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Наведено дані щодо анатомії та ультраструктури клітин коренів, утворених in vitro на листкових 
експлантах в умовах контролю і модельованої мікрогравітації (кліностатування). Показано 
відсутність статистично достовірної різниці стосовно довжини ростових зон коренів, кількості 
клітин і їхніх розмірів у контролі та експерименті. Диференціювання гравірецепторних клітин 
кореневого чохлика in vitro в контролі та за модельованої мікрогравітації відбувається подібним 
чином, проте в разі кліностатування амілопласти не функціонують як статоліти. У клітинах 
меристеми виявлено зменшення площі мітохондрій, що свідчить про їхню чутливість до умов 
зміненої гравітації. Отримані результати дають підстави рекомендувати модель ризогенезу in 
vitro для космічних експериментів, оскільки роль гравітації у диференціюванні гравірецепторних 
клітин залишається ще не з’ясованою.
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Вступ 

Гра ві та ція є пос тій но дію чим фак то ром на Зем лі, 
який кон тро лює ріст і роз ви ток жи вих іс тот. Пі
ло то ва ні кос міч ні польо ти умож ли ви ли уні каль
ні ек спе ри мен ти для з’ясування ролі гра ві та ції у 
функ ціо ну ван ні біо сфе ри, в тому чис лі її ав то
троф ної лан ки – рос лин (Kordyum, 2009). Ана ліз 
рос лин них клі тин різ них ти пів по ка зав змі ну їхньої 
струк ту ри та ме та бо ліз му за умов мо дельо ва ної та 
ре аль ної мік ро гра ві та ції (Halstead, Dutcher, 1987; 
Kordyum, 1997; 2014; Kittang, 2014). Слід за зна чи
ти, що пе ре важ на біль шість да них от ри ма на в до
слі дах, які про во ди ли ся на ем бріо наль них ко ре нях 
про рост ків, кот рі ви рос ли з на сін ня, сфор мо ва но
го в умо вах 1g. У цій ро бо ті впер ше ви ко риста но 
мо дель ри зо ге не зу in vitro для до слі джен ня впли ву 
мо дельо ва ної мік ро гра ві та ції на струк ту ру ко ре нів, 
фор му ван ня яких ціл ко ви то від бу ва ло ся de novo за 
умов клі носта ту ван ня. 

Об’єкти та ме то ди до слі джень

Для до слі джень були об ра ні рос ли ни Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh., еко тип Columbia (Cоl−0). Об
роб ку на сін ня та куль ти ву ван ня осо бин про во ди ли 
за ра ні ше опи са ни ми ме то ди ка ми (Bulavin, 2014). 
Від лист ків ро зет ки 22до бо вих рос лин від рі за ли 

вер хів ку і їх ній ба заль ний сег мент ра зом із час ти
ною че реш ка пе ре но си ли у чаш ки Пет рі на по жив
не се ре до ви ще МС, що міс ти ло 1/10 час ти ну мі
не раль них со лей, без ві та мі нів і гор мо нів. Чаш ки 
Пет рі вмі щу ва ли в ме та ле ві кон тей не ри, одну час
ти ну яких за крі п лю ва ли на по віль но му го ри зон
таль но му клі носта ті (2 об./хв), дру гу – за ли ша ли 
у вер ти каль но му по ло жен ні. Ма те рі ал ви ро щу ва
ли 12 діб за тем пе ра ту ри 22–24° С із фо то пе ріо дом 
16/8 год (світ ло/тем ря ва) та ос віт лен ням 7,4–9,3 
мкмоль∙м2∙с1. Ко ре ні, от ри ма ні в куль ту рі in vitro, 
фік су ва ли в роз чи нах 2,5%го глю та ро во го аль де гі
ду та 1%го OsO

4 
на ко ко ди лат но му бу фе рі (рН 7,2), 

зне вод ню ва ли у спир тах ви схід ної кон цен тра ції та 
аце то ні, за ли ва ли в су міш епо ну й арал ди ту. На
пів тон кі по здовж ні зрі зи (0,5–1,0 мкм) от ри му ва
ли на ульт ра мік ро то мі MTXL (RMC Instrument, 
США), за барв лю ва ли 0,12% роз чи ном то лу ї ди но
во го синьо го та вив ча ли під світ ло вим мік ро ско
пом Axioscope (Carl Zeiss, Ні меч чи на) з циф ро вою 
фо то ка ме рою Canon Power Shot A 480. По здовж ні 
зрі зи (50–60 мкм) одер жу ва ли на ульт ра мік ро то мі 
ви ще за зна че ної мо де лі, кон трасту ва ли ура ніл аце
та том і цит ра том свин цю, до слі джу ва ли на транс мі
сій но му елек трон но му мік ро ско пі JEM 1230 (Jeol, 
Япо нія). Не га тив ні знім ки клі тин ко ре нів ска ну
ва ли з ви ко ристан ням ска не ра HP Scanjet 5470c 
та про грам но го за без пе чен ня HP Precisionscan Pro 
3.1. На циф ро вих фо то гра фі ях за до по мо гою ПЗ 



181ISSN 0372-4123. Укр. ботан. журн., 2015, 72(2)

UTHSCSA ImageTool v. 3.00 ви мі рю ва ли дов жи ну 
рос то вих зон ко ре нів, встановлюва ли кіль кість клі
тин і їхню пло щу. Пар ці аль ний об’єм ви зна ча ли як 
спів від но шен ня сум площ ор га нел од но го типу до 
за галь ної пло щі клі ти ни у від сот ках (Silaeva, Silaev, 
1979). Ста тистич ний ана ліз да них про во ди ли за до
по мо гою Statistica 7.0, ви ко ристо вую чи ttest або 
MannWhithey U test, за леж но від типу роз по ді лу 
ви бір ко вої су куп ності, p=0,05.

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

У ко ре нях, сфор мо ва них на лист ко вих ек с план тах 
в умо вах клі носта ту ван ня, як і кон троль них, ви ді
ля ли ся ко ре не вий чох лик та рос то ві зони влас не 
ко ре ня: ме ристе ма, дис таль на (ДЗР) та цен траль
на зони роз тя гу (ЦЗР), зона ди фе рен цію ван ня. На 
по здовж ніх зрі зах ви яв ле но од но ша ро ву епі дер му, 
в дво ша ро вій корі роз різ ня ли ся клі ти ни па рен хі ми 
й ен до дер ми. Цен траль ний ци ліндр скла дав ся з пе
ри цик лу та про від ної тка ни ни. В ко ре не во му чох
ли ку ви ді ля ли ся пе ри фе рій ні клі ти ни та ко лу ме ла, 
яка міс ти ла ме ристе ма тич ні клі ти ни, зрі лі ста то ци
ти (гра ві ре цеп тор ні клі ти ни) та сек ре тор ні клі ти ни 
(рис. 1). Дос то вір ної різ ни ці щодо дов жи ни рос то
вих зон, кіль кості клі тин епі дер ми та їх ніх площ у 

ко ре нях, які утво ри ли ся в кон тро лі та в умо вах клі
носта ту ван ня, не ви яв ле но (табл. 1). У кос міч них 
ек спе ри мен тах, тоб то за ре аль ної мік ро гра ві та ції, 
опи са но змі ни роз мі рів ор га нів рос лин (Merkys et 
al., 1987) і клі тин (Halstead, Dutcher, 1987). Так, на
прик лад, від бу ва ло ся змен шен ня дов жи ни ко ре нів 
Lens culinaris L. в ін тер ва лі 25–35 год (Perbal et al., 
1986), у 7до бо вих про рост ків Zea sp. – ме ристе
ма тич ної зони, хоча пло ща клі тин не від різ ня ла ся 
(Barmicheva et al., 1989). Вод но час по ві дом ля ло ся 
про збіль шен ня дов жи ни зони ме ристе ми, по си
лен ня клі тин но го по ді лу та змен шен ня роз мі рів 
клі тин у 4до бо вих про рост ків Arabidopsis thaliana 
(Matia et al., 2010). У Lens culinaris L. і Lepidium 
sativum L. за 25 та 32 го дин, від по від но, від сут ня 
ста тистич но дос то вір на різ ни ця цих по каз ни ків 
(Volkmann et al., 1986; Perbal et al., 1987). У разі клі
носта ту ван ня та кож за фік со ва но мен шу дов жи ну 
ко ре нів у Pisum sativum L. за 44 год, хоча зна чен ня 
мі то тич но го ін дек су не змі ню ва лось (Artemenko, 
2002). За зна ча єть ся, що змен шен ня дов жи ни рос
то вих зон ко ре ня за умов клі носта ту ван ня від бу
ва єть ся за ра ху нок ре дук ції кіль кості клі тин у зоні 
ме ристе ми й упо віль нен ня рос ту клі тин роз тя ган
ням (Kalinina, 2007).

Рис. 1. Поздовжні зрізи коренів A. thaliana, 
сформованих in vitro в контролі (a) та за 
кліностатування (b): 1 – протодерма, 
2 – кора, 3 – центральний циліндр, 
4 – статоцити, 5 – секреторні клітини 
(світлова мікроскопія)

Fig. 1. Longitudinal sections of the A. thaliana 
roots formed in vitro in control (a) and under 
clinorotation (b): 1 – protoderm, 2 – cortex, 
3 – central cylinder, 4 – statocytes, 5 – 
secretory cells (light microscopy)

Таблиця 1. Параметри ростових зон коренів, утворених in vitro (M+m), n=15

Варіант досліду

Апікальна меристема Дистальна зона розтягу

Довжина
(мкм)

Кількість клітин
Площа клітин 

(мкм2)
Довжина

(мкм)
Кількість клітин

Площа клітин 
(мкм2)

Контроль
223,4±
10,87

22,67±
1,2

58,77±
17,35

95,51±
6,06

6,13±
0,41

222,53±
15,42

Кліностат
237,0±
10,98

25,13±
0,99

60,34±
12,86

94,37±
5,95

6,6±
0,4

247,52±
11,43
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От же, по рів нян ня от ри ма них нами да них на 
ко ре нях, ут во ре них in vitro, з лі те ра тур ни ми ві до
мостями сто сов но ко ре нів ін такт них про рост ків 
за свід чує, що пев ні роз біж ності ре зуль та тів, імо
вір но, за ле жать від три ва лості ек спе ри мен тів, а та
кож умов, ство рю ва них під час ви ро щу ван ня рос
лин у куль ти ва цій них кон тей не рах. 

До слі джен ня ульт раструк ту ри гра ві ре цеп тор
них клі тин ко ре не во го чох ли ка вия ви ло, що в кон
тро лі вони ха рак те ри зу ва ли ся по ляр ністю: ядро 
міс ти лось у про кси маль ній час ти ні клі ти ни, амі
ло пластиста то лі ти – у дис таль ній (рис. 2). Скуп
чен ня цис терн ен до плаз ма тич но го ре ти ку лу му 
спос те рі га ло ся в ку тах клі тин. Ок ре мі цис тер ни 
роз та шо ву ва ли ся біля по здовж ніх клі тин них сті
нок. До во лі чис лен ні мі то хон д рії мали оваль ну та 
ви дов же ну фор му на зрі зах. За умов клі носта ту
ван ня по ляр ність по ру шу ва ла ся, що ви ра жа ло ся 
в роз по ді лі амі ло пластів по всьо му об’єму гра ві ре
цеп тор них клі тин або скуп чен ні в цен траль ній час
ти ні.

Ульт раструк ту ра клі тин про то дер ми ме ристе
ма тич ної зони ко ре нів у кон тро лі була ти по вою. 
У цен трі клі ти ни – ок руг ле ядро, що міс ти ло ди
фуз ний хро ма тин і ядер це, діа метр яко го ста но вив 
біль ше по ло ви ни та ко го ядра. В дея ких ядер цях 
ви яв ле но ядер це ву ва ку оль. Віль ні ри бо со ми були 
най біль шим ком по нен том гіа ло плаз ми і зу мов
лю ва ли її ви со ку елек трон ну щіль ність. Кон ту ри 
ор га нел не ви раз ні на тлі ін тен сив но за барв ле них 
ри бо сом. У пласти дах ок руг лої або ви дов же ної 
фор ми зі щіль ною стро мою і сла бо роз ви не ною 
внут рішньою мем бран ною сис те мою іно ді тра п

ля ли ся крох маль ні зер на. Ок руг лої або ви дов же ної 
фор ми мі то хон д рії мали роз ви не ні кристи та мат
рикс се редньої елек трон ної щіль ності. Не чис лен ні 
дик тіо со ми ха рак те ри зу ва ли ся тон ки ми кон ту ра
ми мем бран та сла бо ви ра же ною по ляр ністю. Ен
до плаз ма тич ний ре ти ку лум був сла бо роз ви не ним, 
спос те рі га ли ся дріб ні ва куо лі.

В епі дер маль них клі ти нах ДЗР ко ре нів дріб ні 
ва куо лі збіль шу ва ли ся в об’ємі та пос ту по во зли ва
ли ся. Гіа ло плаз ма в про це сі рос ту клі ти ни втра ча ла 
елек трон ну щіль ність уна слі док змен шен ня кіль
кості віль них ри бо сом. Ядро оваль ної або ло па те вої 
фор ми за зви чай за йма ло цен траль не по ло жен ня. 
Ен до плаз ма тич ний ре ти ку лум представ ле ний дов
ги ми цис тер на ми, на яких щіль но роз мі щу ва ли ся 
ри бо со ми. Фор ма та роз мі ри пластид ва рію ва ли 
на зрі зах, хоча зде біль шо го спос те рі га ли ся ор га не
ли оваль ної або ви дов же ної фор ми. Дея кі пласти
ди міс ти ли крох маль ні зер на. Дик тіо со ми на бу ва
ли ха рак тер ної для зрі лих ор га нел по ляр ності та 
про ду ку ва ли чис лен ні ве зи ку ли різ но го роз мі ру. В 
клі ти нах ви яв ле ні оваль ні або ви дов же ні ЕРтіль
ця, що яв ля ють со бою ло каль ні роз ши рен ня цис
терн гра ну ляр но го ен до плаз ма тич но го ре ти ку лу му, 
міс тять фер мент βглю ко зи да зу (Matsushima et al., 
2004) та ха рак тер ні для Brassicaceae (Iversen, 1970). 

Ос нов ний об’єм клі тин ЦЗР, які швид ко рос
туть, за ймає цен траль на ва куо ля, що від тіс няє до 
пе ри фе рії ядро і ци то плаз му з усі ма ор га не ла ми. 
Внас лі док різ ко го змен шен ня кіль кості віль них 
ри бо сом елек трон на щіль ність ци то плаз ми знач но 
зни жу єть ся. 

Рис. 2. Ультраструктура гравірецептор
них клітин коренів, утворених de novo in 
vitro в стаціонарних умовах (а) та за клі
ностатування (b): 1 – ядро, 2 – вакуолі, 
3 – мітохондрії, 4 – амілопласти (транс
місійна електронна мікроскопія)

Fig. 2. Graviperceptive cell ultrastructure of 
roots formed de novo in vitro in stationary 
conditions (а) and under clinorotation (b): 
1 – nucleus, 2 – vacuoles, 3 – mitochon
dria, 4 – amyloplasts (transmission electron 
microscopy) 
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За умов клі носта ту ван ня ульт раструк ту ра клі тин 
про то дер ми в за галь них ри сах була по діб ною до 
та кої у кон тро лі. Пар ці аль ний об’єм ор га нел за га
лом не від різ няв ся (рис. 3). Про те до слі джен ня се
редньої пло щі зрі зів ор га нел вия ви ли ста тистич но 
дос то вір не змен шен ня роз мі рів мі то хон д рій у про
то дер мі в разі клі носта ту ан ня (табл. 2), їхня кіль
кість у клі ти нах не змі ню ва ла ся (табл. 3).

Про ве де ні нами до слі джен ня ко ре нів, ут во ре
них de novo in vitro з лист ко вих ек с план тів, по ка
за ли, що їхня струк тур на ор га ні за ція то тож на за
род ко вим ко ре ням про рост ків. Ви яв ле но та кож 
по діб ність сту пе ня гра ві чут ли вості клі тин влас не 

Рис. 3. Парціальний об’єм 
органел у клітинах протодерми 
(1, 2) та першого шару кори 
(3, 4) коренів, утворених 
in vitro в контролі (1, 3) та 
за кліностатування (2, 4): 
5 – ядро, 6 – вакуолі, 7 – 
мітохондрії, 8 – пластиди

Fig. 3. Percentage ratio of 
organelles in protoderm cells (1, 
2) and the first layer of cortex 
(3, 4) in roots, formed in vitro in 
control and under clinorotation: 
5 – nucleus, 6 – vacuoles, 7 – 
mitochondria, 8 – plastids

Таблиця 2. Середня площа зрізів органел у клітинах меристеми (М±m)

Варіант досліду Площа зрізів, мкм2

Протодерма

Ядро Вакуолі Мітохондрії Пластиди

Контроль
15,466±0,895

(n=20)
0,431±0,041

(n=175)
0,23±0,007*

(n=335)
0,414±0,033

(n=67)

Кліно статування 
14,702±0,759

(n=20)
0,365±0,044

(n=185)
0,197±0,004*

(n=322)
0,442±0,037

(n=62)

Перший шар кори

Контроль
14,327±0,802

(n=20)
0,659±0,075

(n=112)
0,201±0,006

(n=277)
0,341±0,027

(n=57)

Кліно статування
13,364±0,634

(n=20)
0,48±0,048

(n=113)
0,198±0,005

(n=300)
0,3±0,025

(n=90)

П р и м і т к а: * – достовірні зміни між контролем та кліностатуванням.

Таблиця 3. Середня кількість мітохондрій на клітину 
(М±m), n=20

Варіант досліду Протодерма Перший шар кори

Контроль 16,75±1,59 14,15±0,91

Кліностатування 16,1±1,22 15±1,18

П р и м і т к а: статистично достовірної різниці не 
виявлено.

ко ре ня, не спе ціа лі зо ва них до спри йнят тя гра ві
та ції, і гра ві ре цеп то рних клі тин чох ли ка ко ре нів, 
ут во ре них in vitro та in vivo з на сін ня. Так, по ка за
но змен шен ня пло щі мі то хон д ріо му клі тин про то
дер ми ме ристе ма тич ної зони ко ре нів, ут во ре них 
de novo, що може свід чи ти про най ви щу чут ли вість 
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мі то хон д рій се ред ор га нел клі тин, не спе ціа лі зо
ва них до спри йнят тя гра ві та ції, до дії клі носта ту
ван ня. Під твер дже но, що най біль шу чут ли вість до 
змі не ної гра ві та ції ви яв ля ють клі ти ни, які про лі
фе ру ють і пе ре бу ва ють в ак тив но му ме та бо ліч но му 
ста ні (Kordyum, 1997).

Сту пінь гра ві чут ли вості ста то ци тів ко ре нів in 
vitro, ульт раструк ту ра яких не від різ ня ла ся від та
кої гра ві ре цеп тор них клі тин за род ко вих ко ре нів, 
вия ви в ся та кож по діб ним до ста то ци тів за род ко
вих ко ре нів, тоб то вони бу ли ди фе рен ці йо ва ни ми 
гра ві ре цеп тор ни ми клі ти на ми, але не функ ціо
ну ва ли в разі клі носта ту ван ня. Як ві до мо, за від
сут ності век то ра гра ві та ції в кос міч но му польо ті 
або не мож ли вості його спри йнят тя ста то ци та ми 
в умо вах клі носта ту ван ня амі ло пластиста то лі ти 
не пе ре мі щу ють ся в дис таль ну час ти ну ста то ци та, 
а роз та шо ву ють ся по всьо му об’єму клі ти ни або 
скуп чу ють ся в її цен траль ній час ти ні (Slocum et al., 
1984; Volkmann et al., 1986; Laurinаvicіus et al., 1996; 
Smith et al., 1997; Guisinger, Kiss, 1999; Koryzniene, 
2013), тоб то вони не ви ко ну ють сво єї ста то літ ної 
функ ції у гра ві ре цеп тор них клі ти нах (Kordyum, 
1997). Ра зом з тим іс нує лише од не по ві дом лен
ня про не здат ність фор му ван ня ста то ци тів у ко
ре нях A. thaliana, які утво ри ли ся de novo з ка лу су в 
куль ту рі in virto за умов ре аль ної мік ро гра ві та ції в 
кос міч но му польо ті. По ка за но змен шен ня ша рів 
ко ре не во го чох ли ка че рез від сут ність цен траль ної 
зони ста тен хі ми (Podlutsky, 1992). Не дос тат ня кіль
кість по діб них ек спе ри мен тів за ли шає від кри тим 
пи тан ня щодо ро лі гра ві та ції в ди фе рен цію ван ні 
ста то ци тів. 

Ви снов ки

Упер ше про ве де но по рів няль ний ана ліз струк ту ри 
ко ре нів A. thaliana, сфор мо ва них de novo in vitro у 
ста ціо нар них умо вах і за клі носта ту ван ня. Він вия
вив по діб ність до слі дже них оз нак і сту пе ня гра ві
чут ли вості клі тин рос то вих зон влас не ко ре ня, не 
спе ціа лі зо ва них до спри йнят тя гра ві та ції, і гра ві
ре цеп тор них клі тин чох ли ка з та ки ми за род ко вих 
ко ре нів про рост ків. У про то дер маль них клі ти нах 
зони ме ристе ми по ка за но ста тистич но дос то вір не 
змен шен ня пло щі мі то хон д рій, що вка зує на їхню 
чут ли вість до дії клі носта ту ван ня. В кон тро лі до ве
де но фор му ван ня гра ві ре цеп тор них клі тин ко ре
не во го чох ли ка in vitro, які не функ ціо ну ють у разі 
де зо рі єн та ції ко ре нів щодо век то ра гра ві та ції під 
впли вом клі носта ту ван ня. Одер жа ні ре зуль та ти да

ють підста ви ре ко мен ду ва ти мо дель ри зо ге не зу для 
кос міч них ек спе ри мен тів, ос кіль ки роль гра ві та ції 
у ди фе рен цію ван ні гра ві ре цеп тор них клі тин за ли
ша єть ся ще не з’ясованою.
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В статье приведены данные по анатомии и ультраструк
туре клеток корней, образованных in vitro на листовых 
эксплантах в условиях контроля и моделированной 
микрогравитации (клиностатирования). Показано от
сутствие статистически достоверной разницы в длине 
ростовых зон корня, количестве клеток и их размеров 
в контроле и эксперименте. Дифференциация гравире
цепторных клеток корневого чехлика in vitro в контроле 
и в условиях моделированной микрогравитации прохо
дит подобным образом, но при клиностатировании ами
лопласты не функционируют как статолиты. В клетках 
меристемы установлено уменьшение площади мито
хондрий, что свидетельствует об их чувствительности к 
условиям измененной гравитации. Полученные данные 
позволяют рекомендовать модель ризогенеза in vitro для 
космических экспериментов, поскольку роль гравита
ции в дифференцировке гравирецепторных клеток оста
ется еще не выясненной. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: клиностатирование, корни in vitro, 
анатомия, ультраструктура.

Bulavin I.V. In vitro Arabidopsis thaliana root anatomy and 
ultrastructure under clinorotation. – Ukr. Bot. J. – 2015. – 
72(2): 180–185.

M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of 
Sciences of Ukraine, Kyiv

Anatomical and ultrastructural patterns of roots formed in vi-
tro on leaf explants in control and under clinorotation are de
scribed. It was shown that there is no significant differences in 
length of root growth zones, their cell number and size. Gravi
perceptive cells in a root cap are differentiated under clinoro
tation, likewise in the control; however, they do not function 
in these conditions. A mitochondrion size decreases in meri
stem cells under clinorotation that is an evidence of these or
ganelle sensitivity to altered gravity conditions. We proposed 
the model of rhizogenesis in vitro for performing the space 
experiments to study the importance of a gravity scalar value 
to start the program of graviperceving cell differentiation.

K e y  w o r d s: clinorotation, in vitro roots, anatomy, 
ultrastructure.


