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Метою даної статті є встановлення трофічних та фітогормональних детермінантів онтогенезу in vitro. 
Мікроклональне розмноження як біотехнологічний процес передбачає використання рослинних об’єктів: екс-
планти, регенеранти, рослини-донори. В кожному з таких об’єктів на рівні нуклеїнових кислот записана гене-
тична інформація про онтогенез цілісного організму in situ. Для спрямування життєвого циклу об’єктів згідно 
технологічних або наукових потреб застосовують фізичні, трофічні та фітогормональні детермінанти. Під дією 
детермінант в меристемних та інших тканинах вибірково відбувається експресія генів. Завдяки цьому розвиток 
відбувається по визначеному шляху з обмеженням інших. Рослинні організми при розмноженні in vitro зазнають 
двічі переформатування детермінант. Перший раз це відбувається під час введення в асептичні умови, а другий – 
за постасептичної адаптації. Серед трофічних детермінант основними є мінеральні компоненти та синтетичні 
вуглеводи, що додаються у штучні живильні середовища. Вплив макро- та мікроелементів за мікроклонального 
розмноження як і у звичайних умовах підпорядковується законам живлення: автотрофності рослинних організмів; 
мінімуму; максимуму. На онтогенез регенерантів мінеральні елементи впливають не тільки через їх кількісний 
уміст, але і їх форму, кислотність розчину, взаємодію з іншими компонентами середовищ. Екзогенні вуглеводи, 
процес синтезу ендогенних вуглеводів є також детермінуючим фактором. Зокрема, відбувається вплив на ризо-
генез та формування запасаючих органів. За високого вмісту вуглеводів у середовищі регенеранти розвиваються 
за міксотрофним типом живлення з домінуванням гетеротрофної долі. Саме гетеротрофне живлення сумісно 
з фітогормонами стимулюючої дії та малим умістом вуглекислого газу є основою ювенілізації рослинних об’єктів. 
Однією із візуальною ознак ювенільності є проста форма листкових пластинок, хвої. Серед детермінант з фіто-
гормональною активністю найбільш поширені синтетичні аналоги гормонів з переважанням за правилом Скуга 
і Мілера на різних етапах: на етапі мультиплікації цитокініни; на етапі ризогенезу – постасептичної адаптації 
ауксини. Цитокінінам властивий фітотоксичний ефект, який може накопичуватися і передаватися з покоління 
в покоління. Його прояв полягає в гіпергідратації тканин, слабкому або відсутньому ризогенезу, втраті протягом 
субкультивувань регенераційного потенціалу. Для поліпшення перезавантаження системи детермінант ефек-
тивним є введення регенерантів в стан спокою. В такому випадку меристеми формують систему детермінант, 
яка є відповідною до нових, постасептичних умов.

Ключові слова: детермінанти, трофічна детермінація, фітогормони, закони живлення, мінеральні елементи 
живлення, цитокініни, ауксини.
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Вступ. Мікроклональне розмноження (МКР) як скла-
дова біотехнології передбачає технологічні процеси з біо-
логічними організмами, зокрема рослинними об’єктами: 
експланти (меристеми, бруньки, живці); калюсні, ембрі-
ональні культури; регенеранти. Основний регуляторний 
механізм онтогенезу – реалізація генетичної програми 
(спадкової інформації) на різних стадіях розвитку орга-
нізму, що є в кожній клітині. Ця програма здійснюється 
частково: розвиваються ознаки і властивості, для яких 
є сприятливі умови (Andrievsky, Vrublevsky, Filipova, 
Matskevych, Matskevych, 2019; Matskevych, 2020; 
Popov, Dolhova & Lymanska, 2020; Filipova, Matskevych, 
Matskevych, 2020).

В процесі росту і розвитку гени активуються один за 
одним у певній послідовності. Відбувається вибіркова 
експресія окремих груп генів. Завдяки регуляції експресії 
генів відбуваються такі складні явища, як клітинна дифе-
ренціація та морфогенез (Melnychuk et al., 2003; Kunakh, 
2005; Nakonechnaya et al., 2019).

Вважають, що найбільш активна детермінація екзо-
генної природи властива першим етапам процесу роз-
витку (Filipova et al., 2019). Подальший вплив детермі-
нант відбувається на фоні зкоородинованих внутрішніх 
механізмів (Terek & Patsula, 2011). В асептичних умовах, 
особливо за наявності джерел екзогенних гетеротроф-
ного живлення, синтетичних фітогормонів регенеранти 
знаходяться переважно на початкових періодах онтоге-
незу: ембріональному і ювенільному (Matskevych, 2020; 
Matskevych et al., 2007). Генетична трансформація рос-
лин in vitro зазвичай залежить від ефективних додатко-
вих систем регенерації. При застосуванні відповідних 
екзогенних сигналів меристематичні та диференційовані 
рослинні клітини в культурі під дією детермінант здатні 
змінювати свій онтогенез (Matskevych, Taran, Reshetnyk, 
2013; Pushkarova, Lakhneko, Belokurova, Morgun, B. V., 
Kuchuk, 2018; Chornobrov, Bilous, 2021). Наприклад, для 
експлантів мигдалю було встановлено, що: гени, які 
кодують білки, повʼязані з синтезом і процесингом білка, 
а також з метаболізмом азоту і вуглецю, були диферен-
ційовано експресовані на ранній стадії, тоді як гени які 
кодують білки, що беруть участь у порятунку і захисті 
рослинних клітин, а також взаємодії з навколишнім при-
родним середовищем, були в основному знайдені на піз-
ній стадії (Santos et al., 2009; Samarina, Malyarovskaya, 
Rogozhina, Malyukova, 2017; Pushkarova et al., 2019). 

Важливим аспектом для спрямування онтогенезу 
рослинних об’єктів згідно їх генетичного потенціалу від-
повідно вимог виробництва або наукових досліджень 
є ефективне застосування детермінант. Детермінація 
шляхів розвитку кожної клітини, органу, цілого організму 
є основою фізіології розвитку (Terek & Patsula, 2011). 
Детермінація розвитку – набуття клітиною, органом або 
організмом стану готовності до розвитку по визначеному 
шляху, що одночасно супроводжується обмеженням мож-
ливостей розвитку в інших напрямах. У період детермі-
нації онтогенезу створюються необхідні внутрішні умови 
для наступної морфологічної реалізації певного напряму 
розвитку. Детермінант (determinans, determinatio) з латин-
ської переводиться як «той, що визначає, обмежує», 

тобто чинник який визначає або обмежує. Детермінанти 
in vitro є найбільш дієвими чинниками спрямування жит-
тєвого циклу біологічних об’єктів і такими, які піддаються 
регулюванню згідно технологічних потреб. Це такі техно-
логічно регульовані детермінанти: трофічні, гормональні, 
фізичні (Matskevych, Chechitko, 2003; Matskevych, 2020; 
Мikhovich, Teteryuk, 2020).

Мета статті – проаналізувати фітогормональну, тро-
фічну детермінацію в технологіях МКР. З цією метою про-
ведено аналітичний аналіз вітчизняних та закордонних 
вчених досліджень з питань технологічної детермінації 
рослинними об’єктами in vitro.

Результати. Трофічна регуляція досить часто носить не 
тільки якісний, але й кількісний характер. Співвідношення 
асимілятів, макро- і мікроелементів впливають на процеси 
росту і розвитку рослини. Важливими регулюючими фак-
торами є не тільки вміст в середовищі тих чи інших компо-
нентів, а й те наскільки вони доступні (Matskevych, 2020; 
Podhaietskyi et al., 2018). В природних умовах в організмі 
є дві взаємноповʼязані ділянки живлення: повітряне пагона 
(фотосинтез) і мінеральне живлення кореня. Їх взаємо-
дія координується кореляцією детермінант біполярної осі 
організму (Hand, Maki, Reed, 2014).

В умовах адаптації при переході з нативних умов in 
vitro змінюється активність трофічних детермінант. Змі-
нюється алгоритм детермінації розвитку на етапі поста-
септичної адаптації. Відбувається переформатування 
метаболічних процесів, змінюється морфологія і анатомія 
рослинних об’єктів. Зокрема рослинний об’єкт переходить 
із мікcотрофного живлення з переважанням гетеротроф-
ного до автотрофного (Matskevych, 2020), що впливає на 
його онтогенез (Petrova, Yatmanova, Mukhametshina, Musin, 
Akhmetov, 2021; Pianova, Salokhin, Sabutski, 2021). 

Наприклад, при порівнянні регенерації експлантів 
павловнії за перших асептичних культивувань встанов-
лено різну висоту пагону. Так за першого асептичного 
культивування вона на 15 день культивування становила 
лише 27 мм. А за шостого субкультивування живцю-
ванням за такий же період регенеранти з живців мали 
більший ніж в два рази пагін (57 мм). За подальших 
субкультивувань (пасажів) цей показник був майже ста-
більним. Відхилення в більшу і меншу сторони знаходи-
лось у межах 3–5 мм (Filipova, Matskevych, 2013; Fokina, 
Satarova, Smetanin, Kucenko, 2018; Podhaietskyi et al., 
2020; Gafitskaya, Orlovskaya, Nakonechnaya, Nesterova, 
2020; Gammoudi, Nagaz, Ferchichi, 2022).

Корелятивні зв’язки за мікроклонального розмно-
ження умовах in vitro піддаються впливу ряду факторів, 
це зокрема: 

– в результаті поділу рослини на експланти для жив-
цювання та інших операцій руйнується співвідношення 
між частинами організму (корінь може в експлантах бути 
відсутнім); 

– поглинання «замінників фотоасимілятів», напри-
клад, екзогенної сахарози відбувається або всією поверх-
нею об’єкта, або базальною частиною пагона, чи кореня. 
Тобто, в природних умовах переважає базапитальний 
рух по флоемі, а in vitro він може мати акропетальний чи 
дифузний напрям. Тому, через особливості асептичних 
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культур, і першу чергу гетеротрофного живлення тро-
фічні детермінанти, порівняно із умовами in vivo, мають 
свої особливості впливу як на метаболізм, так і життєвий 
цикл рослинного організму. Завдяки штучним живиль-
ним середовищам in vitro поєднується мінеральне, гете-
ротрофне та автотрофне живлення (Matskevych, 2020). 

Трофічні детермінанти in vitro з точки зору керування оно-
генезом рослинних об’єктів доцільно поділити на такі групи:

– мінеральні компоненти живильних середовищ;
– доступність та взаємодія елементів згідно законів 

живлення;
– органічні компоненти середовища.
Рослинні об’єкти, будучи ізольованими поглинають із 

живильного середовища як мінеральні так і органічні речо-
вини. Надходження відбувається у вигляді водного розчину 
мінеральних солей, у вигляді обмінних процесів в кліти-
нах, що контактують з штучним живильним середовищем. 
В рослинний обʼєкт елементи мінерального живлення над-
ходять одні у вигляді іонів, інші зв’язуються з органічними 
сполуками, або включаються в ці сполуки лише після ряду 
окисно-відновних перетворень (Melnychuk et al., 2003).

Мікроклональне розмноження є вегетативним спо-
собом розмноження в специфічних умовах живлення. 
Не зважаючи на особливість умов in vitro закони жив-
лення які властиві в нативних умовах (Horodnii, Bikin & 
Nahaievska, 2003; Tkachenko et al., 2015) актуальні і для 
асептичного культивування. Зокрема, не зважаючи на 
наявність в середовищі екзогенних синтетичних дже-
рел вуглеводнів (найчастіше це сахароза в кількостях  
10–60 г/л) актуальним є закон автотрофності зелених 
рослин. Рослинні об’єкти поглинаючи мінеральні еле-
менти залучають їх в синтез органічних речовин лиш 
з тією різницею що первинна органічна речовина майже 
не утворюються ними, а є екзогенного походження. 
Тобто первинною органічною речовиною є не глюкоза 
яку рослина отримала в результаті фотосинтезу а екзо-
генний вуглевод (Matskevych, Filipova & Andriievskyi, 
2015; Matskevych, Filipova, Karpuk & Titarenko, 2022).

Закон повернення речовин у ґрунт в умовах in vitro 
можна трактувати наступним чином: вміст в середовищі 
мінеральних елементів в живильному середовищі пови-
нен бути максимально близьким складу регенерантів. 
Наприклад, гіпотеза запропонована турецькими вче-
ними (Nas et al., 2013; Khoma, Khudolieieva, Rashydov, 
Kutsokon, 2022; Kim et al., 2020; Kim, Mahoney, Chan, 
Molyneux, Campbell, 2006), яка передбачає формування 
пропису живильного середовища на основі кількісного 
вмісту елементів живлення в насінні біологічного виду, 
сорту під який розробляється пропис. Ними розроблено 
за цієї гіпотези середовище для мигдалю [Nas Almond 
Medium (NAM)] на основі вмісту елементів живлення 
в ядрі. Підтвердженням цієї гіпотези є дослідження 
(Matskevych, 2020; Podhaietskyi et al., 2018), які вказують 
на значну подібність між гетеротрофним живленням рос-
лин (проростання бульб, насіння) в умовах відкритого 
ґрунту і міксотрофного живлення з переважанням гете-
ротрофного в умовах in vitro. 

Закон мінімуму однаково проявляється як для 
польових культур так і для рослин в пробірках. Напри-

клад, Fe входячи в ряд ферментних систем, впливає 
на низку метаболітичних процесів. Це, зокрема, синтез 
хлорофілів, відновлення нітратів. Іон феруму не підля-
гає реутилізації. Тому хлороз здебільшого властивий 
листкам верхніх ярусів. Хлорози однаково проявля-
ються як в рослин in vivo так й in vitro (Matskevych, 2020; 
Podhaietskyi et al., 2018; Musiienko, 2005; Vlasenko et 
al., 2006). В складі середовищ Fe найчастіше міститься 
у хелатній формі (FeSO4×7H2O з динатрієвою сіллю ети-
лендіамінтетраоцтової кислоти (ЕДТА C10H14N2Na2O8). 
В живильному середовищі за прописом Мурасіге 
і Скуга та низки інших поширених середовищ додають 
FeSO4×7H2O – 27,80 мг/л (0,1 М) сумісно з 37,30 мг/л 
хелатного агента Na2ЕДТА (Nas et al., 2013; Podhaietskyi 
et al., 2020). Для одних культур такий уміст достатній,  
а в інших спостерігаються хлороз. Зокрема і для ожини. 
Як збільшення вмісту заліза у вказаній формі хелату 
так і в більш доступній формі в добриві Ferrilene 4.8 
Orto – Orto (хелатуючий агент EDDHА, або етилендіа-
мін-N, N’-біс (2-гідроксіфенілоцтової кислоти) і стандарт-
ний Na2ЕДТА) усувало хлоротичні симтоми (Batukaev, 
Bamatov, Khadzhimuradova, 2018; Batukaev, Kornatskyi, 
Minkina, Barbashev, & Sushkova, 2019; Matskevych, 2020; 
Batukaev, Sobralieva, Palaeva, Batukaev, 2021). 

Збільшення кількості феруму або покращення його 
доступності шляхом зміни хелетауючих агентів викли-
кало ефект, що частково подібний цитокіновому, а саме:

– збільшення кількості мікропагонів у конгломераті;
– в надлишкових кількостях – гіпергідратація та інгібу-

вання ризогенезу.
Закон максимуму: надлишок доступного елемента 

живлення в ґрунті зменшує ефективність інших елемен-
тів. Відомі випадки блокування одних елементів живлення 
надлишком інших. Зокрема, за дослідженнями надлишок 
феруму, нітрогену призводили до ознак недостатнього 
засвоєння кальцію (Matskevych, 2020; Podhaietskyi et al., 
2020). В результаті цього пагін мав потовщене стебло, 
вкорочені міжвузля, крихке листя та відмерлу верхівку. 
Відмирання верхівки провокувало пробудження нище роз-
міщених пазушних бруньок. З них утворювалися короткі 
пагони в яких з часом також відмирали верхівки. 

Як за введення в асептичні умови (Podhaietskyi et al., 
2020), так і випадку зміни складу елементів живлення 
в середовищі найчастіше повний прояв трофічного 
детермінування онтогенезу регенерантів з експлантів 
відбувається за 4–5 субкультивування. Реакція рослин-
них об’єктів на трофічні детермінанти зміненого штуч-
ного живильного середовища може відбуватися як за 
першого культивування за зміни пропису так і протягом 
низки субкультивувань. Тобто реакція регенерантів на не 
збалансоване середовище і відновлення нормального 
стану відбувається не відразу після пересадки на нове 
середовище. Це зокрема проявляється і в таких показ-
никах як у висоті пагону і кількості міжвузлів, які при 
живцюванні одновузловими живцями можна вважати, як 
коефіцієнт розмноження. Ці показники є важливими на 
етапі мультиплікації (Podhaietskyi et al., 2018).

Наприклад, для рослин ківі чіткі ознаки зниження 
висоти регенерантів на середовищі з високим умістом 
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нітрогену (за прописом Мурасіге і Скуга) за 4–5 пасажу. 
Це такі ознаки: вкорочене і потовщене стебло; надмірно 
інтенсивне зелене забарвлення листків; збільшення 
відсотку регенерантів з гіпергідратованими тканинами; 
відмирання верхівки пагона; майже відсутній ризоге-
нез; після 3–4 субкультивування зменшення як кіль-
кості міжвузлів так і мікропагонів в конгломераті, що 
зменшує і коефіцієнт розмноження (Matskevych, 2020; 
Podhaietskyi et al., 2018; Podhaietskyi et al., 2020). Врахо-
вуючи фітотоксичність високих концентрації макроеле-
ментів, в тому числі нітрогену середовище за умістом 
макросолей модифікували за таким прописом: в мг/л. 
Макросолі: NH4NO3 – 170; KNO3 – 367; KH2PO4 – 324; 
MgSO4×7H2O – 257; Мікросолі за прописом Мурасіге 
і Скуга; уміст Ca(NO3)2×4H2O і хелату заліза (FeSO4×7H2O 
в суміші з Na2ЕДТА×2H2O) зменшено на 1/3 (Podhaietskyi 
et al., 2020).

За мультиплікації методом стеблового живцювання 
in vitro на середовищі зі зменшеним умістом нітрогену 
відмічено наступне: «протягом перших субкультивувань 
відбуваються поступові зміни у висоті пагону та кілько-
сті міжвузлів. Так, рослини сорту Ківі Карпат Стратона 
Валентайн висота пагона зросла з 37 мм до 78–81 мм 
при четвертому-шостому субкультивуваннях. По інших 
досліджуваних сортозразках стабілізація висоти пагону 
і кількості міжвузлів також відбулася відбувалася після 
3–4 субкультивування» (Podhaietskyi et al., 2020).

На етапі постасептичної адаптації павловнії за збіль-
шення вмісту іонів P і Mg шляхом збільшення концен-
трації солей KH2PO4, і MgSO4×7H2O в живильний розчин 
перлітового субстрату у процесі висаджування об’єктів 
у касети і спочатку спостерігалися не значні різниці між 
рослинами в перші 5–10 діб культивування. Але, з 15 
доби після проявлялися ознаки нестачі кальцію. Завер-
шувалось це появою некрозів на старих листках та їх 
опаданням, гальмуванням розвитку кореневої системи 
(Matskevych et al., 2019).

Вплив трофічних елементів середовища залежить 
не тільки від кількісного умісту, їх співвідношення а й від 
доступності. В культурі in vitro мінеральні елементи зна-
ходяться у вигляді суміші іонів. Їх кількісний уміст, співвід-
ношення та доступність постійно змінюються. In vitro за 
контрольованих умов, доступність регулюється темпе-
ратурою, освітленням, газовим складом повітря та кис-
лотністю живильного середовища (Matskevych, 2020; 
Matskevych, Kimeichuk, Matskevych, Karpuk, 2022). Кож-
ний елемент живлення має різні значення оптимального 
діапазону рН як у відкритому ґрунті (Filipova, Matskevych, 
Karpuk, & Pavlichenko, 2021), так і в живильному серед-
овищі. Більшість середовищ становить в рекомендова-
них прописах містить рН в межах 5,6. Однак для родини 
верескових кращим показником кислотності є 5,3 а для 
рослин які природно ростуть на нейтральних ґрунтах 
(фундук, мигдаль, кизил) кращим є рН близьке до 5,8–6,0 
(Shyta, Filipova & Matskevych, 2021; Karpuk, Vrublevskyi, 
Matskevych, Filipova, & Pavlichenko, 2022; Matskevych, 
Prykhoda, Mykhailiuk, Matskevych, 2022). 

За зміни в лужну сторону погіршується засвоєння 
феруму, нітрогену. За підкислення середовищ прояв-

ляються ознаки які властиві при дефіциті (незадовіль-
ній доступності) фосфору, калію, кальцію (Bacchetta, 
Aramini, Bernardini, Rugini, 2008; Bacchetta, et al., 2015).

Кислотність середовища впливає на залучення 
нітрогену в різних формах: нітратній, амонійній. Так за 
підкисленого середовища першою засвоюється нітратна 
форма цього елента живлення. Значна доступна кіль-
кість нітрогену затримує диференціацію меристем, мор-
фогенез (Kushnir & Sarnatska, 2005). Амонійна форма 
в надлишкових кількостях завдяки швидкій метаболізації 
в амінокислоти є однією з причин гіпергідратації клітин, 
тканин та рослинних об’єктів.

Дослідник встановив, що нітрат стимулює морфо-
генез у меншій концентрації порівняно з амонієм або 
амінокислотою глутамін (Caboche, 1987). Водночас над-
лишок амонію інгібує фермент в ланцюгу перетворень 
нітратів нітратредукатазу. Збільшення вмісту нітратів 
є причиною збільшення кількості цитокінінів спочатку 
в кореневій системі, а потім і в усій рослині (Vedenychova 
& Kosakivska, 2017). Водночас цитокініни індукують син-
тез ферменту нітратредуктази (Terek & Patsula, 2011).

На токсичність надлишку амонію впливає темпера-
тура. Так Kester та ін. (Kester et al., 1977) встановили, що 
за температури 35 0С пошкоджувалися бруньки мигдалю 
in vitro, тоді як при 25 0С пошкоджень не було.

Змінюючи кількість елементів живлення, їх доступ-
ність змінюють шляхи та швидкість періодів життєвого 
циклу. Реакція рослин на вміст і форми елементів сфор-
мувалася еволюційно під час виникнення біологічних 
видів. Наприклад, Eucalyptus marginata має більші при-
рости пагона і кореня на збідненому на амонійний азот 
живильному Мурасіге і Скуга порівняно з базовим (пов-
ним) умістом (Woodward, 1995; Legkobit, Khadeeva, 2004; 
Legkobit, Khadeeva, 2004; Maistrenko, Krasnoborov, 2009; 
Lomtatidze, Alasania, Gorgiladze, Meladze, 2018; Levchyk 
et al., 2022). Також за вмістом нітрогену, хлору МS не було 
оптимальним для регенерантів картоплі. Зменшення 
вмісту цього елементу (19–23 мекв.л-1) забезпечувало 
кращі результати по розвитку пагона: збільшувалася 
кількість міжвузль, довжина міжвузль; збільшення умісту 
хлорофілу та збільшення розмірів листків. За малої кіль-
кості загального азоту, його амонійна форма мало впли-
вала на мікроклональне розмноження (Podhaietskyi et 
al., 2018; Zarrabeitia et al., 1997). 

Встановлено, що у рослинах авокадо, дуба, та полу-
ниці під час культивування in vitro співвідношення C/N 
значно зростає (Premkumar et al., 2001).

Якщо нітроген називають елементом росту то фос-
фор елементом розвитку. Р це елемент, що входить 
в склад сполук які приймають участь в трасфері енергії, 
входить в склад нуклеїнових кислот та інших важливих 
сполук. До нестачі фосфору регенеранти особливо чут-
ливі на початку онтогенезу. Велике споживання цього 
елементу спостерігається в тканинах, що інтенсивно 
діляться (Matskevych et al., 2022). В умовах фосфорного 
голодування зменшується синтез ендогенних цитокінінів 
(Lan et al., 2006).

Досліджуючи вплив концентрацій фосфору 0,15, 
0,30, 0,60, 1,25 та 2,50 мМ Р (у вигляді фосфату) із коле-
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гами у в середовищі Мурасіге і Скуга встановили, що при 
збільшенні концентрацій кращими були розвиток лист-
ків та коренів (Erst, Zheleznichenko, Novikova, Dorogina, 
Banaev, 2014; Tavares et al., 2015; Drobyk, et al., 2015; 
Dzerina, Sisenis, Neimane, Baumanis, Kapostins, 2017; 
Dubetska, 2020). Також, збільшення умісту Р призводило 
збільшення цього елементу та сірки в листках (Tavares 
et al., 2015).

Branzanti та ін. встановили на етапі постасептичного 
вирощування, що фосфорне підживлення, яке містить 
високий рівень Р (40 ppm) в розчині, не впливає на ріст 
рослин яблуні ex vitro мікоризованої на початку адаптації 
(Branzanti et al., 1992). У випадку використання розчинів 
з нижчими рівнями P (8 і 4 ppm) завдяки мікоризі рослини 
мали таку саму швидкість росту як на варіанті з високим 
рівнем Р. Добриво з фосфатом не впливало ендомікори-
зні мікроорганізми (Branzanti et al., 1992).

В живильних середовищах фосфор представлений 
у вигляді солей одно- та двозаміщених фосфатів (Н2РО4

-, 
НРО4

2) (Kushnir & Sarnatska, 2005). В середовищі MS це 
170 мг/л однозаміщеного калій фосфату (КН2РО4). Така 
кількість є і в більшості прописів. Проте для ряду культур 
уміст збільшено. Зокрема в середовищі Куаріна Лепу-
вра – 270 мг/л. В середовищах для горіхоплідних кіль-
кість солей фосфору становить DKW (Driver and Kuniyuki 
Walnut) – 250 мг/л; NRM (Nas Read Medium) – 1300 мг/л; 
NAM (Nas Almond Medium) – 1550 мг/л (Nas et al., 2013; 
Ivashchuk, Fedorov, Shcherbinina, Maslova, Shamraeva, 
Zhuravlev, 2018; Inisheva, Rozhanskaya, Larina, 2019; 
International Forestry Forum, 2020; Ishchuk, Shlapak, 
Ishchuk, Bayura, Kurka, 2021). 

Калій впливає на метаболізм і онтогенез регулюючи 
активність понад 60 ферментів, регулює поглинання 
і транспорт води. Впливає на рух фотоасимілятів, погли-
нання фосфору. Гальмування поділу та розтягування 
клітин відбувається за нестачі К. Також дефіцит або 
ускладнене поглинання калію зменшує апікальне домі-
нування із-за вповільнення відтоку продуктів фотосин-
тезу. Калійний дефіцит є однією з причин розеточності 
(Matskevych et al., 2022).

По відношенню до кальцію варто враховувати ево-
люційне походження видів, які умовно ділять на три 
групи: кальцієфіли, кальцієфоби і нейтральні види. Дво-
дольні види порівняно з однодольними більше спожива-
ють кальцію. 

Магній входить в склад порфіринового ядра хлоро-
філу. Саме електрони магнію в цій молекулі вловлюють 
та передають в синтетичні процеси світлову енергію. 
Магній, як кофактор впливає на інтенсивність ферментів 
синтезу ДНК і РНК, АТФ, ферментів фосфаттрансфераз 
та необхідний для діяльності ферментів гліколізу, циклу 
Кребса. Дефіцит магнію проявляється у зміні забарв-
лення (міжжилковий хлороз листків) із-за зміни структури 
хлорофілу, порушенні енергетичного обміну (Kushnir & 
Sarnatska, 2005; Shmykova, Suprunova, Pivovarov, 2015; 
Matskevych et al., 2022).

Встановлено, що кратне зменшення умісту усіх міне-
ральних елементів індукує ризогенез але регенеранти 
повільніше ростуть (Kushnir & Sarnatska, 2005). Викори-

стання таких рослин в якості донорів експлантів є однією 
з причин зменшення біометричних розмірів регенерова-
ного потомства (Stadnyk et al., 2014). 

Окрім мінеральних елементів детермінуючий вплив 
мають і органогенні елементи, зокрема надходження 
та фотоасиміляція карбону (Kozai, 1988; Desjardins & 
Hdider, Riek, 1995; Afreen-Zobayed, Zobayed, Kubota, Kozai 
& Hasegawa, 1999; Erturk & Walker, 2000; Kozai, Kubota, 
2005). За технологій фотоавтотрофного мікроклональ-
ного розмноження без екзогенних вуглеводів вплив площі 
фотоасимілюючих органів, вуглекислого газу як джерела 
для синтезу ендогенних вуглеводів визначальними для 
утворення коренів та інших органів. Так, для сорту фун-
дука Трапезунд встановлено, що регенеранти за фотоав-
тотрофного живлення при інтенсивному освітленні і збіль-
шеному умісті СО2 формували на 18 день корені тоді 
як регенеранти за таких умов але із 1/3 листкової плас-
тинки утворювали корені (Damiano, Caternaro, Giovinazzi, 
Fratarelli, Caboni, 2005; Danilova, Medvedeva, Efimova, 
2018; Demidenko, Gukov, Berseneva, 2019; Demidenko, 
Egorova, Gafitskaya, Nakonechnaya, 2019). 

За такого способу розмноження є синергічним із 
одночасним збільшенням: 

1) площі фотосинтезуючих органів; 
2) вмісту вуглекислого газу; 
3) інтенсивності освітлення. Недостатня кількість 

одного з перелічених чинників знижує ефект інших. 
Наприклад, регенеранти ожини за збільшення лише 

вмісту вуглекислого газу без збільшення інтенсивності 
освітлення збільшували свою масу із 12,83 г на кон-
тролі (інтенсивність освітлення 2,2 kLux і без збагачення 
СО2) до 14,86 г. У випадку збільшення інтенсивності 
освітлення до 11,00 kLux маса регенеранта зростала 
до 22,17 г. Окрім збільшення маси регенерантів ожини 
прискорювалося і їх коренеутворення (Matskevych, 2020; 
Podhaietskyi et al., 2018).

Компоненти середовища органічного походження 
окрім того що є джерелом енергії або будівельним мате-
ріалом проявляють себе як детермінанти онтогенезу in 
vitro (Kushnir & Sarnatska, 2005; Podhaietskyi et al., 2018; 
Christofi et al., 2022). Більшість технологій культивування 
рослинних об’єктів in vitro передбачає відсутність фото-
синтезу або мінімальну його роль в створенні первин-
ної органічної речовини – глюкози. Натомість в склад 
живильних середовищ додаються екзогенні вуглеводи. 
Це найчастіше дисахарид сахароза, що складається 
з фруктози і глюкози. Рідше застосовують екзоген-
ний моносахарид глюкозу (Matskevych, 2020; Kushnir 
& Sarnatska, 2005). В окремих випадках, наприклад, 
є дослідження стосовно культивування картоплі, одно-
дольних, де отримано позитивні результати додавання 
в якості джерела вуглеводів екзогенного полісахариду 
крохмалю, який в клітинах гідролізується до глюкози 
(Zhang et al., 2013; Kushnir & Sarnatska, 2005).

При порівнянні листків регенерантів картоплі, хости 
які виросли на середовищах з додаванням екзогенної 
сахарози і без неї встановлено менші розміри всієї рос-
лин що не мали в середовищі джерело вуглеводів. Рос-
лини мали коротше стебло, корінь. Листків було менше 
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але вони мали порівняно більші за площею темно зелені 
листкові пластинки (Stadnyk et al., 2014). Подібна тен-
денція встановлена і на регенерантах гвоздики. Також 
встановлено, що на середовищах без джерела вуглево-
дів з кожним наступним субкультивуванням знижувався 
регенераційний потенціал (Matskevych, 2020).

 За гетеротрофного живлення in vitro майже відсутній 
стимул росту фотоасимілюючих органів. Порівнюючи роз-
міри листків картоплі на середовищах із одним, двома, 
трьома, чотирма, п’ятьма і шістьма відсотками сахарози 
встановлено суттєве зменшення площі листя на варіантах 
із чотирма і більше листками. На варіанті із 60 г/л сахарози 
починалося формування запасаючих органів – мікробульб, 
водночас за умісту 10–30 г/л бульбоутворення в більшості 
сортів відсутнє (Podhaietskyi et al., 2018).

Окрім впливу на морфогенез вегетативних органів 
вуглеводи спільно із фітогормонами зумовлюють юве-
нілізацію рослинних експлантів. Як візуальний доказ 
ювенілізації in vitro є формування ювенільних листків 
з простою листковою пластинкою в суниці, картоплею, 
ювенільною хвоєю в туї (Matskevych, 2020). Встанов-
лено можливість збереження протягом тривалого часу 
ювенільного стану в умовах in vitro з екзогенними вуг-
леводами та гормонами. Так в туї понад десять років,  
а картоплі більше двадцяти (Podhaietskyi et al., 2018).

Серед вторинних метаболітів які мають детерміну-
ючий вплив є групи фітогормонів: «класичні» (ауксини, 
цитокініни, гібереліни, абсцизини, етилен) та «нововід-
криті» (жасмонати, брасиностероїди, саліцилова кис-
лота). Фітогормони, їх синтетичні аналоги та прогормо-
нальні сполуки ефективні в малих кількостях (від сотих 
до декількох міліграм на літр живильного середовища) 
для керування онтогенезом біологічних об’єктів у біо-
технологічних процесах як з науковою так і комерційною 
метою. Додаючи в живильне середовище екзогенних 
гормонів, необхідно враховувати багатовекторність їх 
взаємодії щодо впливу на онтогенез рослинних об’єктів.

В складі живильних середовищах найбільш поши-
рені групи гормонів стимулюючої дії: ауксини, цитокініни 
та менш поширені гібереліни. Гормони інгібітори (абсци-
зини, етилен) рідко застосовують. Синтез регенерантами 
етилену може бути навіть шкодити технологічному процесу.

З відкриттям цитокінінів пов’язують початок розробки 
технологій масового культивування рослинних об’єктів in 
vitro (Terek & Patsula, 2011; Vedenychova & Kosakivska, 
2017). Цитокініни індукують мітоз. Вони присутні в усіх 
мітотично активних тканинах. Хлоропласти мають власні 
не залежні від цитоплазми механізми синтезу ендоген-
них цитокінінів (Hirose et al., 2008).

Як похідні аденіну різні цитокініни близькі за струк-
турою але їм властива нерівнозначна детермінуюча дія. 
Припускають, що це повʼязано з відмінностями бічного 
ланцюга їх молекул (Vedenychova & Kosakivska, 2017).

Після надходження в клітину цитокініни у складі гор-
монрецепторного комплексу проникають в ядро і сти-
мулюють синтез РНК. Також цитокініни індукують збіль-
шення кількості полірибосом (Terek & Patsula, 2011).

Характерною властивістю цитокінінів є проліферація 
значної кількості бруньок на пагоні, що є причиною зняття 

апікального домінування. За переважання цитокінінів 
кількісно замість одного чи декількох пагонів з експланта 
in vitro з пазушних, адвентивних бруньок утворюється кон-
гломерат порівняно з тими що утворилися за апікального 
домінування, дещо менших пагонів (Matskevych, 2020). 
Із-за зміни донорноакцепторних відносин в конгломераті 
коренева система або слабо розвинута або взагалі від-
сутня (Matskevych et al., 2018; Matskevych, 2020). Однією 
з причин цього є те, що цитокініни знижують активність 
ауксинів в коренях зокрема інгібуючи активність білків 
транспортерів ауксинів (Zhang et al., 2013).

Також досить важливим технологічним ефектом цито-
кінінів є ювенілізація експлантів, регенерантів. Завдяки 
цьому ювенільні рослинні об’єкти мають вищий регене-
раційний потенціал. Однак на етапі постасептичної адап-
тації ювенільні рослини із-за особливостей метаболізму, 
анатомічної будови, особливостей підтримання водного 
балансу є сприйнятливими до факторонестатичних умов 
(низька вологість повітря, автотрофне живлення, коли-
вання температури тощо) (Matskevych, 2020).

Найбільші серед оптимальних концентрацій засто-
совують на другому етапі мікроклонального розмно-
ження – мультиплікації. В селекційних цілях для індукції 
калюсогенезу також застосовують високі концентрації 
цитокінінів сумісно з високими концентраціями ауксинів.

В технологіях розмноження in vitro цитокініни дода-
ють в живильні середовища в першу чергу для збіль-
шення коефіцієнта розмноження. Однак, слід врахо-
вувати, що інтервал концентрацій між ефективним 
впливом і фітоксичністю є вузьким. За малої концентра-
ції цитокінініновий ефект може бути відсутнім, а підви-
щення концентрації у два рази вже викликає такі ознаки 
як вітрифікація тканин, деформацію пагонів, відсут-
ність ризогенезу (Matskevych, 2020; Podhaietskyi et al., 
2018). На підбір оптимальної технологічнно ефективної 
концентрації впливають окрім генотипу, фізіологічного 
стану рослини донорів експлантів, їх вік та кількість 
субкультивувань. Наприклад, концентрації які є мало-
ефективними за перших субкультивувань можуть бути 
фітотоксичними після п’ятого-сьомого субкультивування 
(Matskevych, 2020). Пояснюється це здатністю цитокіні-
нів відкладатися в рослинах про запас (Terek & Patsula, 
2011). Їх уміст в донорних рослинах за вегетативного 
розмноження зростає з кожним наступним поколінням 
(Matskevych, 2020). Найбільш поширеною запасаючою 
формою є зв’язування цитокінінів, наприклад зеатину, 
з глікозидами (Vedenychova & Kosakivska, 2017). В при-
родних умовах частина надлишку цитокінінів руйнується 
ферментом цитокінініоксидазою (Terek & Patsula, 2011; 
Vedenychova & Kosakivska, 2017). 

Одним з ефективних шляхів зменшення накопичення 
фітотоксичності цитокінінів in vitro є заміна в живильному 
середовищі частини необхідної кількості прогормональ-
ною речовиною, наприклад аденіном (Podhaietskyi et al., 
2018). Зменшується негативний вплив і заміною одного 
цитокініну на комбінацію з декількох представників цього 
класу гормонів. Так, заміна одного БАП на композицію 
«кінетин 20–25 % + БАП 50–75 %» забезпечувало по 
ряду культур вищі коефіцієнти розмноження та міні-
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мальну кількість вітрифікованих культур (Matskevych, 
2020; Podhaietskyi et al., 2018).

Також практичним методом зменшення фітотоксич-
ності є підбір комбінацій червоних та синіх фотодіодів, 
додавання в невеликих кількостях гіберелінів. Натомість 
негативний вплив зрастає у таких видках: підкислення 
середовища; використання не визрівших донорів екс-
плантів; збільшення вище оптимальної концентрацій 
заліза, нітрогену; дефіцит кальцію; недостатнє освіт-
лення; скорочення фотоперіоду з 16 до 8 годин на добу; 
поява в культуральних ємностях в наслідок слабкої 
аерації етилену; загущена посадка; висока температура 
(Matskevych, 2020).

Серед ауксинів в природі найбільш поширена індоліл-
3-оцтова кислота. Реакція рослин на ауксини залежить 
від хімічної будови сполуки, будови акцептора, особли-
востями поглинання і метаболізації (Hamburh et al., 1990). 
Ендогенна ІОК in vitro синтезується рослинними об’єктами 
із її екзогенних синтетичних кон’югатів та з синтетичного 
ауксину індол-3-масляної кислоти (ІМК) в пероксисомах 
в процесі окисненні (Korasick et al., 2013). Одним з шляхів 
синтезу ендогенної ІОК є низка перетворень амінокислоти 
триптофану (Terek & Patsula, 2011).

Найбільший уміст ауксинів в живильних середови-
щах за мікроклонального розмноження є в третьому 
етапі – індукція ризогенезу в регенерантів. Ауксини інду-
кують ксилемо- та коренеутворення. Переважання аук-
синів над цитокінінами викликає апікальне домінування.

Підбираючи концентрації і співвідношення цитокіні-
нів та ауксинів (цитокінінін-ауксиновий індекс) врахову-
ють правило Скуга і Мілера (Skoog & Miller, 1957). Згідно 
з ним за співідношення різних концентрацій, тобто кіль-
кісним переважанням однієї групи гормонів над іншою 
детермінуються різні напрями детермінації рослинного 
організму (рис. 1):

1) у випадку відсутності обох гормонів або присут-
ності їх в малих концентраціях відбувається утворення 
ембріонів; 

2) калюсогенез відбувається, якщо ж концентрації 
гормонів обох груп є високими; 

3) за переважання цитокінінів над ауксинами відбу-
вається утворення конгломерату дрібних пагонів з одно-
часним пригніченням коренеутворення;

4) більша кількість ауксинів порівняно з цитокінінами 
стимулює коренеутворення, апікальне домінування (Terek 
& Patsula, 2011; Matskevych, 2020; Podhaietskyi et al., 2018; 
Skoog & Miller, 1957).

Порівняно з цитокінінами і ауксинами гібереліни 
менше застосовуються для детермінації в технологіях 
мікроклонального розмноження (Subin, 2015). Це такі 
напрями онтогенезу рослинних об’єктів:

– стимулювання видовження стебла;
– пробудження насіння, бруньок;
– індукція морфогенезу в калюсних тканинах;
– нейтралізація фітотоксичного надлишку цитокінінів 

(Matskevych, 2020).
Залежно від концентрації гіберелінів в поєднанні 

з фітотоксичним надлишком вплив на рослину вплив 
буде різним. За додавання порівняно невеликих кон-
центрації (0,1–1,0 мг/л) фітоксичність усуватиметься,  
а у випадку більших – посилюватиметься (Podhaietskyi et 
al., 2018; Matskevych, 2020).

Застосування газоподібного фітогормону етилену 
в технологіях мікроклонального розмноження як правило 
не передбачається. Навпаки він детермінує процеси  
які не бажаними за культивування рослинних об’єктів  
in vitro. Рослинні тканини, особливо ті які старіють самі 
синтезують цей гормон. Властивість етилену, що він важ-
чий за повітря в умовах складної аерації призводить до 
накопичення в культуральних ємностях. Він прискорює 
старіння організму в цілому, зокрема зупиняє ріст сте-
бла. За не великих концентрацій стебло потовщується, 
бруньки входять в стан спокою. При видаленні етилену, 
як правило шляхом аерації, який був в не зворотно 
токсичних концентраціях рослини відновлювали ріст 
(Podhaietskyi et al., 2018; Kushnir & Sarnatska, 2005).

Також накопичення етилену є причиною змен-
шення в рослині гормонів стимулюючої дії: ауксинів 
та гіберелінів. Етилен збільшує проникність клітинних 
стінок і сумісно з високими концентраціями цитокінінів 
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Рис. Графічне зображення впливу комбінацій цитокінінів і 
ауксинів за Скугом і Міллером 

Сформовано авторами на основі джерела (Skoog & Miller, 1957). 
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Порівняно з цитокінінами і ауксинами гібереліни менше 

застосовуються для детермінації в технологіях мікроклонального 

розмноження (Subin, 2015). Це такі напрями онтогенезу рослинних об’єктів: 

- стимулювання видовження стебла; 

- пробудження насіння, бруньок; 

- індукція морфогенезу в калюсних тканинах; 

Рис. 1. Графічне зображення впливу комбінацій цитокінінів і ауксинів за Скугом і Міллером
Сформовано авторами на основі джерела (Skoog & Miller, 1957)
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спричинює гіпергідратацію (Podhaietskyi et al., 2018; 
Matskevych, 2020; Matskevych, 2022).

Додавання етилен продуцентів в живильне середо-
вище прискорює розвиток рослин. Так, регенеранти кар-
топлі in vitro швидше формували мікробульби та завер-
шували ріст. Проте, такі рослини, зокрема мікробульби 
поступалися контрольним (Podhaietskyi et al., 2018; 
Matskevych, 2020).

Найбільш типові прояви фітотоксичності етилену: 
передчасне старіння листків починаючи з базальної 
частини пагону. Колір листя змінюється в наступній 
послідовності – світло зелені хлорозні, зелено жовті, 
жовті, між жилками з’являються напівпрозорі ділянки; 
світло коричневі. Можливий листопад in vitro. Якщо 
вплив етилену на рослини донори не тривалий в їх жив-
цевого потомства можливе регенерація цілісного але 
вкороченого, потовщеного організму (Matskevych, 2020).

Щоб запобігти утворенню етилену, або дезактивувати 
його застосовують наступні заходи: аерація культураль-
них ємностей та приміщень; додавання в живильне сере-
довище інгібіторів етилену CoCl2 та AgNO3, збільшення 
освітлювального періоду; уникання загущеної посадки 
(Kozai et al., 2005; Medvedieva et al., 2012; Podhaietskyi et 
al., 2018; Matskevych, 2020).

Склад повітря в культуральних ємностях впливає 
не лише синтез етилену, а й на співідношення таких 
напрямів життєдіяльності рослини як типи живлення: 
автотрофне, гетеротрофне та міксотрофне. Зокрема, 
для рослин картоплі під час мікроклонального розмно-
ження з ендогенною сахарозою і слабким газообміном 
встановлено, що в них наявні ювенільні листки. В рослин 
із достатнім без вуглеводів або з малим умістом сумісно 
з газообміном відбувалася втрата ювенільності. Таким 
чином дефіцит вихідної речовини для фотосинтезу (СО2) 
із-за слабкого газообміну на фоні наявності екзогенних 

вуглеводів є одним із факторів підтримання ювенільності 
(Matskevych, 2020).

Протягом всього процесу МКР відбувається двічі 
адаптація та зміна детермінант рослинних об’єктів від-
повідно до нових умов існування:

– на етапі введення адаптація in situ – in vitro;
– постасептична адаптація in vitro – ex vitro – in situ.
В обох випадках змінюється фітогормональна і тро-

фічна детермінація. В першому випадку задля ювенілі-
зації та швидкого розмноження в пріоритеті є гормони 
стилюючої дії та перехід на гетеротрофне живлення. Це 
впливає на експресію генів перших періодів онтогенезу. 
Як наслідок в рослинних об’єктів життєвий цикл йде осо-
бливим шляхом з багатьма метаболічними, морфологіч-
ними та іншими відмінностями від in situ. 

Рослини які пристосувалися до цих змін перед висад-
кою в закритий ґрунт, in situ потребують переходу на 
автотрофне живлення та зміни гормонального балансу 
(Matskevych, 2020; Podhaietskyi et al., 2020).

Для постасептичної адаптації багаторічних рослин 
(павловнія) (Matskevych et al., 2019) і рослин які розмно-
жуються вегетативно запасаючими органами (напри-
клад, картопля, хоста) (Matskevych, 2020) успішним 
шляхом є «перезавантаження» гормональних та трофіч-
них детермінант при введенні в стан спокою. Після про-
будження в меристемах запускаються заново генетичні 
програми в яких експресія генів йде згідно нових умов. 

Висновки. Для успішного проходження онтогенезу 
рослинних об’єктів згідно технологічних потреб мікро-
клонального розмноження обов’язковою є вибіркова 
експресія необхідних генів. Екзогенні елементи жив-
лення та синтетичні аналоги фітогормонів є трофічними, 
гормональними детермінантами, що впливаючи на екс-
пресію спрямовують життєвий цикл регенерантів техно-
логічно доцільним шляхом розвитку із низки можливих.
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Trophic and phytohormonal determinants of ontogenesis in vitro
The purpose of this article is to establish trophic and phytohormonal determinants of ontogenesis in vitro. Microclonal 

reproduction as a biotechnological process involves the use of plant objects: explants, regenerants, donor plants. In each 
of these objects, at the level of nucleic acids, genetic information about the ontogenesis of a whole organism is recorded 
in situ. To direct the life cycle of objects according to technological or scientific needs, physical, trophic and phytohormonal 
determinants are used. Under the influence of determinants, gene expression occurs selectively in meristem and other tissues. 
Thanks to this, development takes place along a certain path with the limitation of others. During in vitro reproduction, plant 
organisms undergo double reformatting of determinants. The first time, it happens during introduction to aseptic conditions, 
and the second – during post-aseptic adaptation. Among the trophic determinants, the main ones are mineral components 
and synthetic carbohydrates added to artificial nutrient media. The influence of macro- and microelements during microclonal 
reproduction, as well as under normal conditions, is subject to the laws of nutrition: autotrophy of plant organisms; the minimum; 
the maximum Mineral elements affect the ontogenesis of regenerants not only through their quantitative content, but also their 
form, acidity of the solution, interaction with other components of the environment. Exogenous carbohydrates, the process 
of synthesis of endogenous carbohydrates is also a determining factor. In particular, there is an effect on rhizogenesis 
and the formation of storage organs.With a high content of carbohydrates in the environment, regenerants develop according 
to the mixotrophic type of nutrition with the dominance of the heterotrophic fate. It is heterotrophic nutrition in combination 
with stimulating phytohormones and a low carbon dioxide content that is the basis of the rejuvenation of plant objects. 
One of the visual signs of youth is the simple shape of leaf plates, needles. Among the determinants with phytohormonal 
activity, synthetic analogues of hormones are the most common, with predominance according to the Skoog and Miller rule 
at different stages: at the stage of cytokinin multiplication; at the stage of rhizogenesis – postaseptic adaptation of auxin. 
Cytokinins have a phytotoxic effect that can accumulate and be transmitted from generation to generation. Its manifestation 
consists in hyperhydration of tissues, weak or absent rhizogenesis, loss during subcultivation of regeneration potential. 
To improve the restart of the determinant system, it is effective to introduce regenerants into a state of rest. In this case, 
meristems form a system of determinants that is appropriate for new, postaseptic conditions.

Key words: determinants, trophic determination, phytohormones, nutrients, mineral nutrients, cytokinins, auxins.


