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Вступ

Кіль­кість­ і­ сту­пінь­ роз­галу­жено­сті­ біч­них­ коре­нів­
(БК)­ви­зна­чає­ефек­тив­ність­по­гли­нан­ня­води,­за­
сво­єння­по­жив­них­речо­вин­і­за­крі­п­лен­ня­рос­лин­у­
ґрун­ті.­ Як­ відо­мо,­ в­ пере­важ­ної­ біль­шо­сті­ рос­лин­
за­чат­ки­біч­них­коре­нів­ (ЗБК)­утво­рюю­ться­в­ зоні­
дифе­рен­цію­ван­ня,­або­зрі­лій­час­тині­бать­ків­сько­
го­коре­ня,­шля­хом­поді­лу­клі­тин­пери­цик­лу.­Од­нак­
у­ дея­ких­ ви­дів­ рос­лин,­ на­прик­лад­ у­ ви­дів­ ро­дин­
Cucurbitaceae­ та­ Polygonaceae­ (Гуля­ев,­ 1964;­ Дуб­
ров­ский,­1986;­Demchenko­K.N.,­Demchenko­N.P.,­
2001),­ фор­му­ван­ня­ ЗБК­ від­бува­єть­ся­ в­ апі­каль­ній­
мери­сте­мі­ за­род­ково­го­ коре­ня­ або­ в­ апі­каль­ній­
мери­сте­мі­ ад­вен­тив­них­ коре­нів­ у­ по­віт­ряно­вод­
них­рос­лин:­Eichhornia crassipes­(Mart.)­Solms, Pistia 
stratiotes­ L., Butomus umbellatus L., Sparganium erec-
tum L.­ і­ Sagittaria sagittifolia­ L.­ (O’Dell­ and­ Foard,­
1969;­Mallory­et­al.,­1970;­Seago,­1973;­Clowes,­1985).­

На­ при­кла­ді­ Arabidopsis thaliana (L.)­ Heynh., 
Allium cepa­ L., Raphanus sativus­ L.­ —­ мо­дель­них­
об’єктів­ при­ до­слі­джен­ні­ фор­му­ван­ня­ коре­невої­
сис­теми­ (Laskowski­ et­ al.,­ 1995;­ Lloret,­ Casero,­
2002;­De­Smet,­2012)­—­де­таль­но­вив­чено­іні­ціа­цію­
за­чат­ків­ біч­них­ коре­нів­ у­ зоні­ дифе­рен­цію­ван­ня­
го­лов­ного­коре­ня­та­їх­по­даль­ший­ріст.­Од­нак­пос­
лі­дов­ність­по­чат­ко­вих­по­дій­при­утво­рен­ні­ЗБК­у­
мери­сте­мі­ ад­вен­тив­них­ коре­нів­ по­віт­ряно­вод­них­
рос­лин­зали­шає­ться­неві­до­мою.­Тому­ме­тою­на­шої­
робо­ти­ було­ до­слі­джен­ня­ іні­ціа­ції­ та­ рос­ту­ ЗБК­ у­
Butomus umbellatus­ і Sagittaria sagittifolia­ на­ клі­тин­
ному­й­ульт­ра­струк­тур­ному­рів­нях.

Об’єкти та мето ди до слі джень

Ми­ вив­чали­ ад­вен­тив­ні­ коре­ні­ по­віт­ряно­вод­них­
рос­лин B. umbellatus і S. sagittifolia,­ що­ зро­ста­ли­ в­
при­род­них­умо­вах­на­р.­Псел­у­райо­ні­смт­Вели­ка­
Ба­гач­ка­Пол­тав­ської­обл.­Мате­ріал­зби­рали­впро­

довж­ веге­та­цій­ного­ пе­ріо­ду­ 2011—2013­ рр.­ Від­
різ­ки­ ад­вен­тив­них­ коре­нів­ фік­сува­ли­ в­ роз­чині­
2,5­%­вого­глю­таро­вого­аль­дегі­ду­на­0,1­М­коко­ди­
лат­ному­буфе­рі­(рН­7,2)­за­тем­пера­тури­4­ºС.­По­тім­
зраз­ки­про­мива­ли­кіль­ка­ра­зів­0,1­М­роз­чи­ном­того­
ж­ буфе­ра­ (рН­ 7,2)­ для­ вида­лен­ня­ над­лиш­ку­ фік­
сато­ра.­Пост­фік­са­цію­зраз­ків­здій­сню­вали­1­%­вим­
роз­чи­ном­OsO

4
­про­тя­гом­4­год­при­тем­пера­турі­4º­С.­

Зраз­ки­про­мива­ли­дис­ти­льо­ва­ною­во­дою,­зне­вод­
нюва­ли­в­се­рії­спир­тів­зро­стаю­чої­кон­цен­тра­ції­та­
аце­тоні,­пі­сля­чого­зали­вали­су­міш­шю­епон­арал­
дит­за­стан­дарт­ним­мето­дом­(Carde,­1986).

Світ лова мік ро ско пія.­ Для­ до­слі­джен­ня­ ана­то­
міч­ної­ будо­ви­ отри­мува­ли­ по­здовж­ні­ зрі­зи­ зав­
тов­шки­1,0­мкм­на­ульт­ра­мік­рото­мі­MT­XL­(RMС­
Instrument,­ США).­ Зрі­зи­ за­барв­люва­ли­ 1­ %­вим­
роз­чи­ном­ толу­їди­ново­го­ си­ньо­го­ в­ сумі­ші­ з­
1­%­вим­роз­чи­ном­бури­(Na

2
B

4
O

7
)­і­до­слі­джу­вали­у­

світ­лооп­тич­ному­мік­ро­ско­пі­Axioscope­(Carl­Zeiss,­
Ні­меч­чина).­Роз­мір­ ­ клі­тин­ вимі­рюва­ли­ оку­
ляр­мік­ро­мет­ром­МОВ­1­15.­Ре­зуль­тати­об­роб­ляли­
ста­ти­стич­но­ з­ вико­ри­стан­ням­ про­гра­ми­ Statistica­
7.0.­ Циф­рові­ зоб­ра­жен­ня­ зраз­ків­ одер­жува­ли­ за­
допо­мо­гою­циф­ро­вої­фото­каме­ри­Nikon­D3100.­

Транс мі сій на елек трон на мік ро ско пія.­ Ульт­ра­
тон­кі­ зрі­зи­ (50—70­ нм)­ отри­мува­ли­ на­ ульт­ра­мік­
рото­мі­ MT­XL­ (RMС­ Instrument,­ США),­ кон­
тра­сту­вали­ ура­ніл­ аце­та­том­ і­ цит­ра­том­ свин­цю­
(C

12
H

10
O

14
Pb

3
)­ (Reynolds,­ 1963).­ Зраз­ки­ до­слі­джу­

вали­ на­ елек­трон­них­ мік­ро­ско­пах­ JEM­ 1200EX­ і­
JEM­ 1230EX­ (Jeol,­ Япо­нія)­ та­ фото­гра­фува­ли­ на­
плів­ку­Agfa­Alliance­Camera­CE.­Про­явле­ні­зоб­ра­
жен­ня­ ска­нува­ли­ з­ роз­діль­ною­ здат­ні­стю­ 600­ dpi,­
вико­ри­сто­вую­чи­ска­нер­HP­Scanjet­5470c.

Результати досліджень і їх обговорення 

Ана­то­міч­на­ будо­ва­ ад­вен­тив­них­ коре­нів­ B. umbel-
latus і­S. sagittifolia є­типо­вою­для­одно­доль­них­рос­
лин.­ Клі­тини­ епі­дер­місу­ не­ утво­рю­ють­ коре­не­вих­
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во­лос­ків.­Кора­скла­дає­ться­з­12—14­ша­рів­клі­тин.­
Під­ ко­рою­ роз­ташо­ва­ний­ цен­траль­ний­ ци­ліндр,­
зов­ніш­ній­ шар­ яко­го­ сфор­мова­ний­ одно­шаро­вим­
пери­цик­лом.­

Іні­ціа­ція­утво­рен­ня­ЗБК­у­мери­сте­мі­до­слі­дже­
них­ ви­дів­ від­бува­єть­ся­ в­ клі­ти­нах­ зо­вніш­ньо­го­
шару­ пле­роми­ (май­бут­ньо­го­ пери­цик­лу).­ На­ від­
ста­ні­ 0,35—0,40­ мм­ від­ вер­хів­ки­ коре­ня­ на­ зрі­зах­
по­міт­но­6—7­клі­тин,­роз­міри­яких­збіль­шені.­Вони­
у­1,5—2­рази­шир­ші­за­ото­чую­чі­клі­тини­(рис.­1, а).­
Пер­шими­ пе­рик­лі­наль­но­ ді­лять­ся­ іні­ці­аль­ні­ клі­
тини,­які­роз­міщуються­все­реди­ні­гру­пи,­на­від­ста­ні­
0,4­мм­від­вер­хів­ки­коре­ня­у­B. umbellatus і­0,5­мм­
у­ S. sagittifolia,­ що­ вка­зує­ на­ поча­ток­ фор­му­ван­ня­
ЗБК­у­мери­сте­мі.­Неза­ба­ром­усі­клі­тини­ іні­ці­аль­
ної­ гру­пи­ ді­лять­ся­ пе­рик­лі­наль­но,­ внас­лі­док­ чого­
утво­рює­ться­дво­шаро­ва­струк­тура­ЗБК.­Її­клі­тини­
про­дов­жу­ють­ ін­тен­сив­но­ діли­тися­ тоді,­ коли­ клі­
тини­мери­сте­ми­за­кін­чу­ють­по­діл­і­почи­на­ють­рос­
ти­роз­тя­гом.

ЗБК­ у­ коре­нях­ до­слі­дже­них­ ви­дів­ за­кла­даю­
ться­стро­го­акро­пе­таль­но.­В­кін­ці­мери­сте­ми­та­в­
дис­таль­ній­ час­тині­ зони­ роз­тягу­ вони­ набу­ва­ють­
ок­руг­лої­ або­ злег­ка­ ви­тяг­ну­тої­ фор­ми.­ На­ від­ста­
ні­ 1—2­ мм­ від­ вер­хів­ки­ коре­ня­ роз­мір­ ЗБК­ різ­ко­
збіль­шує­ться­у­2,5—3­рази­за­раху­нок­ін­тен­сив­ного­
поді­лу­клі­тин­(рис.­2).­Швид­кий­ріст­ЗБК­су­про­во­
джу­єть­ся­змен­шен­ням­пло­щі­клі­тин­на­32­%­і­про­
пор­цій­ним­зни­жен­ням­роз­міру­ядер­(рис.­3).­Уна­
слі­док­ по­туж­ної­ міто­тич­ної­ ак­тив­но­сті­ ін­тен­сив­
ний­ріст­за­чат­ків­про­дов­жує­ться­в­зоні­мери­сте­ми­
та­ дис­таль­ній­ зоні­ роз­тягу­ на­ від­ста­ні­ до­ 4­ мм­ від­
вер­хів­ки­коре­ня.­Ульт­ра­струк­тура­всіх­клі­тин­ЗБК­

Рис.­ 1.­ Ініціація­ ЗБК­ в­ адвентивних­ коренях Sagittaria 
sagittifolia:­ а­ —­ збільшені­ клітини­ зовнішнього­ шару­
плероми­ —­ формування­ групи­ ініціалей;­ b­ —­ утворення­
двошарової­ структури­ ЗБК.­ Стрілками­ вказані­ клітини­
зовнішнього­шару­плероми.­Масштаб­—­70­мкм

Fig.­1.­­Initiation­of­lateral­root­primordia­(LRP)­in­the­
Sagittaria sagittifolia­adventitious­roots:­а­—­increased­cells­in­
the­plerome­outermost­layer­as­the­formation­of­a­founder­cells­
group;­b­—­LRP­two­layer­structure­formation.­Arrows­indicate­
plerome­cells.­Bar­—­70­µm

Рис.­ 2.­ Розмір­ ЗБК­ Butomus 
umbellatus­ і­S. sagittifolia­на­різній­
відстані­від­апексу­кореня

Fig.­ 2.­ The­ Butomus umbellatus­
and­ S. sagittifolia­ LRP­ size­ at­ the­
different­distance­from­the­root­apex
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на­ цьо­му­ рів­ні­ є­ типо­вою­ для­ мери­сте­ма­тич­них­
клі­тин­(рис.­4, a).­У­дис­таль­ній­зоні­роз­тягу­елек­
трон­на­ щіль­ність­ клі­тин­ ЗБК­ знач­но­ пере­ви­щує­
таку­в­при­лег­лих­клі­тин­кори,­які­вже­пере­йшли­до­
рос­ту­роз­тя­гом­і­ма­ють­по­чат­кові­озна­ки­дифе­рен­
цію­ван­ня.­ Пери­фе­рій­ні­ клі­тини­ ЗБК­ від­межо­вані­
від­ кори­ до­сить­ тов­стою­ клі­тин­ною­ стін­кою­ без­
плаз­мо­десм,­що­обме­жує­мета­бо­ліч­ні­та­сиг­наль­ні­
кон­так­ти­між­ними­й­клі­тина­ми­кори,­що­їх­ото­чу­
ють­(рис.­4, b).­Для­клі­тин­ЗБК­ха­рак­тер­не­ок­руг­ле­
або­оваль­не­ядро,­що­за­ймає­цен­траль­не­поло­жен­
ня.­Його­пло­ща­ста­но­вить­бли­зько­50­%­від­пло­щі­
клі­тини­на­зрі­зах.­Гіа­ло­плаз­ма­за­пов­нена­віль­ними­
рибо­сома­ми­ (рис.­ 4).­ Мат­рикс­ по­оди­но­ких­ міто­
хон­д­рій­має­ни­зьку­елек­трон­ну­щіль­ність.­Кри­сти­
не­роз­вине­ні­ (рис.­4, c).­Пла­сти­дом­сфор­мова­ний­
лей­ко­пла­ста­ми,­ в­ яких­ зрід­ка­ спос­тері­гаю­ться­
дріб­ні­крох­маль­ні­зер­на­(рис.­4, d).­Ва­куо­лі­по­оди­
нокі­ й­ дріб­ні.­ Тра­п­ляю­ться­ лі­під­ні­ кра­плі.­ Ендо­
плаз­ма­тич­ний­ рети­ку­лум­ і­ дик­тіо­соми­ роз­вину­ті­
сла­бо,­що­ха­рак­тер­но­для­мери­сте­ма­тич­них­клі­тин.

На­ від­ста­ні­ 4­ мм­ від­ вер­хів­ки­ коре­ня,­ в­ цен­
траль­ній­зоні­роз­тягу,­ЗБК­скла­даю­ться­з­семи­ша­
рів­клі­тин­у­S. sagittifolia­та­вось­ми­—­у B. umbellatus.­
На­ попе­реч­них­ зрі­зах­ за­чат­ки­ ма­ють­ чіт­ку,­ дифе­
рен­ційо­вану­струк­туру,­що­свід­чить­про­за­кін­чен­
ня­ за­кла­дан­ня­ гіс­тоге­нів.­ Зов­ніш­ній­ шар­ клі­тин­
ЗБК­ —­ про­то­дер­ма,­ утво­рена­ неве­лики­ми,­ щіль­
но­ роз­ташо­вани­ми­ ізо­діа­мет­рич­ними­ клі­тина­ми.­
Під­ про­то­дер­мою­ роз­міще­на­ пе­риб­лема­ (май­бут­
ня­ кора),­ 3—4­ шари­ якої­ скла­даю­ться­ з­ від­нос­но­
вели­ких­ок­руг­лих­або­оваль­них­клі­тин.­Най­глиб­ша­
гіс­толо­гіч­на­зона­ЗБК­—­пле­рома­(май­бут­ній­цен­
траль­ний­ци­ліндр)­—­утво­рена­3—4­шара­ми­щіль­
но­ роз­ташо­ва­них­ клі­тин­ оваль­ної­ фор­ми­ (рис.­ 5).­
У­ клі­ти­нах­ різ­них­ ша­рів­ спос­тері­гаю­ться­ міто­зи.­
Збіль­шен­ня­ об’єму­ ва­куо­лей­ клі­тин­ осно­ви­ ЗБК­
свід­чить­ про­ поча­ток­ їх­ньо­го­ дифе­рен­цію­ван­
ня­ у­ спе­ціа­лізо­вані­ тка­нини­ май­бут­ньо­го­ коре­ня.­
Ха­рак­тер­ про­хо­джен­ня­ ЗБК­ че­рез­ кору­ бать­ків­
сько­го­ коре­ня­ від­різ­няв­ся­ в­ до­слі­дже­них­ ви­дів.­ У­
S. sagittifolia ріст­ ЗБК­ спри­чи­няє­ роз­хо­джен­ня­ су­
між­них­ із­ за­чат­ками­ ша­рів­ кори­ і,­ та­ким­ чи­ном,­
фор­му­ван­ня­ до­сить­ вели­ких­ по­рож­нин­ нав­коло­
ЗБК.­ У­ B. umbellatus спос­тері­гає­ться де­фор­ма­ція­
клі­тин­них­ ря­дів­ і­ част­ко­вий­ лі­зис­ ото­чую­чих­ клі­
тин,­ нав­коло­ за­чат­ка­ утво­рюю­ться­ по­рож­нини­
мен­шого­роз­міру­(рис.­5).

З’ясовано,­ що­ у­ ви­щих­ рос­лин,­ за­ ви­нят­ком­
папо­ро­тей,­іні­ціа­лями­ЗБК­у­зоні­дифе­рен­цію­ван­

Рис.­ 3.­ Площа­ клітин­ і­ ядер­ апікальної­ частини­ ЗБК­
S. sagittifolia­на­різній­відстані­від­верхівки­кореня
Fig.­3.­The­S. sagittifolia­cell­and­nucleus­area­in­the­LRP­apical­
part­at­the­different­distance­from­the­root­apex

Рис.­4.­Ультраструктура­клітин­ЗБК­S. sagittifolia­на­відстані­
2,5­ мм­ від­ верхівки­ кореня:­ a­ —­ апікальна­ частина­ ЗБК,­
що­ межує­ з­ клітинами­ ендодерми;­ b­ —­ потовщена­ стінка­
клітини­ зовнішнього­ шару­ ЗБК;­ с,­ d­ —­ фрагменти­ клітин­
апікальної­частини­ЗБК;­с­—­мітохондрії,­­d­—­пластиди­та­
ліпідні­ краплі.­ Скорочення:­ КС­ —­ клітинна­ стінка,­ М­ —­
мітохондрія,­П­—­пластида,­ЛК­—­ліпідна­крапля,­Я­—­ядро.­
Масштаб:­a­—­5­мкм;­b, c, d —­0,5­мкм

Fig.­4.­Ultrastructure­of­the­S. sagittifolia LRP­cells­at­the­
distance­of­2.5­mm­from­the­root­apex:­a­—­LRP­apical­part­
adjacent­to­endodermis­cells,­b­—­thickened­wall­of­a­cell­of­
the­LPR­outermost­layer;­c­and­d­—­cell­fragments­of­the­LPR­
apical­part;­c­—­mitochondria,­d­—­plastids­and­lipid­drops.­
Abbreviations:­КС­—­cell­wall,­М­—­mitochondrion,­П­—­
plastid,­ЛК­—­lipid­drop,­Я­—­nucleus.­Bar:­a­—­5­µm;­b, c, 
d­—­0.5­µm
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ня­го­лов­ного­коре­ня­зав­жди­є­клі­тини­пери­цик­лу­
(Lloret­and­Casero,­2002).­У­дея­ких­ви­дів­по­кри­тона­
сін­них­рос­лин­клі­тини­ендо­дер­ми­та,­зрід­ка,­кори­
(в­ Ipomoea purpurea (L.)­ Roth, Cucumis sativus L., 
Cucurbita pepo L.)­мо­жуть­та­кож­бра­ти­участь­у­фор­
му­ван­ні­ ЗБК­ або­ утво­рюва­ти­ тим­часо­ві­ їх­ по­кро­
ви,­ що­ з­ ча­сом­ злу­щую­ться­ (Mallory,­ 1970;­ Seago,­
1973;­ McCully,­ 1975;­ Дуб­ров­ський,1986;­ Charlton,­
1996;­ Demchenko­ et­ al.,­ 2001;­ Ilina­ et­ al.,­ 2012).­
Як­ пока­зали­ наші­ до­слі­джен­ня,­ у­ S. sagittifolia та 
B. umbellatus­ЗБК­фор­мую­ться­лише­з­клі­тин­пери­
цик­лу.­Отже,­отри­мані­нами­дані­не­під­твер­джу­ють­
наяв­не­ в­ ­ літе­рату­рі­ єди­не­ пові­дом­лен­ня­ (Severin,­
1932)­ про­ те,­ що­ у­ ­ S. latifolia­ клі­тини­ ендо­дер­ми­
утво­рю­ють­по­кро­ви­ЗБК.­Як­ми­вже­від­зна­чали,­в­
S. sagittifolia­та­ ­B. umbellatus­фор­му­ван­ня­груп­іні­
ці­аль­них­ клі­тин­ ЗБК­ від­бува­єть­ся­ у­ зо­вніш­ньо­му­
шарі­пле­роми­—­май­бут­ньо­му­пери­цик­лу­апі­каль­
ної­ мери­сте­ми­ ад­вен­тив­них­ коре­нів.­ Пере­кон­ли­
вим­ дока­зом­ тако­го­ поло­жен­ня­ є­ та­кож­ упер­ше­
опи­сане­ нами­ на­ ульт­ра­струк­тур­ному­ рів­ні­ по­
тов­щен­ня­ сті­нок­ пери­фе­рій­них­ клі­тин­ ЗБК,­ які­
межу­ють­ із­ ендо­дер­мою.­ Тов­ста­ клі­тин­на­ стін­ка­
без­плаз­мо­десм­вико­нує­роль­метаболічного­бар’єра­
між­ клі­тина­ми­ кори­ та­ ЗБК,­ що­ ви­клю­чає­ мож­
ли­вість­ без­посе­ред­ньої­ уча­сті­ клі­тин­ ендо­дер­ми­ у­
фор­му­ван­ні­біч­них­коре­нів­(БК).

Для­ ана­лізу­ дина­міки­ рос­ту­ ЗБК­ ми­ вимі­ряли­
роз­мір­окре­мих­за­чат­ків­на­різ­ній­від­ста­ні­від­вер­
хів­ки.­ Про­ана­лізу­вав­ши­ роз­по­діл­ за­чат­ків­ за­ роз­
міра­ми­ вздовж­ коре­ня,­ ми­ вста­нови­ли,­ що­ ріст­
ЗБК­ S. sagittifolia та­ B. umbellatus­ має­ дво­фаз­ний­
ха­рак­тер.­ На­ від­далі­ до­ 4­ мм­ (пер­ший­ етап)­ від­
бува­єть­ся­швид­кий­ріст­ЗБК­за­раху­нок­ак­тив­них­

клі­тин­них­ поді­лів,­ а­ та­кож­ фор­мує­ться­ струк­тура­
(за­кла­даю­ться­гіс­тоге­ни)­май­бут­ньо­го­БК.­На­від­
ста­ні­біль­ше­4­мм­від­вер­хів­ки­коре­ня­(дру­гий­етап)­
ріст­ЗБК­знач­но­спо­віль­нює­ться­(рис.­2).­Ви­хід­БК­
на­по­верх­ню­спос­тері­гає­ться­на­від­далі­6—8­см­від­
вер­хів­ки­бать­ків­сько­го­коре­ня.­Одер­жані­дані­ціка­
во­було­по­рів­няти­з­таки­ми­для­ЗБК,­що­за­кла­даю­
ться­ в­ мери­сте­мі­ за­род­ково­го­ коре­ня­ про­рост­ків­
гар­бузо­вих.­ На­ від­міну­ від­ до­слі­джу­ва­них­ по­віт­
ряно­вод­них­ рос­лин,­ пер­ші­ пере­клі­наль­ні­ поді­ли­
пери­цик­лу­ в­ мери­сте­мі­ за­род­ково­го­ коре­ня­ гар­
бузо­вих,­на­прик­лад­C. pepo,­від­бува­ють­ся­на­від­ста­
ні­бли­зько­1­мм­від­його­вер­хів­ки.­Сфор­мова­ні­ЗБК­
швид­ко­рос­туть­і­вихо­дять­на­по­верх­ню­коре­ня­на­
від­далі­ бли­зько­ 7­ мм­ від­ вер­хів­ки­ коре­ня­ (Гуля­ев,­
1964),­тому­мож­на­вва­жати,­що­та­кий­ріст­ЗБК­має­
лі­ній­ний­ха­рак­тер.

Отже,­ак­тив­ність­пери­цик­лу­в­мери­сте­мі­за­род­
ко­вих­ коре­нів­ Cucurbitaceae­ та­ Polygonaceae одно­
час­но­за­без­пе­чує­фор­му­ван­ня­і­ріст­ЗБК,­уна­слі­док­
чого­ БК­ вихо­дять­ на­ по­верх­ню­ на­ не­знач­ній­ від­
ста­ні­від­вер­хів­ки­го­лов­ного­коре­ня.­Гру­па­іні­ці­аль­
них­ клі­тин­ у­ пери­цик­лі­ в­ зоні­ дифе­рен­цію­ван­ня,­
на­прик­лад­ у­ Zea mays,­ де­ мери­сте­ма­ за­кін­чує­ться­
на­ рів­ні­ ­ 1,9—2,0­ мм­ від­ вер­хів­ки­ коре­ня­ (Luxová,­
1975),­стає­по­міт­ною­на­від­ста­ні­12—15­мм­від­вер­
хів­ки,­ пер­ший­ пе­рик­лі­наль­ний­ по­діл­ яких­ (утво­
рен­ня­ ЗБК)­ від­бува­єть­ся­ на­ від­далі­ 21—24­ мм­ від­
апек­су­(Casero­et­al.,­1995),­а­ви­хід­ЗБК­на­по­верх­ню­
орга­ну­ спос­тері­гає­ться­ на­ від­ста­ні­ 90—110­ мм­ від­
апек­су­(Mac­Leod­and­Thompson,­1979),­тоб­то­пери­
цикл­ пос­лі­дов­но­ реа­лі­зує­ свою­ рос­тову­ функ­цію,­
пі­сля­чого­—­функ­цію­фор­му­ван­ня­ЗБК.­Тому­БК­
вихо­дять­на­по­верх­ню­на­знач­ній­від­далі­від­вер­хів­

Рис.­5.­Поперечні­(а, с)­та­поздовжні­(b, d)­зрізи­
зрілих­ ЗБК­ на­ відстані­ 4—8­ мм­ від­ верхівки­
кореня­ S. sagittifolia­ (a, b)­ і B. umbellatus (c, d).­
Масштаб­—­50­мкм

Fig.­5.­Transversal­(a, c)­and­longitudinal­(b, d)­
sections­of­mature­LRP­at­the­distance­of­4—8­mm­
from­the­S. sagittifolia­(a, b)­and B. umbellatus (c, d)­
root­apices.­Bar­—­50­µm
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ки­бать­ків­сько­го­коре­ня.­Та­ким­чи­ном,­ріст­ЗБК­у­
Z. mays­за­раху­нок­збіль­шен­ня­об’єму­та­кіль­ко­сті­
до­мо­мен­ту­його­вихо­ду­на­по­верх­ню,­як­і­в­C. рepo,­
має­ лі­ній­ний­ ха­рак­тер­ (Mac­ Leod­ and­ Thompson,­
1979).­ Зага­лом­ утво­рен­ня­ біч­них­ коре­нів­ є­ реа­
ліза­цією­про­гра­мова­ної­функ­ції­мери­сте­ма­тич­них­
іні­ціа­лів­пери­цик­лу,­які­або­одно­час­но­(утво­рен­ня­
ЗБК­ у­ мери­сте­мі),­ або­ пос­лі­дов­но­ (фор­му­ван­ня­ в­
зоні­ дифе­рен­цію­ван­ня)­ реа­лізу­ють­ рос­тову­ функ­
цію,­ пов’язану­ з­ по­дов­жен­ням­ коре­ня,­ та­ функ­
цію­ фор­му­ван­ня­ архі­тек­тури­ коре­не­вої­ сис­теми.­
В­до­слі­дже­них­по­віт­ряно­вод­них­рос­лин­ іні­ціа­ція­
та­утво­рен­ня­­ЗБК­у­мери­сте­мі­бать­ків­сько­го­коре­
ня­ здій­сню­єть­ся­ по­діб­но­ та­ким­ у­ Cucurbitaceae­ та­
Polygonaceae,­ але­ від­різ­няє­ться­ наяв­ні­стю­ ла­тент­
ного­пе­ріо­ду­рос­ту.­Ос­тан­нє,­до­пев­ної­міри,­нага­
дує­ пос­лі­дов­ність­ ста­дій­ утво­рен­ня­ ЗБК­ у­ пері­од­
піз­ньо­го­ ем­бріо­гене­зу­ в­ на­сін­ні.­ Для­ опи­су­ цьо­го­
яви­ща­за­про­поно­вано­тер­мін­«ла­тент­на­за­род­кова­
коре­нева­ сис­тема»­ (Дуб­ров­ский,­ 1987),­ під­ яким­
ав­тор­розу­міє­су­куп­ність­усіх­ЗБК,­що­фор­мую­ться­
у­ за­род­ково­му­ коре­ні­ в­ на­сін­ні. Утво­рен­ня­ ЗБК­ у­
за­род­ково­му­коре­ні­в­на­сін­ні­під­час­піз­ньо­го­ем­
бріо­гене­зу­ ха­рак­тер­не­ та­кож­ для­ Cucumis sativus­
(Гуля­ев,­ 1964;­ Ilina­ et­ al.,­ 2012).­ ­ Але­ ви­хід­ БК­ на­
по­верх­ню­в­по­віт­ряно­вод­них­рос­лин­здій­сню­єть­
ся­на­знач­но­біль­шій­від­ста­ні­від­вер­хів­ки­коре­ня­
по­діб­но­до­та­кої,­коли­БК­фор­мую­ться­в­зоні­дифе­
рен­цію­ван­ня­бать­ків­сько­го­коре­ня.

Вва­жає­ться,­ що­ від­стань,­ на­ якій­ утво­рюю­ться­
ЗБК,­ кіль­кість­ їх­ і­ час­тота­ за­кла­дан­ня­ є­ ви­дос­
пеци­фіч­ними,­тоб­то­ці­по­каз­ники­де­тер­міну­ють­ся­
на­ гене­тич­ному­рів­ні,­ а­посе­ред­ни­ком­у­про­це­сах­
іні­ціа­ції­та­по­даль­шого­рос­ту­ЗБК­ви­сту­пає­аук­син­
(De­Smet,­2007,­2012;­Laplaze­et­al.,­2007;­Ivanchenko­
et­al.,­2008;­Negi­et­al.,2008,­2010;­Péret­et­al.,­2009;­
Overoorde,­2010).­Ви­зна­єть­ся­та­кож,­що­про­цес­іні­
ціа­ції­ЗБК­кон­тро­лює­ться­апі­каль­ною­мери­сте­мою­
коре­ня­та­ інгі­бує­ться­фак­то­ром­апі­каль­ного­домі­
ну­ван­ня­(McCully,­1975),­роль­яко­го­може­віді­гра­
вати­ цито­кі­нін­ (Mac­ Isaac­ et­ al.,­ 1989;­ Van­ Staden­
and­ Ntigane,­ 1996).­ Роль­ ендо­ген­ного­ аук­сину­
пока­зана­як­на­рів­ні­його­нако­пи­чен­ня­в­іні­ці­аль­
них­клі­ти­нах­ЗБК,­так­і­при­до­слі­джен­ні­му­тан­тів­із­
під­вище­ним­ рів­нем­ аук­сину­ (sur1),­ пору­шен­нями­
ката­бо­ліз­му­ аук­сину­ (alf1)­ та­ не­ чут­ли­вих­ до­ аук­
сину­ (axr,­ alf1)­ (Celenza­ et­ al.,­ 1995;­ Scheres­ et­ al.,­
1996;­ Malamy­ and­ Benfey,1997).­ Об­роб­лен­ня­ коре­
нів­ екзо­ген­ними­ аук­сина­ми­ та­кож­ інду­кує­ ЗБК­
(Malamy­ and­ Benfey,1997;­ Casimiro­ 2001;­ De­ Smet­

2007).­ Сто­сов­но­ гор­мо­наль­ної­ регу­ля­ції­ про­це­
сів­ іні­ціа­ції­ та­ рос­ту­ ЗБК­ у­ апі­каль­ній­ мери­сте­мі­
коре­нів­ у­ літе­рату­рі­ є­ лише­ окре­мі­ пові­дом­лен­ня.­
Так,­ об­роб­ка­ екзо­ген­ним­ аук­си­ном­ три­добо­вих­
про­рост­ків­Cucurbita pepo та­про­рост­ків Ceratopteris 
richardii­ Brongn. in vitro­ не­ впли­вала­ на­ іні­ціа­цію­
ЗБК­(Hou­et­al.,­2004;­,­Ilina­et­al.,­2012).­Тому­по­
даль­ші­до­слі­джен­ня­саме­ролі­ендо­ген­ного­аук­сину­
в­ ін­дук­ції­ ЗБК­ у­ мери­сте­мі­ ад­вен­тив­них­ коре­нів­
по­віт­ряно­вод­них­ рос­лин­ ви­кли­ка­ють­ без­сум­нів­
ний­ інте­рес,­ ос­кіль­ки­ зав­дяки­ наяв­но­сті­ пе­ріо­ду­
спо­віль­нено­го­рос­ту­ЗБК­ло­гіч­но­кон­ста­тува­ти­дію­
цьо­го­гор­мону­в­утво­рен­ні­та­на­по­чат­ко­вих­ета­пах­
рос­ту­ЗБК.

Фі­зич­ні­та­хі­міч­ні­фак­тори­сере­дови­ща,­на­прик­
лад­тем­пера­тура,­меха­ніч­ний­імпе­данс,­світ­ло,­ніт­
рати,­ важ­кі­ мета­ли,­ ­ мо­жуть­ сут­тєво­ впли­вати­ на­
роз­ви­ток­ біч­них­ коре­нів.­ Біль­шість­ цих­ фак­то­рів,­
як­ при­пус­кає­ться,­ опо­се­ред­кова­но­ впли­ва­ють­ на­
мета­бо­лізм­ці­ліс­ного­орга­ніз­му­(Lloret­and­Casero,­
2002).­ ­ Рос­лини,­ для­ яких­ ха­рак­тер­не­ фор­му­ван­
ня­ ЗБК­ у­ мери­сте­мі,­ від­різ­няю­ться­ за­ сво­єю­ еко­
логі­єю:­ Cucurbita pepo, Cucumis. sativus і Fagopyrum 
esculentum­ Moench.­ є­ сухо­діль­ними,­ а­ E. crassipes,­
P. stratiotes,­ B. umbellatus,­ S. erectum,­ S. sagittifolia,­
Typha glauca Godr. і­Pontederia cordata L.­—­вод­ними­
та­по­віт­ряно­вод­ними­рос­лина­ми,­коре­ні­яких­зна­
хо­дять­ся­у­воді­або­в­ґрун­ті­під­во­дою.­При­пус­кає­
ться,­що­утво­рен­ня­ЗБК­у­апі­каль­ній­мери­сте­мі­ад­
вен­тив­них­коре­нів­по­віт­ряно­вод­них­рос­лин­може­
бути­пов’язане­з­особ­ливо­стя­ми­зро­стан­ня­цієї­гру­
пи­рос­лин.­Без­у­мов­но,­що­ріст­коре­нів­у­вод­ному­
сере­дови­щі­ пот­ре­бує­ низ­ки­ сут­тє­вих­ адап­тив­них­
струк­тур­но­функ­ціо­наль­них­пере­тво­рень,­що­обу­
мов­лені,­ на­сам­пе­ред,­ дією­ фак­тора­ гі­пок­сії/анок­
сії.­Отже,­ріст­ЗБК­у­цієї­еко­ло­гіч­ної­гру­пи­рос­лин­
може­обме­жува­тися­пря­мо­чи­опо­се­ред­кова­но­че­
рез­ ендо­ген­ні­ сиг­нали­ (гор­мо­наль­ні­ чи­ тро­фіч­ні)­
гі­пок­сією­ і­ коре­люва­ти­ з­ утво­рен­ням­ по­віт­ря­них­
по­рож­нин­у­коре­ні,­тоб­то­ае­рен­хіми.

Ви снов ки

Фор­му­ван­ня­ЗБК­у­B. umbellatus­ і­S. sagittifolia­від­
бува­єть­ся­ в­ апі­каль­ній­ мери­сте­мі­ ад­вен­тив­них­
коре­нів­із­клі­тин­май­бут­ньо­го­пери­цик­лу.­Впер­ше­
на­ ульт­ра­струк­тур­ному­ рів­ні­ дове­дено,­ що­ ендо­
дер­ма­ не­ бере­ без­посе­ред­ньої­ уча­сті­ в­ утво­рен­ні­
ЗБК­у­до­слі­дже­них­ви­дів.­

Ріст­ ЗБК­ ад­вен­тив­них­ коре­нів має­ дво­фаз­ний­
ха­рак­тер:­1)­швид­ке­фор­му­ван­ня­струк­тури­ЗБК­ і­
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2)­на­ступ­ний­по­віль­ний­ріст­ЗБК­до­по­верх­ні­бать­
ків­сько­го­коре­ня.­Та­кий­ха­рак­тер­утво­рен­ня­БК­є­
спе­ци­фіч­ним­ для­ до­слі­дже­них­ по­віт­ряно­вод­них­
рос­лин,­ що,­ як­ при­пус­кає­ться,­ зу­мов­лено­ їх­ньою­
еко­логі­єю.
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АНАТОМИЧЕСКИЕ­ И­ УЛЬТРАСТРУКТУРНЫЕ­ ОСО­
БЕН­НОСТИ­ ФОРМИРОВАНИЯ­ БОКОВЫХ­ КОРНЕЙ­
У­ НЕКОТОРЫХ­ ВИДОВ­ ВОЗДУШНО­ВОДНЫХ­
РАСТЕНИЙ

Исследования­ образования­ боковых­ корней­ у­ Butomus 
umbellatus L.­и Sagittaria sagittifolia L.­показали,­что­зачатки­
боковых­корней­(ЗБК)­формируются­из­клеток­перицикла.­
Процесс­ инициации­ ЗБК­ происходит­ в­ апикальной­
меристеме.­ Первым­ видимым­ событием­ является­ увели­
чение­ размеров­ группы­ инициальных­ клеток­ перицикла.­
Рост­ ЗБК­ имеет­ двухфазный­ характер.­ В­ первой­ фазе­
происходят­активные­клеточные­деления­и­формирование­
будущих­ тканей­ БК.­ Во­ второй­ —­ рост­ ЗБК­ значительно­
замедляется.­ Выход­ ЗБК­ на­ поверхность­ наблюдался­ на­
расстоянии­6—8­см­от­верхушки­корня.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Butomus­ umbellatus,­ Sagittaria­
sagittifolia,­ адвентивные корни, зачатки боковых корней, 
перицикл.

I.V. Zhupanov, V.A. Brykov
M.G.­ Kholodny­ Institute­ of­ Botany,­ National­ Academy­ of­
Sciences­of­Ukraine,­Kyiv

ANATOMICAL­AND­ULTRASCULPTURAL­FEATURES­OF­
LATERAL­ ROOT­ FORMATION­ IN­ SOME­ AMPHIBIOUS­
PLANTS

The­ study­ of­ the­ lateral­ root­ formation­ in­ adventitious­ roots­ in­
Butomus umbellatus­L. and Sagittaria sagittifolia­L.­demonstrated­
that­ lateral­ root­ primordia­ (LRP)­ form­ from­ perіcycle­ cells.­
The­ LRP­ initiation­ took­ place­ in­ the­ apical­ meristem.­ The­
first­ morphological­ event­ related­ to­ the­ LRP­ initiation­ is­ the­
enlargement­ of­ initial­ pericycle­ cells.­ The­ LRP­ growth­ has­ a­
biphasic­ pattern.­ At­ the­ first­ phase,­ an­ active­ cell­ divisions­ and­
formation­ of­ future­ tissues­ of­ LR­ are­ observed.­ At­ the­ second­
phase,­ the­LRP­growth­slows­considerably.­Mature­LRPs­reach­
the­parental­root­surface­at­the­distance­of­6—8­cm­from­apex.

K e y  w o r d s: Butomus­ umbellatus,­ Sagittaria­ sagittifolia,­
adventitious roots, lateral root primordia, pericycle.

Barseghyan G.S., Wasser S.P. Operculate Discomycetes (Pezizales, Ascomycetes) of Israel /­ Biodiversity­ of­
Cyanoprocaryotes,­Algae­and­Fungi­of­Israel.­Operculate­Discomycetes­(Pezizales,­Ascomycota)­of­Israel­[Eds.­
Volz­P.A.,­Nevo­E.]­—­Liechtenstein:­Ruggell,­A­R.G.­Gantner­Verlag­K.­G.,­Koeltz­Sci.­Books,­2013.­—­240­р.­

This­book­is­devoted­to­the­biodiversity­of­Operculate­Discomycetes­(Pezizales,­Ascomycota)­of­Israel.­A­total­of­
121­species­belonging­to­9­families,­40­genera­from­which­two­genera­with­uncertain­family­positions­(insertae­sedis)­
are­outlined;­10­species­and­one­genus­(Pseudoplectania)­are­newly­recorded­taxa­for­Israel.­This­book­is­divided­
into­two­main­parts:­(a)­a­general part­providing­data­regarding­materials­and­methods,­phylogeny­and­taxonomy­
of­Operculate­Discomycetes­with­special­attention­to­the­genus­Morchella,­together­with­a­chapter­devoted­to­the­
studies­ of­ cultural­ morphology­ and­ molecular­ phylogeny­ of­ Morchella;­ and­ (b)­ a­ special part (taxonomic­ part)­
providing­information­regarding­detailed­macro­­and­micromorphological­descriptions,­ecology,­distribution­and­
habitat­in­Israel,­general­distribution,­notes­and­discussions.­In­addition,­plates­with­illustrations­of­some­species­
are­also­provided.

Книга­ присвячена­ результатам­ вивчення­ біорізноманіття­ оперкулятних­ дискоміцетів (Pezizales, 
Ascomycota)­Ізраїлю.­Встановлено,­що­ця­група­дискоміцетів налічує­121­вид,­40­родів­із­дев’яти­родин,­­
серед­ яких­ два­ види­ невизначеної­ систематичної­ належності,­ а­ 10­ видів­ і­ один­ рід­ є­ новими­ для­
мікобіоти­ Ізраїлю.­ Книга­ складається­ з­ двох­ основних­ частин:­ загальної,­ де­ представлені­ дані­ щодо­
методики­та­об’єктів­дослідження,­питань­філогенії­й­таксономії­оперкулятних­дискоміцетів.­Особлива­
увага­ звертається­ на­ рід­ Morchella.­ Дослідженню­ морфології­ його­ представників­ в­ умовах­ культури­ та­
молекулярної­філогенії­присвячена­окрема­глава.­Спеціальна­(таксономічна)­частина­містить­інформацію­
щодо­макро­­та­мікроморфологічних­особливостей,­екології,­поширення­й­оселищ­досліджуваних­об’єктів­
у­Ізраїлі,­а­також­примітки­та­обговорення.­У­додатку­вміщено­таблиці­з­ілюстраціями­окремих­видів.
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