику 
(Gossypium hirsutum), які утворюють калюс, ніж 
у тих генотипів, які не здатні до його утворення 
(Zheng et al., 2014).  

Декілька цільових генів білків LEC можуть 
брати безпосередню участь у регуляції соматич-
ного ембріогенезу (Winkelmann, 2016), напри-
клад AGL15, який бере участь у гормональній 
сигналізації та контролює ембріогенну індукцію; 
IAA30, головна дійова особа передачі сигналів 
ауксину (Wang et al., 2015) або ТФ LOB40,  який 
імовірно бере участь у формуванні меж органів 
і передачі сигналів гіберелінів (Wickramasuriya, 
Dunwell, 2015). Дослідження показали, що LEC1, 
LEC2 і FUS3 безпосередньо індукують експресію 
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генів YUCCA, які кодують ферменти, що беруть 
участь у біосинтезі ауксину. 

AGL15 (AGAMOUS-LIKE 15) є ТФ, що на-
лежить до сімейства білків  домену MADS. До-
слідження транскриптомів надекспресії AGL15 
показало, що він може підвищувати ембріогенну 
компетентність експлантів шляхом сприяння де-
диференціації тканин (Perry et al., 2016). Цей ТФ 
регулює експресію численних генів, пов’язаних з 
гормонами, включаючи гіберелінову кислоту та 
метаболізм етилену, а також передачу сигналів 
ауксину через ген GA2ox6 (кодує фермент, що 
інактивує біоактивний гіберелін) (Zheng et al., 
2009) і активацію IAA30 (Zheng et al., 2016), бере 
участь у гормональній сигналізації та контролює 
індукцію ембріоїдів. AGL15 спроможний підтри-
мувати здатність до СE протягом багатьох років 
(понад  24), що свідчить про його роль у збере-
женні ембріогенної здатності (Harding et al., 2003). 
При цьому ефективність СE може знизитися з ча-
сом через надекспресію цього гена. Його мутації  
негативно впливають на ефективність індукції 
СЕ (Jo et al., 2019). Експресія AGL15 регулюєть-
ся взаємодіями зворотного зв’язку з іншими TФ, 
які включають його пряму регуляцію ТФ LEC2 і 
FUS3  (Sugimoto et al., 2019). Було показано, що 
AGL15 негативно регулює компоненти сигналіза-
ції ауксину, включаючи пряме пригнічення ARF6 і 
убіквітинлігази TIR1, непряме пригнічення ARF8 і 
пряме посилення IAA30 (Zheng et al., 2016). 

Ген WUS (WUSCHEL) належить до супер-
родини WOX генів, що кодують специфічні для 
рослин гомеобоксні транскрипційні фактори, які 
відіграють ключову роль у стимулюванні поділу 
клітин і запобіганні передчасній диференціації 
стовбурових клітин (Dolzblasz et al., 2016). Він 
також виконує важливу роль у CЕ, сприяючи ве-
гетативному переходу до ембріоїду та підтрим-
ці ідентичності ембріогенної клітини (Zuo et al., 
2002). Встановлено, що ген WUS бере участь у 
регуляції ембріогенних клітин (тотипотентність) 
і меристематичних клітин (плюрипотентність) 
(Jha et al., 2020). Було показано позитивний 
вплив WUS на ембріогенний потенціал тканини, 
враховуючи, що надекспресія гена і посилення 
функціональних мутацій може збільшити утво-
рення соматичних ембріоїдів або індукувати їх 
утворення з вегетативних тканин без додавання 
гормонів у Arabidopsis thaliana (Zuo et al., 2002). 
У багатьох інших видів, наприклад Gossypium 
hirsutum (Bouchabké-Coussa еt al., 2013) або 
Coffea canephora (Arroyo-Herrera et al., 2008) на-
декспресія WUS також здатна значно підвищу-
вати здатність рослини утворювати соматичні 
зародки. 

Під час соматичного ембріогенезу WUS  ін-
дукує транскрипцію генів LEC1, LEC2 та AGL15 
(Jha et al., 2020). У механізмі WUS-опосередко-
ваного контролю стовбурових клітин він діє як 
реостат ауксину, який контролює цільові локу-
си, включаючи численні гени сигнального шляху 
ауксину, регулюючи ацетилювання гістонів (Ma 
et al., 2019). Показано, що інсерція чужорідної 
ДНК активує WUS, що починає експресуватися 
на ембріональній стадії й важливий для виник-
нення групи стовбурових клітин уже на стадії 
16-клітинного ембріону. На постембріональній 
стадії ген WUS відповідає за формування й 
нормальну активність апікальної та флоральної 
меристем. 

Гени WOX (WUSCHEL-RELATED HOMEO- 
BOX) мають схожі послідовності з генами WUS і 
певний бокс WUS, розташований нижче гомео-
домену (Haecker et al., 2004). Гени WOX беруть 
участь у формуванні раннього ембріонального 
патерну, а також у різних сигнальних шляхах ре-
гулювання кількох аспектів росту рослин та індук-
ції соматичного ембріогенезу (Jha et al., 2020). Як 
приклад, у люцерни (Medicago truncatula) було 
показано, що надекспресія MtWOX9-1 покращує 
ефективність СE, пов’язану зі збільшенням рівня 
накопичення AGL15 та AGL8 (Salaün et al., 2021), 
а екпресія гена WOX5 значно посилюється через 
два дні після індукції СE і може служити  мар-
кером дедиференціації (Orłowska, Kepczy´nska, 
2018).

Експресія генів WOX2, WOX8 і WOX9 була 
виявлена в ембріогенних культурах кількох рос-
лин, таких як виноград, ялина, арабідопсис, ба-
вовник, конюшина, модрина та лонган (Gambino 
et al., 2010; Palovaara et al., 2010; Wickramasuriya, 
Dunwell, 2015; Rupps et al., 2016; Cao et al., 2017; 
Chen et al., 2020). Показано, що гени WOX, зо-
крема WOX2 та його паралоги WOX1, WOX3 
і WOX5 позитивно регулюють транскрипційні 
фактори PHB/PHV, які в свою чергу активують 
гени LEC, важливі для соматичного ембріогенезу 
(Zhang et al., 2017). Подібно до зиготичного емб-
ріогенезу, можна очікувати, що існує регуляторна 
взаємодія між WOX і PHB/PHV під час форму-
вання соматичних ембріоїдів, оскільки експресія 
як WOX5, так і PHB/PHV була продемонстрована 
в ембріогенних калюсних клітинах арабідопсису 
(Magnani et al., 2017).

На основі спостережених реакцій росту, 
гени, які стимулюють утворення ембріоїдів або 
меристем за умов надекспресії, були поділені 
на дві категорії: 1) гени, що посилюють вже існу-
ючу ембріогенну відповідь, і 2) гени, які можуть 
спричинити утворення ектопічних соматичних 
зародків або меристем в умовах, де така реак-
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ція зазвичай не спостерігається (Gordon-Kamm 
et al., 2019).

Посилення соматичної ембріогенної 
відповіді. У цій категорії надекспресія рослин-
ного гена приводить до посиленого утворення 
соматичних ембріоїдів під час культивування 
in vitro, де вже відбувається соматичний емб-
ріогенез. Порівняння спектрів кДНК з ембріо-
генних і неембріогенних суспензій моркви доз-
волило ідентифікувати ген SERK (SOMATIC 
EMBRYOGENESIS RECEPTOR-LIKE KINASE), 
який починає експресуватися в клітинах суспен-
зії, що пройшли шлях соматичного ембріогене-
зу, і припиняє експресію на глобулярній стадії. 
Ген SERK кодує рецепторну протеїнкіназу з по-
заклітинним LRR-доменом, багатим лейцином 
(Schmidt et al., 1997). За гомологією із цим ге-
ном клонований ген AtSERK1 з Arabidopsis 
thaliana. Коли ген SERK1 був надекспресований 
у арабідопсису, не спостерігалося жодних змін 
у фенотипі рослин, але утворення ембріогеного 
калюсу збільшилось у 3-4 рази порівняно з диким 
типом (Hecht et al., 2001). Подібним чином, на-
декспресія гена SERK1 Coffea canephora збіль-
шила частоту утворення  соматичних зародків у 
2 рази, тоді як глушіння гена різко знизило реак-
цію соматичного ембріогенезу (Pérez-Pascualet 
al., 2018). Цікаво, що SERK1 і SERK3 разом із 
білком BRI1  (BRASSINOSTEROID INSENSITIVE 
1) є корецепторами класу регуляторів росту рос-
лин брасиностероїдів (Santiago  et al., 2013). 

Надекспресія гена AGL15  посилює утво-
рення вторинних соматичних ембріоїдів у ара-
бідопсису (Harding et al., 2003), збільшує їх 
кількість у культурах сої (Thakare et al., 2008), і 
посилює утворення ембріогенного калюсу у ба-
вовни (Yang et al., 2014). У арабідопсису ектопіч-
на експресія  гена AGL15 не тільки  підвищує 
ефективність  індукції СЕ, а також  приводить до 
утворення соматичних ембріоїдів  без додаван-
ня гормонів (Tian et al., 2020). Подібність між на-
декспресією SERK1 і AGL15 не є неочікуваною, 
оскільки AGL15 є частиною білкового комплексу 
SERK1 (Karlova et al., 2006).

Також повідомлялося про посилення емб-
ріогенних реакцій з використанням генів, більш 
типово пов’язаних з утворенням меристеми, 
зокрема гена WUS (Laux et al., 1996), або STM 
(SHOOT MERISTEMLESS) (Long et al., 1996). 
Трансгенні рослини, що несуть  копію гена WUS,  
виявилися здатними до високої частоти сома-
тичного ембріогенезу. Надекспресія WUS і поси-
лення функціональних мутацій може збільшити 
започаткування соматичних ембріоїдів або інду-
кувати їх утворення з вегетативних тканин без 
додавання екзогенних гормонів у арабідопсису 

(Zuo et al., 2002). У багатьох інших видів, напри-
клад Gossypium hirsutum (Bouchabké-Coussa et 
al., 2013) або Coffea canephora (Arroyo-Herrera, 
2008) надекспресія WUS також здатна значно під-
вищити частоту  утворення  соматичних зародків. 
Наприклад, у трансгенної Coffea canephora лист-
кові диски, поміщені на естрадіол, збільшували 
утворення соматичних  ембріоїдів від контроль-
ного рівня — 1 ембріоїд на сегмент листка (без 
обробки) до рівня 3–5 соматичних ембріоїдів на 
трансгенний сегмент листка (Arroyo-Herrera et al., 
2008). Так само в експериментах з бавовником, 
вектор pBI121 з геном WUS арабідопсису вводи-
ли в сегменти гіпокотилю і спостерігали триразо-
ве збільшення утворення соматичних ембріоїдів 
(Bouchabké-Coussa et al., 2013). Крім того, сома-
тичні зародки, отримані в результаті надекспресії 
гена WUS, утворювали  листкоподібні структури, 
але не змогли регенерувати в рослини, ймовір-
но, через шкідливий вплив ектопічної надекспре-
сії WUS на подальшу регенерацію. У Gossypium 
hirsutum ектопічна експресія AtWUS, підвищує 
ефективність калюсної диференціації неподат-
ливих генотипів (Zheng et al., 2014). 

Конститутивна надекспресія гомологів STM 
у Brassica napus, B. oleracea або B. rapa у сім’я-
долях арабідопсису, розміщених на середовищі 
з ауксином, привела до приблизно дворазового 
збільшення формування соматичних ембріоїдів 
порівняно з контролем дикого типу (Elhiti et al., 
2010). У трансгенних рослин B. napus, що міс-
тять конструкцію 35S:BnSTM, подібне дворазове 
збільшення соматичних зародків спостерігалося 
за ембріогенезу  з мікроспор (Elhiti et al., 2010).

Істотне збільшення здатності до соматич-
ного ембріогенезу виявлено в мутантів ара-
бідопсису за генами CLAVATA  (CLV1, CLV3) 
(Mordhorst et al., 1998). Ген CLV1 кодує рецеп-
торну протеїнкіназу (ПК) із трансмембранним і 
позаклітинним лейцин-збагаченим LRR-доме-
ном. Активація ПК-домену спостерігається після 
приєднання до LRR-домену невеликого білка, 
який кодується геном CLV3. Встановлено, що ген 
CLV1 пригнічує проліферативну активність ме-
ристем, здійснюючи непряму негативну регуляцію 
експресії гомеобоксного гена WUS, який у свою 
чергу активує транскрипцію гена CLV3 (Schoof 
et al., 2000). Очевидно, підвищення здатності до 
ембріогенезу в мутантів CLV1 й CLV3  пояснюєть-
ся збільшенням популяції меристематичних клі-
тин in vitro, зв’язаним зі зняттям негативної регу-
ляції проліферації меристем продуктами цих генів  
(Mordhorst et al, 1998).

Ектопічне формування соматичних 
ембріонів або меристем. Надмірна експресія 
рослинного гена може викликати ектопічне ут-
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ворення або спонтанне формування структур, 
схожих на ембріоїди або меристеми, навіть без 
наявності індуктивних факторів. Ектопічна екс-
пресія гена BBM у Arabidopsis thaliana та Brassica 
napus приводить до спонтанного утворення со-
матичних ембріонів та сім’ядолеподібних струк-
тур (Boutilier et al., 2002). Однак, інші фенотипи 
також індукуються ектопією експресії BBM у цих 
видів, наприклад проліферація калюсу, утворен-
ня  пагонів, зміни морфології листя та краща 
регенерація експлантів під час культивування 
in vitro без додавання гормонів у середовище. 

Срінівасан та ін. (Srinivasan et al., 2007) до-
сліджували здатність різних ортологів гена BBM 
індукувати ембріогенні відповіді. Вони не спосте-
рігали спонтанного соматичного ембріогенезу у 
тютюну. Однак при використанні індукованого 
стероїдами посттрансляційно контрольованого 
злитого білка AtBBM (AtBBM~GR) для створен-
ня стабільних трансгенних ліній та оцінки по-
томства, спонтанне ектопічне утворення паго-
нів і коренів стало можливим після додавання 
індукуючого ліганду дексаметазону (DEX). Крім 
того, коли гіпокотили піддавалися впливу DEX, 
індукувались соматичні ембріоїди за умови, що 
середовище для росту містило або зеатин, або 
бензиламінопурин. Автори також зазначили, 
що експресія BBM з арабідопсису або ріпаку в 
тютюні може приводити до розвитку реакцій, що 
відрізняються від тих, які спостерігаються при 
використанні ендогенного гена BBM тютюну. 

На іншому прикладі, за експресії ортолога 
гена BBM сої, який був трансформований у ара-
бідопсис (El Ouakfaoui et al., 2010), спостерігало-
ся, що ектопічні соматичні ембріоїди ростуть із 
сім’ядолей, апікальної меристеми пагона та гіпо-
котилів стабільно трансформованих рослин. Ви-
користовуючи геномний клон Theobroma cacao 
BBM (TcBBM) Флорез та ін. (Florez et al., 2015) про-
демонстрували, що він  стимулював утворення 
соматичних ембріоїдів із сім’ядолей Theobroma, 
культивованих на безгормональних середови-
щах. Хоча соматичні ембріоїди були сформовані 
в какао за допомогою TcBBM, його конститутив-
на експресія перешкоджала нормальній регене-
рації рослин. Коли ортолог BBM з олійної пальми 
(Elaeis guineensis) трансформували в арабідоп-
сис було помічено, що сегменти сім’ядолі, листя 
або кореня зі стабільних трансгенних подій пока-
зували підвищені показники формування пагонів 
порівняно з контролем дикого типу (Morcillo et al., 
2007). Однак у всіх цих роботах не було пред-
ставлено жодних даних щодо відновлення зрілих 
фертильних рослин. Цувамото та ін. (Tsuwamoto 
et al., 2010) з використанням гена арабідопсису 
AtEMK (EMBRYOMAKER), пов’язаного з BBM 

(обидва входять до суперродини ТФ AP2/ERF), 
отримали трансгенні проростки, які можна було 
оцінити фенотипово. У цих експериментах ек-
топічна надекспресія AtEMK сприяла у 23 % про-
ростків утворенню світло-зелених ембріонопо-
дібних структур на кінчику сім’ядолей. 

Ще один ген, який експресується під час 
раннього розвитку ембріоїда у арабідопсису, — 
це RKD4 (також називається GROUNDED), член 
сімейства факторів транскрипції RWP-RK, необ-
хідний для першого асиметричного поділу зиготи 
для формування двох клітин, які дадуть початок 
ембріоїду та суспензору (Waki et al., 2011). Mур-
сянті та ін. (Mursyanti et al., 2015) продемонстру-
вали на орхідеї, що хімічна індукція трансгенного 
RKD4 у листі привела до ектопічного соматично-
го ембріогенезу у видів, які зазвичай не продуку-
ють прямі соматичні ембріоїди.

Лотан та ін. (Lotan et al., 1998) вперше отри-
мали трансгенні рослини арабідопсису з надекс-
пресією гена LEC1 методом Agrobacterium-опо-
середкованої трансформації in planta. Насіння 
потомства було пророщене, і у багатьох  про-
ростків спостерігалися ембріоподібні структури. 
Однак, функціональних ектопічних соматичних 
ембріоїдів не було виявлено. У подібному дослі-
дженні паралог LEC1 Citrus sinensis під назвою 
L1L (LEC1-Like) був конститутивно надекспресо-
ваний у епікотилів апельсина і мандарина (Zhu 
et al., 2014). У цих експериментах автори поміти-
ли, що зазвичай непокірні епікотилі через місяць 
утворили деякі ембріоноподібні структури, а ще 
через два місяці на середовищі культивування  
утворилися пагони з аберантними листками. Це 
свідчить про те, що у Citrus надекспресія L1L є 
достатньою для отримання функціональних со-
матичних ембріоїдів. Удденберг та ін. (Uddenberg 
et al., 2016) помітили, що надекспресія PaHAP3A 
(ген LEC1/L1L з ялини звичайної) не призвела 
до ектопічного утворення соматичних ембріоїдів 
у вегетативних тканинах. Однак, коли експресію 
індукували під час дозрівання зиготичного емб-
ріона, на його поверхні утворювалися соматичні 
зародки. 

Газаріні та ін. (Gazzarrini et al., 2004) вико-
ристовували епідермальний специфічний про-
мотор Meristem Layer1 (ML1) з арабідопсису 
для стимулювання експресії його гена FUSCA 
(AtFUS3). Відповідно до результатів, ектопіч-
на надекспресія AtFUS3 привела до утворення 
сім’ядольних листків, які накопичували запасні 
білкові тіла. В експериментах, подібних до опи-
саних вище, були отримані стабільні трансген-
ні лінії арабідопсису шляхом введення вектора  
pOCA28 з геном LEC2 в його мутантні лінії lec2-1 
і lec2-5 і як наслідок, сформувалися ектопічні 
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соматичні ембріоїди, здатні проростати та утво-
рювати рослини (Stone et al., 2001). Однак, у 
результаті рослини мали аномальні фенотипи, і 
автори не коментували фертильність. 

На додаток до ключових факторів LAFL, 
описаних вище, багато інших генів виявилися 
достатніми для надання ідентичності ембріоїда 
за ектопічної експресії, але не були необхідними 
для нормального зиготичного розвитку ембріона. 
Вони  лише сприяють СE на певних тканинах (на-
приклад, корінні; зокрема, WUS) або в конкрет-
них умовах культивування (наприклад, AGL15, 
AGL18). Надекспресія цих ТФ різко збільшувала 
утворення вторинних ембріонів із експлантів зи-
готичних зародків  за відсутності екзогенних гор-
монів (Adamczyk  et al., 2007). 

Подібно до спостережень, у яких надекс-
пресія генів, задіяних у ініціації та підтримці ме-
ристеми, посилювала вже існуючу ембріогенну 
реакцію, також повідомлялося, що їх ектопічна 
надекспресія стимулює утворення соматичних 
ембріоїдів там, де інакше їх не спостерігали б. 
Перший звіт про ген «меристеми», що стимулює 
формування ембріоїда, був зроблений Цзо та ін. 
(Zuo et al., 2002), які отримали естрадіол-індуко-
вану активаційно-мічену мутантну лінію pga6-1 у 
арабідопсису, яка формувала соматичні ембріо-
їди з кінчиків коренів. 

Галуа та ін. (Gallois et al., 2002) проаналізу-
вали вплив генів STM і WUS на ініціацію ектопіч-
ної меристеми, використовуючи два різні методи 
для контролю їх експресії у арабідопсису (хіміч-
на індукція та тепловий шок, відповідно). Автори 
припустили, що експресія STM і WUS приведе до 
створення кластерів клітин, прилеглих до вогни-
ща WUS, які представляють початкові меристе-
ми. Ці молоді ектопічні меристеми були ініційо-
вані, але меристеми, що самовідновлюються, не 
були утворені. В інших дослідженнях цих авто-
рів (Gallois et al., 2004), були отримані стабільні 
трансгенні лінії арабідопсису, де експресія WUS 
була активована або через HSP:CRE-опосеред-
ковану ексцизію, або через систему активації 
GAL4-VP16. За будь-якого типу активації WUS 
унікальні фенотипи спостерігалися у кінчиках 
коренів, і тип відповіді залежав від інших змін-
них, таких як гормональний режим або спільна 
експресія іншого морфогенного ТФ. Наприклад, 
коли WUS експресували окремо у середовищі 
без гормонів, спостерігалось утворення ектопіч-
них пагонів та листя. Коли WUS експресувався 
в присутності екзогенного ауксину (2,4-Д), інду-
кувались ектопічні соматичні ембріоїди. Квіткові 
структури спостерігалися, коли WUS індукували 
разом із конститутивно експресованим геном 
LEAFY, основним регулятором розвитку квітів. 

Індукція естрадіолом AtWUS у тютюну привела 
до прямої органогенної відповіді, коли кінчики 
коренів набухали та розвивали зелені пагони, а 
не соматичні ембріоїди (Rashid et al., 2007). Ек-
топічна експресія гена KN1 (KNOTTED 1), або 
KN1-гомологів у тютюну й арабідопсису  ви-
кликала формування адвентивних пагонів  на 
незвичних органах у декількох випадках, зо-
крема — додаткових  осередків меристем на 
листках у трансгенних рослин арабідопсису 
(Nishimura et al., 2000).  

Використовуючи естрадіол-індуковану си-
стему, Ван та ін. (Wang et al., 2009) ідентифікува-
ли гени, що активують ріст рослин, такі як PGA37 
(PLANT GROWTH ACTIVATION), надекспресія 
яких приводила до переходу від вегетативного 
до ембріогенного розвитку в арабідопсису. Ген 
PGA37 кодує транскрипційний фактор MYB118, 
і його експресія викликала розвиток соматичних 
ембріоїдів із кореневих експлантів, що супровод-
жувалося підвищеною експресією LEC1. У при-
сутності ауксину, естрадіол-індукована експресія 
PGA37 спричиняла формування зелено-жовту-
ватих ембріогенних калюсів через 7–10 днів, 
які далі генерували соматичні ембріоїди піс-
ля 3–5 тижнів культивування. Після вилучення 
естрадіолу з середовища (що знижувало рівень 
експресії PGA37), соматичні ембріоїди розви-
валися у здорові, фертильні рослини. Надекс-
пресія близькоспорідненого гомолога MYB115, 
під естрадіол індукованою системою, також при-
вела до утворення соматичних ембріоїдів з коре-
невих експлантів. Однак конститутивна і сильна 
експресія цих морфогенних генів часто викли-
кала небажані плейотропні ефекти, включаючи 
зниження фертильності. Щоб уникнути цього, 
потрібно поєднання оптимізованої експресії мор-
фогенних генів рослин з надійним методом об-
меження експресії після того, як відбулася реге-
нерація рослин. 

Гени, залучені в органогенез de novo. 
Регенерація органів de novo — це процес, у яко-
му придаткові корені або пагони регенерують з 
відокремлених або пошкоджених органів.  Цей 
процес в культурі in vitro відбувається шляхом 
соматичного ембріогенезу або органогенезу 
(утворення нових меристем de novo або шляхом 
перегрупування вже існуючих меристем), зміню-
ючи співвідношення ауксин/цитокінін у живиль-
ному середовищі (Ikeuchi et al., 2016). 

Меристеми генерують клітини, що почина-
ють специфічно диференціюватися одночасно з 
клітинами, які підтримують популяцію  проліфе-
руючих дедиференційованих клітин. Генетичні 
дослідження арабідопсису показали, що мута-
ції генів STM, WUS, CLV порушують баланс між 
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цими двома процесами. Експресія генів ZWILLE 
і PINHEAD є необхідною для ініціації й ідентифі-
кації меристеми пагона, STM і WUS — для забез-
печення її ініціації і підтримки, а CLV — для під-
тримки меристеми пагона. Ген STM пов’язаний 
з формуванням апікальної меристеми  на емб-
ріональній стадії розвитку й підтримкою функ-
ції апікальної меристеми пагона й флоральної 
меристеми на постембріональному етапі. Вста-
новлено, що ген STM кодує гомеодоменний бі-
лок типу KNOTTED 1 і його експресія  корелює 
з утворенням меристеми пагона в апікальному 
домені глобулярного зародка.  

Тісна кореляція між експресією гена KN1 
(KNOTTED 1) і швидким  збільшенням пазушних 
меристем і формуванням додаткових меристем 
пагонів спостерігалася  у ячменя (Zhang et al., 
1998). мРНК гена KN1 кукурудзи ідентифікуєть-
ся в корпусі, а не в шарі L1, у зв’язку з чим пе-
редбачається участь цього гена у встановленні 
межі меристеми та її підтримці в недетерміно-
ваному стані. Локалізована експресія інших го-
меобокс-генів KN1-типу також спостерігається 
навколо області, з якої у ранньому ембріогенезі 
розвивається апікальна меристема пагона. Ці 
дані демонструють залучення гомеобокс-генів 
типу KNI до утворення і підтримки апікальної ме-
ристеми пагона, і є підстави припускати спільну 
дію генів цього класу.

Також повідомлялося про вплив ортолога 
STM кукурудзи KN1 на органогенез пагонів. Коли 
ген KN1 кукурудзи був конститутивно надексп-
ресований (35S::ZmKN1) у тютюні, це призве-
ло до 3-кратного збільшення утворення пагонів 
порівняно з контролем (Luo et al., 2006). Збіль-
шення частоти утворення пагонів за експресії 
KN1 було отримано без відбору на середовищах 
з антибіотиками  чи гербіцидами і без екзоген-
них гормонів у середовищі, а отримані рослини 
були кущистими, зі зміненою морфологією листя 
та недорозвиненим корінням. Надекспресія KN1 
може обійти проміжну фазу калюсу, як повідоми-
ли Нішимура та ін. (Nishimura et al., 2000). 

Цитокінін сприяє регенерації пагонів шля-
хом активації WUS, і нещодавні дослідження 
показали, що ключові компоненти сигналу цито-
кініну, а саме регулятори відповіді арабідопсису 
типу B ARR, безпосередньо зв’язують промотор 
WUS і регулюють транскрипцію цього гена (Meng 
et al., 2017).

Ключем до регенерації пагонів, виклика-
ної WIND1, є здатність цього фактора тран-
скрипції безпосередньо регулювати ген ESR1 
(ENHANCER OF SHOOT REGENERATION 1) 
(Iwase et al., 2017), який разом зі своїм близь-
ким гомологом ESR2 відіграє важливу роль у 

формуванні пагонів, розвитку та регенерації. 
Інший AP2/ERF TФ, відомий як ERF115, акти-
вує гени, які кодують пептидні гормони, такі як 
PHYTOSULFOKINE 5 (PSK5) (Heyman et al., 
2016). Пептиди PSK спочатку були ідентифіко-
вані як дифузійні сигнали, які сприяють проліфе-
рації клітин у клітинній культурі, а пізніші дослі-
дження продемонстрували, що вони полегшують 
відновлення тканин у місцях поранення.

Ген ARF10 має позитивний регуляторний 
вплив на регенерацію пагонів de novo через ак-
тивацію генів, специфічних для меристеми па-
гонів (Wójcikowska et al., 2017).  Проведені  до-
слідження виявили ще один ауксин-залежний 
механізм регенерації пагонів in vitro, який опосе-
редковується AP2/ERF TФ, PLETHORA 3 (PLT3), 
PLT5 та PLT7 (Kareem et al., 2015). Важливо, що 
ці PLT є необхідною умовою як для набуття плю-
рипотентності, так і для ініціації долі меристеми 
пагона через регуляцію транскрипції PLT1 і PLT2, 
а також генів сімейства NAM, ATAF1, 2 і CUC2 
(NAC), що кодують TФ CUC1 і CUC2  (Kareem et 
al., 2015). Ген відповіді на ауксин арабідопсису 
MP (MONOPTEROS) також представляє інтерес 
у цьому відношенні. В експериментах, зосере-
джених на ролі гена MP у формуванні пагонів, 
було виявлено, що використання ендогенного 
промотору для стимулювання експресії вида-
леного на С-кінці гена, відомого як MPΔ (без до-
мену, що бере участь у взаємодії ауксину/IОК), 
збільшує утворення апікальних меристем пагона 
з калюсу (Ckurshumova  et al., 2014). 

Інші гени, які відіграють важливу роль у 
формуванні меристеми пагонів, це гени CUC1 і 
CUC2 (CUP-SHAPED COTYLEDON). Використо-
вуючи гени арабідопсису  CUC1 і CUC2, Даймон 
та ін. (Daimon et al., 2003) показали, що надекс-
пресія цих генів  привела до швидкого утворен-
ня  адвентивних пагонів у трансгенних калюсах, 
отриманих з гіпокотилів арабідопсису. Калюси з 
надекспресією CUC1 та CUC2 дали в середньо-
му 4,8 і 3,3 додаткових пагона на калюс відповід-
но, тоді як контрольні  мали 0,5 пагона, які розви-
валися повільніше. За відсутності фітогормонів 
додаткові пагони не утворювалися, що вказує на 
гормонозалежність функції CUC1 і CUC2.    

Показано, що активна експресія генів STM 
й CLV1 спостерігалася на самому початку паго-
ноутворення і їй передувала активна експресія 
гена WUS. Гени CUC1 й CUC2, які забезпечу-
ють нормальну активність гена STM (Aida et al., 
1999), починали експресуватися  ще в калюс-
них культурах до появи ознак регенерації, а при 
формуванні бруньок експресія CUC1 ставала 
більше локальною.
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З використанням індукованої естрадіолом 
системи для контролю експресії гена WOX було 
оцінено дві комбінації цих генів, отриманих з ара-
бідопсису (WOX2 + WOX8 або WOX2 + WOX9) у 
присутності 1 мкМ 2,4-Д протягом 10 днів. Обидві 
комбінації привели до значної регенерації паго-
нів із листкових експлантів Nicotiana tabacum, на 
відміну від контролю, де регенерації пагонів не 
спостерігалося (Kyo et al., 2018). 

Аналіз структури зародків, що розвивають-
ся, у поєднанні з активністю мРНК і білків, які ко-
дуються генами KNI, STM і ATML1 (ARABIDOPSIS 
THALIANA MERISTEM L1 LAYER), свідчить про 
те, що експресія цих генів, імовірно, визначає 
межі між клітинами апікальної меристеми та 
клітинами, які стають основою для формування 
специфічних тканин і бічних органів. Як тільки 
доля клітин визначилася, і з апікальної мерис-
теми вони відійшли до листкового зачатка або 
зачатків інших детермінованих органів, експресія 
цих генів припиняється задовго до того, коли ці 
зачатки стають морфологічно помітними. 

Таким чином, гени STM, KN1, WUS, CLV1, 
CLV3, CUC1 і CUC2,  відповідальні за підтрим-
ку стабільних розмірів апікальних меристем 
пагона й функції стовбурових клітин, є важ-
ливими й для процесів формування пагонових 
меристем in vitro. Важлива роль цих генів у паго-
ноутворенні in vitro показана й при аналізі їхньої 
експресії на ранніх етапах регенерації пагонів у 
культурі тканини A. thaliana після пересадження 
калюсів із середовища для калюсоутворення на 
середовище для пагоноутворення (Саrу et al., 
2002).

Клітини, які стали компетентними для утво-
рення кореня в результаті дедиференціації, 
вступають в організований поділ, щоб сформу-
вати примордії додаткових коренів у відповід-
них умовах культивування. Рослини–регенеран-
ти, що несуть мутацію гена RAC (RAC FAMILY 
SMALL GTPase), характеризувалися аномаль-
ним розвитком кореня, формуванням калюсо-
подібних структур на корені. Встановлено, що 
у мутанта порушена транскрипція одного з генів 
ауксинової відповіді, що підтверджує припущен-
ня про участь гена RAC у передачі ауксинового 
сигналу, необхідного для формування бічних ко-
ренів (Lund et al., 1997). Показано, що ген RAC, 
як припускають, залучений у сигнальну систему 
трансдукції ауксину, що є певною вимогою для 
додаткового ініціювання коріння, або приймає 
участь у зміні рівнів чутливості до ауксину, що 
необхідно для додаткового ініціювання коренів 
(Lund et al., 1996).

Деякі мутації, що зачіпають формування 
адвентивних коренів можуть бути пов’язані з 

компетентністю до ризогенезу. В RTCS мутан-
тах кукурудзи й Mortal мутантів білої конюшини, 
відбувається розвиток додаткових вузлових ко-
ренів (White et al., 1998). Пояснення такого фе-
нотипу RTCS й Mortal  мутантів полягає в тому, 
що клітини вузлів, звичайно компетентні до ри-
зогенезу втрачають компетентність у результаті 
мутацій і можуть сформувати додаткові корені 
тільки тоді, коли  штучно викликана дедиферен-
ціація. 

Ген WOX11 є важливим елементом, залу-
ченим до ауксин-опосередкованої регенерації та 
змін у клітинній долі, сприяючи переходу клітин 
у стан, здатний до регенерації під дією ауксину. 
Він також відіграє роль на стадіях праймінгу та 
ініціації (Liu et al., 2014). Промоторна область 
WOX11 містить елементи відповіді на ауксин 
(AuxRE), на які націлені фактори відповіді на 
ауксин (ARF) у сигнальному шляху ауксину (Liu 
et al., 2014). Коли ауксин полярно транспортуєть-
ся в клітини, здатні до регенерації, сигнальний 
шлях ауксину може безпосередньо індукувати 
експресію WOX11 через ці AuxRE в клітинах, 
здатних до регенерації, хоча  все ще незрозумі-
ло, які саме ARF беруть участь у цьому процесі.  
Експресія WOX11 вказує на перехід долі клітини 
від клітини, здатної до регенерації, до додатко-
вої клітини-засновника кореня (відомий як етап 
праймування), а WOX11 є специфічним марке-
ром клітин-засновників кореня (Liu et al., 2014). 
Як фактор транскрипції, WOX11 може безпосе-
редньо зв’язуватися з WOX-зв’язуючим цис-еле-
ментом (WOXCE) у промоторах LBD16, WOX5 і 
WOX7, та активувати їх експресію (Sheng et al., 
2017). Генетичні дослідження показують, що му-
тація гена WOX11 або інгібування шляху WOX11 
може призвести до зниження здатності до уко-
рінення, а надекспресія WOX11 може збільшити  
утворення коріння (Pan et al., 2019).  

Ген ABI3 (ABSCISIC ACID INSENSITIVE 3) 
є одним із важливих транскрипційних факторів 
сигналізації абсцизової кислоти та відносить-
ся  до генів LAFL, що утворюють групу AFL. Цей 
ген  необхідний для появи коренів з калюсу після 
індукції органогенезу та може бути залучений у 
розподіл та/або гомеостаз ауксину. Мутант abi3-6 
не демонструє жодної регенерації після пере-
ходу від середовища, багатого гормонами, до 
безгормонального (Sengupta, Chaudhuri, 2020).

Регенерація de novo коренів з експлантів 
листя арабідопсису пропонує іншу модельну си-
стему для вивчення індукованої пораненням ре-
генерації органів, і в цьому випадку ендогенний 
ауксин відіграє центральну роль у сприянні реге-
нерації. Проведені  дослідження показали, що як 
базипетальний транспорт ауксину до ранових ді-
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лянок, так і YUCCA (YUC)-залежний de novo біо-
синтез сприяють цьому типу регенерації коренів 
(Chen et al., 2016). Хоча зрозуміло, що рановий 
стрес є основним тригером для регенерації ор-
ганів, його одного часто недостатньо, щоб запу-
стити весь набір регенеративних реакцій.

Два сімейства TФ задіяні в ідентифікації 
пагона і кореня, зокрема сімейство HD-ZIP кла-
су III (Emery et al., 2003) та родина AP2-домену 
PLETHORA (PLT) (Galinha et al., 2007), відповід-
но. ТФ сімейства HD-ZIP III регулюють форму-
вання пагонів, межі між пагоном і сім’ядолями, 
центральною частиною ембріоїда та дорсаль-
ною частиною листя під час постембріонально-
го розвитку. Конститутивна експресія PLT1 або 
PLT2 індукує гіпокотиль, корінь і нішу стовбуро-
вих клітин кореня з базальної області ембріоїда, 
що вказує на центральну роль PLT1 і PLT2 у ви-
значенні долі базальних клітин.

Гени, що беруть участь у трансдукції 
гормонального сигналу. Дослідження підтвер-
джують, що значний вплив на прояв тотипотент-
ності in vitro мають гени, які змінюють рівень 
гормонів у клітинах або поріг їхньої чутливості. 
Ауксини, зокрема синтетичний ауксиноподіб-
ний регулятор росту 2,4-Д, зазвичай використо-
вуються для індукції соматичного ембріогене-
зу (Teale et al., 2006).  Під час індукції СE гени 
фактора відповіді на ауксин (ARF) проявляють 
специфічність експресії і мають підвищену або 
понижувальну регуляцію, що свідчить про те, що 
передача сигналів ауксину є центральною у цьо-
му процесі (Blakeslee et al., 2019). Дані про про-
філь експресії ARF у СE арабідопсису та інших 
рослин також свідчать про те, що ARF6, ARF7, 
ARF8, ARF9 і ARF19  відіграють певну роль у 
контролі індукції СE, однак їх конкретні функції 
та цілі ще не визначені. Крім того, гени YUCCA 
та AUX/IAA залучені до біосинтезу ауксину та  
транскрипційно регулюються під час СE, у тому 
числі за допомогою факторів транскрипції LAFL 
(Wójcikowska et al., 2017). Полярний транспорт і 
градієнт ауксину необхідні для формування со-
матичного ембріоїда (Shani et al., 2017). Органо-
генез і регенерація рослин також  відбувається 
шляхом додавання регуляторів росту рослин, 
таких як ауксини та цитокініни (De Rybel  et al., 
2009). 

На раніших етапах досліджень було вста-
новлено, що  гени підсилювача регенерації па-
гонів арабідопсису ESR1 і ESR2 (ENHANCER 
OF SHOOT REGENERATION) продемонструва-
ли свою участь у шляху відповіді на цитокінін. 
Надекспресія як ESR1, так і ESR2 привела до 
цитокінін-незалежного утворення пагона (Ikeda  
et al., 2006). Після перенесення калюсів на се-

редовище для пагоноутворення з підвищеним 
вмістом цитокініну підвищувалася експресія 
цитокінінрегульованих генів, у тому числі гена 
CRE1 (CYTOKININ RESPONSE 1), який кодує 
цитокініновий рецептор, і гена СКІ1 (CYTOKININ-
INDEPENDENT1). Збільшена транскрипція генів 
STM й KN1, відзначена у трансгенних рослин A. 
thaliana, які містять бактеріальний ген IPT, при-
водила до температурозалежного збільшення 
вмісту вільних і зв’язаних цитокінінів (Rupp et al., 
1999). Ці дані свідчать про те, що цитокінін може 
регулювати експресію генів STM й KN1, і пояс-
нюють, чому цитокініни підвищують здатність до 
пагоноутворення in vitro й in vivo.

Окрім генів, які беруть участь у сигнальному 
шляху гормонів, рівні гормонів можуть впливати 
на фенотипову відповідь генів, які беруть участь 
у морфогенезі. Трансгенні експланти арабідопси-
су з надекспресією LEC2 продукували соматичні 
ембріоїди за присутності низьких концентрацій 
ауксину, тоді як збільшення їх концентрації при-
водило до утворення калюсів (Liao et al., 2008).

У роботі Франка й співавторів (Frank et al., 
2000) вдалося одержати калюси, що формува-
ли переважно корінь (rooty callus) або пагони 
(shooty callus). Оскільки в даній роботі такий фе-
нотип мали штами, вирощувані на середовищах 
без гормонів, припустили, що в клітинах отрима-
них штамів спостерігається підвищений вміст від-
повідних гормонів або клітини мають підвищену 
чутливість до них (знижений поріг чутливості). 
Проведені фізіологічні й молекулярно-генетичні 
дослідження підтвердили зроблені припущення. 
У трьох штамів rooty callus — r1, r2, r6 — виявле-
но істотне збільшення вмісту вільного й зв’язано-
го ауксину; у r3 — збільшений рівень транскрипції 
генів IAA1 й IAA2, що беруть участь у передачі 
ауксинового сигналу, а в r4 і r5 — збільшений 
рівень транскрипції гена IAA9. У той же час у 
всіх shooty callus виявлений підвищений рівень 
транскрипції гена СКІ1, що приймає участь у пе-
редачі цитокінінового  сигналу (Kakimoto, 1996) і 
функціонує як рецептор цитокініну в процесі 
індукції пагонового органогенезу, а також збіль-
шення експресії гомеобоксвмістних  генів STM й 
KN1 (Frank et al., 2000).

Ген CKI1 кодує гістидинкіназу сенсорного 
типу, що є компонентом двокомпонентної регу-
ляторної системи, що приблизно діє як рецеп-
тор цитокініну (Kakimoto, 1996). Інсерція Т-ДНК 
викликала конститутивне підвищення експре-
сії гена СКІ1, що призводило до підвищення 
чутливості мутанта до цитокініну. Якщо CKI1 
визначає чутливість клітини до  пагін-індукую-
чого  сигналу цитокініну, виникає передбачення, 
що компетентність до пагонового органогене-
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зу  може відбивати безпосередньо рівень ак-
тивності CKI1. Повідомлялося ще про декілька 
генів, які кодують передбачувану регуляторну 
відповідь двокомпонентної системи в Аrabidopsis 
(Brandstatter, Kieber, 1998). Серед них, IBC6 й 
IBC7 особливо цікаві з погляду цитокінінового сиг-
налу, тому що рівні мРНК цих генів були швидко 
підняті додаванням екзогенного цитокініну.

Мутації по гену TSD (TUMOROUS SHOOT 
DEVELOPMENT) в арабідопсису tsd1, tsd2, tsd3 
викликали здатність формувати нескінченно 
проліферуючі калюси на безгормональних се-
редовищах (Frank et al., 2002). Оскільки в му-
тантів відзначене збільшення рівня транскрип-
ції генів CKI1, KN1 й STM, передбачається, що 
продукти генів TSD беруть участь у негативній 
цитокінінзалежній регуляції меристематичної 
активності на стадії вегетативного розвитку. Му-
тації А. thaliana ire1 та pom1/erh2 збільшували 
здатність пагонів до регенерації, підвищуючи 
компетентність тканин до гормональних сиг-
налів (Саrу et al., 2002).

Ген PKL кодує білок CHD3 (CHORMATIN 
ORGANIZATION MODIFIER), який вірогідно ре-
гулює транскрипцію, впливаючи на структу-
ру хроматину (Ogas et al., 1997). При культи-
вуванні кореневих експлантів мутанта pkl на 
безгормональних середовищах від 10 до 30 % 
експлантів формували калюси, здатні до со-
матичного ембріогенезу. Виявлено також, що 
в корінні мутанта pkl накопичувалися запасні 
речовини, які в рослинах дикого типу присутні 
тільки в зиготичних зародках, а також експресу-
ється ген LEC1. При додаванні в середовище 
уніконазолу — інгібітора синтезу гібереліну — 
частота калюсо- і ембріогенезу підвищувалася 
до 80%, а при додаванні гібереліну ці процеси 
пригнічувалися. Ці дані свідчать про те, що гібе-
релін може репресувати програму ембріогенезу 
за участі гена PKL. Подальше  вивчення спектра  
генів, які експресуються  на різних стадіях морфо-
генезу in vitro показало, що інкубація експлантів 
на середовищі для калюсогенезу (з підвищеним 
вмістом ауксину) приводить до експресії багатьох 
ауксинрегульованих генів, у тому числі генів ро-
дини AUX/IAA. 

Вважається, що родина ауксинів AUX/IAA 
перебуває під контролем LEC1 (IAA5, IAA16 і 
IAA19) і LEC2 (IAA1, IAA17, IAA30 і IAA31) під час 
ембріонального розвитку (Junker et al., 2012). Та-
кож відомо, що LEC2 швидко індукує експресію 
пов’язаних з ауксином генів, таких як IAA та ACS4 
(1-AMINOCYCLOPROPANE-1-CARBOXYLATE 
SYNTHASE 4), а також ключових ферментів, що 
беруть участь у біосинтезі ауксину, таких як гени 
YUC (YUC1, YUC2, YUC4, YUC10) (Wójcikowska 

et al., 2017). Вплив LEC2 на полярний транспорт 
ауксину також не можна виключити, оскільки 
посилення стимуляторів витоку ауксину, PIN1 
і PIN2, спостерігалося в трансгенних рослинах 
тютюну, які мають надекспресію LEC2 (Guo et 
al., 2013). На додаток до функції, пов’язаної з 
ауксином, гени LEC1 і LEC2 разом із FUS3, кон-
тролюють здатність експлантів до СE через регу-
лювання балансу гіберелінів (ГК)/абсцизової кис-
лоти (AБК) у тканині.  Гени, пов’язані з ауксином, 
були виявлені в мішенях BBM, які беруть участь 
у СE у арабідопсису, включаючи гени, пов’язані 
з біосинтезом (TAA1, YUC3 і YUC8), транспор-
том (PIN1 і PIN4) і передачею сигналів аукси-
ну (ARF2, ARF6, ARF10, IAA2, IAA7 та IAA28) 
(Horstman et al., 2017а).

У ембріогенній культурі  арабідопсису вияв-
лено шлях TAA1/YUC, який контролюється трип-
тофан-амінотрансферазами TAA1 і RELATED1-4 
(TAR) і флавінзалежними монооксигеназами 
YUCCA (Wójcikowska et al.,2013). Було виявлено, 
що шість з одинадцяти генів YUC, YUC1, YUC2, 
YUC4, YUC6, YUC10 і YUC11, експресуються 
в різних ембріогенних культурах арабідопсису 
(Wickramasuriya, Dunwell,  2015). У цієї культу-
ри обробка експлантів незрілих зиготичних за-
родків 2,4-Д активувала YUC1, YUC4 та YUC10.  
Збільшення транскриптів YUC1 і TAA1, що коре-
лює з підвищеним рівнем ендогенної IОК, також 
спостерігалося в ембріогенних експлантах кави 
(Ayil-Gutiérrez et al., 2013). Триптофан-залеж-
ний TAA1-YUC шлях біосинтезу IОК зазвичай 
сприяє накопиченню ауксину, що пов’язано з 
ембріогенним переходом у соматичних клітинах 
рослин. Дослідження показали, що як базипе-
тальний транспорт ауксину до ранових ділянок, 
так і YUCCA (YUC)-залежний de novo біосинтез 
сприяють цьому типу регенерації коренів (Chen 
et al., 2016).  

Заключення. Морфогенез рослин in vitro 
є результатом складних взаємодій генетичних, 
епігенетичних та гормональних факторів, що ви-
значають розвиток клітин і тканин. Гормони, такі 
як ауксин і цитокінін, сприяють індукції цих про-
цесів, змінюючи експресію генів, відповідальних 
за поділ, диференціацію й інші аспекти морфоге-
незу.  Проведені дослідження свідчать, що різні 
види рослин, а також сорти й лінії одного виду 
демонструють відмінну здатність до проявів мор-
фогенезу in vitro, таких як калюсогенез, утворен-
ня пагонів і коренів, а також соматичний ембріо-
генез. Кожен вид, а інколи й різновиди в межах 
одного виду, потребують специфічних комбінацій 
морфогенних тригерів (особливих комбінацій ге-
нів або моделей їхньої експресії) для успішного 
формування соматичних ембріоїдів або  апікаль-
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них меристем. Здійснені численні експерименти 
для встановлення генетичних механізмів, які 
контролюють процеси морфогенезу in vitro. Їхнє 
вивчення  виявило ключову роль транскрипцій-
них факторів і гормональних сигналів у детер-
мінації тотипотентності рослинних клітин. Вста-
новлено, що молекулярні механізми, які лежать 
в основі морфогенезу in vitro, включають складні 
взаємодії між генами, регуляторними факторами 
та гормональними сигналами, які контролюють 
процеси дедиференціації, проліферації та ди-
ференціації клітин. Епігенетичні фактори також 
мають значний вплив на тотипотентність клітин, 
змінюючи їх транскрипційний профіль у відповідь 
на зовнішні стимули. Отримані результати роз-
ширюють перспективи для застосування явища 
тотипотентності в біотехнології рослин, особли-
во для розмноження цінних культур і створення 
рослин з новими корисними ознаками. Очевид-
но, що найближчим часом для ідентифікації генів 
будуть усе ширше використовуватися й нові ме-
тоди, що дозволять порівнювати спектри  генів, 
які експресуються у культурах, що відрізняються 
за ознаками тотипотентності або на різних стадіях 
морфогенезу in vitro. 
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Plant morphogenesis is the result of complex interactions 
of genetic, epigenetic and hormonal factors that determine 
the development of cells and tissues in in vitro culture. 
In recent decades, basic research has greatly advanced 
the understanding of the genetic mechanisms that control 
key processes of morphogenesis, such as callusogene-
sis, somatic embryogenesis, and de novo organogenesis. 
It was found that certain structural and regulatory genes 
play a crucial role in reprogramming cells to a totipotent 
state, where they are able to form various morphologi-
cal structures. Hormones, such as auxins and cytokinins, 
contribute to the induction of these processes by chang-
ing the expression of genes responsible for division, dif-
ferentiation and other aspects of morphogenesis. The lit-
erature review presents modern ideas on genetic control 
of morphogenesis in plant culture in vitro. A wide range of 
key genes that determine callus formation is given; partic-
ipate in somatic embryogenesis and enhancement of the 
somatic embryogenic response; involved in the ectopic 
formation of somatic embryos or meristems; control de 
novo organogenesis and participate in hormone signal 
transduction. The interaction of various transcription fac-
tors, which participate in the induction of morphogenesis 
and are involved in the signaling pathway of hormones, 
is shown. 

Keywords: morphogenesis, genetic control, callusogen-
esis, somatic embryogenesis, de novo organogenesis.


