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Èññëåäîâàíà àíàòîìèÿ, îðèåíòàöèÿ öèòîñêåëåòà è 
òîëùèíà êëåòî÷íûõ ñòåíîê ðîñòîâûõ çîí êîðíåé,
îáðàçîâàííûõ de novo in vitro â óñëîâèÿõ êëèíîñòà-
òèðîâàíèÿ (ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè). Àíà-
òîìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîðíåé, îáðàçîâàííûõ de novo 
èç êëåòîê êàìáèÿ ÷åðåøêà ëèñòîâûõ ýêñïëàíòîâ, ïî-
äîáíà ñòðóêòóðå ýìáðèîíàëüíûõ êîðíåé. Äèôôåðåí-
öèðîâêà êëåòîê êîðíåé in vitro ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè 
â îñíîâíûõ ÷åðòàõ íå îòëè÷àåòñÿ îò êîíòðîëÿ. Èç-
ìåíåíèÿ îðèåíòàöèè òóáóëèíîâîãî öèòîñêåëåòà â óñ-
ëîâèÿõ êëèíîñòàòèðîâàíèÿ âûÿâëåíû â ýïèäåðìå äèñ-
òàëüíîé çîíû ðàñòÿæåíèÿ, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî
ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ôèçèîëîãè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè êëå-
òîê ýòîé çîíû. Óñòàíîâëåíà òåíäåíöèÿ ê óòîí÷åíèþ 
êëåòî÷íûõ ñòåíîê êîðíåé in vitro â óñëîâèÿõ ìîäåëè-
ðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Arabidopsis thaliana, êîðíè in vitro, 
öèòîñêåëåò, êëåòî÷íûå ñòåíêè, êëèíîñòàòèðîâàíèå.

Ââåäåíèå. Öèòîñêåëåò ðàñòåíèé – ñåòü ôèëà-
ìåíòíûõ áåëêîâ, ñîñòîÿùàÿ èç òóáóëèíîâûõ 
ìèêðîòðóáî÷åê, àêòèíîâûõ ìèêðîôèëàìåíòîâ 
è àññîöèèðîâàííûõ ñ íåé áåëêîâ [1]. Ýëå-
ìåíòû öèòîñêåëåòà ó÷àñòâóþò â ïðîöåññàõ êëå-
òî÷íîãî äåëåíèÿ, ýíäî- è ýêçîöèòîçà, âåçèêó-
ëÿðíîì òðàíñïîðòå [2, 3]. Ïðîöåññû ñáîðêè
ìèêðîôèëàìåíòîâ è ìèêðîòðóáî÷åê, à òàêæå
èõ îðèåíòàöèÿ â ðàçëè÷íûõ òèïàõ êëåòîê â
òîé èëè èíîé ñòåïåíè ÿâëÿþòñÿ ãðàâè÷óâñòâè-
òåëüíûìè [4–7]. Â ñâÿçè ñ ýòèì âîçíèêàåò 
âîïðîñ, êàê èçìåíåíèÿ âåëè÷èíû ãðàâèòàöèè 
èëè åå îòñóòñòâèå ìîãóò âëèÿòü íà ðîñò è äèô-
ôåðåíöèðîâêó êëåòîê. Îòâåò íà ýòîò âîïðîñ 
èìååò íåïîñðåäñòâåííîå çíà÷åíèå äëÿ ðàçðà-
áîòêè òåõíîëîãèé âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé â 
äëèòåëüíûõ êîñìè÷åñêèõ ïîëåòàõ, òàê êàê ðàñ-
òåíèÿ ÿâëÿþòñÿ íåîòúåìëåìûì êîìïîíåíòîì 
áèîðåãåíåðàòèâíûõ ñèñòåì æèçíåîáåñïå÷åíèÿ 
êîñìîíàâòîâ [8, 9]. Èìåþùèåñÿ ëèòåðàòóðíûå 
äàííûå ïî ãðàâè÷óâñòâèòåëüíîñòè ðàñòèòåëüíî-

ãî öèòîñêåëåòà ïîëó÷åíû â êîñìè÷åñêèõ è ìî-
äåëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ íà ïðîðîñòêàõ in vivo,
ãäå îáúåêòàìè èññëåäîâàíèé ñëóæèëè êëåòêè
ýìáðèîíàëüíûõ êîðíåé. Ïîýòîìó ìû èññëåäî-
âàëè îðãàíèçàöèþ öèòîñêåëåòà â êëåòêàõ ðàç-
ëè÷íûõ ðîñòîâûõ çîí êîðíåé, ïîëó÷åííûõ in vitro
â óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè 
(êëèíîñòàòèðîâàíèÿ). Ïðåèìóùåñòâî ïîäîáíûõ
ýêñïåðèìåíòîâ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî êëèíî-
ñòàòèðîâàíèå äåéñòâóåò ñ ìîìåíòà ïåðâûõ äåëå-
íèé êëåòîê ýêñïëàíòà äî ïîëíîãî ôîðìèðîâà-
íèÿ îðãàíà in vitro, ÷òî ïîçâîëÿåò óñòàíîâèòü 
ñòåïåíü âëèÿíèÿ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâè-
òàöèè íà îðãàíèçàöèþ êëåòîê â ïîëíîé ìåðå.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû. Â èññëåäîâàíèÿõ áûëè
èñïîëüçîâàíû ðàñòåíèÿ Arabidopsis thaliana äè-
êîãî òèïà (Columbia) è òðàíñãåííûå, òðàíñ-
ôîðìèðîâàííûå êîíñòðóêöèÿìè GFP-FABD2 
è GFP-MAP4. Ðàñòåíèÿ A. thaliana GFP-FABD2 
êîíñòèòóòèâíî ýêñïðåññèðóþò GFP, ñëèòûé ñî
âòîðûì (Ñ-êîíöåâûì) àêòèíñâÿçûâàþùèì äî-
ìåíîì ôèìáðèíà 1, ÷òî îáåñïå÷èâàåò âèçóàëè-
çàöèþ àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà in vivo [7, 10]. 
A. thaliana GFP-MAP4 ýêñïðåññèðóåò õèìåðíûé 
ãåí GFP, ñëèòûé ñ îäíèì èç ãåíîâ áåëêà, êî-
òîðûé àññîöèèðîâàí ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè, ÷òî 
òàêæå ñïîñîáñòâóåò ïðèæèçíåííî âûÿâèòü ýëå-
ìåíòû òóáóëèíîâîãî öèòîñêåëåòà [11, 12]. Äëÿ 
ïîëó÷åíèÿ ñòåðèëüíûõ ðàñòåíèé ïîâåðõíîñòü 
ñåìÿí ïîñëåäîâàòåëüíî îáðàáàòûâàëè ðàñòâî-
ðàìè 70%-íîãî ñïèðòà (45 ñ) è 5%-íîãî ãèïî-
õëîðèòà íàòðèÿ (7 ìèí), òðèæäû ïðîìûâàëè 
ñòåðèëüíîé äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé è ïîìå-
ùàëè íà àãàðèçîâàííóþ ïèòàòåëüíóþ ñðåäó Ìó-
ðàñèãå è Ñêóãà (ÌÑ), íå ñîäåðæàùóþ ðåãóëÿ-
òîðîâ ðîñòà. Êóëüòèâèðîâàíèå ïðîâîäèëè ïðè 
òåìïåðàòóðå 22–24 °Ñ, ôîòîïåðèîäå 16 ÷/8 ÷ 
(ñâåò/òåìíîòà) è îñâåùåííîñòè 93 ìêìîëü�ì–2�ñ–1

íà ïðîòÿæåíèè 21 ñóò. Äëÿ èíäóêöèè ðèçîãåíå-
çà îò ðîçåòî÷íûõ ëèñòüåâ 22-ñóòî÷íûõ ðàñòåíèé 
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Îðèåíòàöèèÿ öèòîñêåëåòà â êëåòêàõ ýïèäåðìû êîðíåé, îáðàçîâàííûõ de novo 

ñÿ áàçàëüíûé ñåãìåíò âìåñòå ñ ÷åðåøêîì ïå-
ðåíîñèëè â ñòåêëÿííûå ÷àøêè Ïåòðè íà ìîäè-
ôèöèðîâàííóþ ñðåäó ÌÑ, ñîäåðæàùóþ 1/10 
÷àñòü ìèíåðàëüíûõ ñîëåé, áåç âèòàìèíîâ è 
ãîðìîíîâ [13]. Â ìåòàëëè÷åñêèå êîíòåéíåðû
öèëèíäðè÷åñêîé ôîðìû (d = 10, l = 10) ïî-
ìåùàëè îäíó ÷àøêó Ïåòðè ñ ýêñïëàíòàìè. Ñïî-
ñîá ðàçìåùåíèÿ ÷àøåê ïîêàçàí íà ðèñ. 1. ×àñòü
êîíòåéíåðîâ óñòàíàâëèâàëè ãîðèçîíòàëüíî (êîí-
òðîëü), äðóãèå çàêðåïëÿëè íà ìåäëåíîì ãîðè-
çîíòàëüíîì êëèíîñòàòå (2 îá./ìèí). Êóëüòè-
âèðîâàíèå îñóùåñòâëÿëè ïðè òåìïåðàòóðå 22–
24 °C, îñâåùåííîñòè 7,4–9,3 ìêìîëü�ì–2�ñ–1, 
ñâåòîïåðèîäå 16 ÷/8 ÷ (ñâåò/òåìíîòà). 

Äëÿ âèçóàëèçàöèè ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà 
êîðíè, ïîëó÷åííûå de novo íà ëèñòîâûõ ýêñ-
ïëàíòàõ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé, ïîìåùàëè â 
êàïëþ âîäû íà ïðåäìåòíîå ñòåêëî è íàêðûâàëè 
ïîêðîâíûì ñòåêëîì. Â êà÷åñòâå ñïåéñåðîâ äëÿ 
óìåíüøåíèÿ ìåõàíè÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿ íà ìà-
òåðèàë èñïîëüçîâàëè ïàðàôèëì. Ïðåïàðàòû èñ-
ñëåäîâàëè ñ ïîìîùüþ ëàçåðíîãî ñêàíèðóþùåãî
êîíôîêàëüíîãî ìèêðîñêîïà LSM 5 Pascal («Carl 
Zeiss», Ãåðìàíèÿ), îñíàùåííîãî àðãîíîâûì ëà-
çåðîì (âîçáóæäåíèå 488 íì/ýìèññèÿ 505–530 íì)
è îáúåêòèâàìè Plan Neofluar. 

Îò êîðíåé, îáðàçîâàííûõ de novo íà ëèñ-
òîâûõ ýêñïëàíòàõ äèêîãî òèïà, îòðåçàëè àïåê-
ñû äëèíîé 0,5 ñì, ôèêñèðîâàëè â ðàñòâîðå 
2,5%-íîãî ãëþòàðîâîãî àëüäåãèäà íà 0,1 Ì 
êàêîäèëàòíîì áóôåðå (ðÍ 7,2). Ïîñòôèêñàöèþ 
îñóùåñòâëÿëè 1 % ÎsO4 íà òîì æå áóôåðå. Ìà-
òåðèàë îáåçâîæèâàëè â ñïèðòàõ âîñõîäÿùåé 
êîíöåíòðàöèè è àöåòîíå, çàëèâàëè â ñìåñü 
ýïîêñèäíûõ ñìîë ýïîí – àðàëäèò [14]. Cðå-
çû òîëùèíîé 50–60 íì èçãîòàâëèâàëè íà 
óëüòðàìèêðîòîìå MT-XL (RMR Instruments, 
ÑØÀ), ïîìåùàëè íà áëåíäû ñ ïîäëîæêîé èç 
ôîðìâàðà, êîíòðàñòèðîâàëè óðàíèëàöåòàòîì è
öèòðàòîì ñâèíöà, èññëåäîâàëè ïðè ïîìîùè 
ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà JEM 1230 («Jeol», 
ßïîíèÿ). Ïîëó÷åííûå íåãàòèâû ñêàíèðîâàëè, 
èñïîëüçóÿ ñêàíåð HP Scanjet 5470c è ïðîãðàì-
ìíîå îáåñïå÷åíèå HP Precisionscan Pro 3.1. Íà 
öèôðîâûõ èçîáðàæåíèÿõ, â ÏÎ UTHSCSA 
ImageTool v. 3.00, èçìåðÿëè òîëùèíó êëåòî÷-
íûõ ñòåíîê. Äàííûå îáðàáàòûâàëè ñòàòèñòè-
÷åñêè ïðè ïîìîùè ÏÎ Statistica 7.0.: âûáîðêè 
ïðîâåðÿëè íà íîðìàëüíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ, ïðè-
ìåíÿÿ êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà–Ñìèðíîâà è Ëè-

ëèåôîðñà. Äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñ-
òîâåðíûõ ðàçëè÷èé èñïîëüçîâàëè t-êðèòåðèé 
(äëÿ íåñâÿçàííûõ âûáîðîê ñ íîðìàëüíûì ðàñ-
ïðåäåëåíèåì) èëè Ìàííà-Óèòíè (äëÿ âûáîðî÷-
íûõ ñîâîêóïíîñòåé, îòëè÷íûõ îò íîðìàëüíîãî 
ðàñïðåäåëåíèÿ) [15].

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Àíàòîìè÷åñêîå còðîåíèå êîðíeé, îáðàçîâàííûx 
de novo íà ëèñòîâûõ ýêñïëàíòàõ äèêîãî òèïà. 
Èññëåäîâàíèÿ ïðîöåññà ðèçîãåíåçà in vitro
ïîêàçàëè, ÷òî êîðíè îáðàçóþòñÿ â òêàíÿõ ëèñ-
òîâûõ ýêñïëàíòîâ èç êëåòîê êàìáèÿ ïðîâîäÿ-
ùèõ ïó÷êîâ ÷åðåøêà [16]. Êîðíè, îáðàçîâàí-
íûå de novo, àíàòîìè÷åñêè íå îòëè÷àëèñü îò
ýìáðèîíàëüíûõ êîðíåé è ñîñòîÿëè èç êîðíå-
âîãî ÷åõëèêà è ðîñòîâûõ çîí ñîáñòâåííî êîð-
íÿ: ìåðèñòåìû, äèñòàëüíîé è öåíòðàëüíîé çîí
ðàñòÿæåíèÿ (ÄÇÐ è ÖÇÐ), çîíû äèôôåðåí-
öèàöèè (ðèñ. 2, à). Â êîíòðîëå äëèíà àïè-
êàëüíîé ìåðèñòåìû êîðíåé in vitro ñîñòàâëÿ-
ëà 223,4 ± 10,87 ìêì. Äèñòàëüíàÿ çîíà ðàñ-
òÿæåíèÿ ïî òåðìèíîëîãèè Ishikawa et al. [17], 
«ïåðåõîäíàÿ çîíà» èëè «ïîñòìèòîòè÷åñêàÿ çî-
íà èçîäèàìåòðè÷åñêîãî ðîñòà» [18], êëåòêè êî-
òîðîé ìåäëåííî ðàñòÿãèâàþòñÿ çà ñ÷åò öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîé ýêñïàíñèè, ëîêàëèçîâàíà 
ìåæäó àïèêàëüíîé ìåðèñòåìîé è öåíòðàëüíîé 
çîíîé ðàñòÿæåíèÿ, äëèíà ýòîé çîíû ñîñòàâëÿëà 
95,51 ± 6,06 ìêì. ÖÇÐ, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåð-
íî áûñòðîå ðàñòÿæåíèå êëåòîê çà ñ÷åò ðîñòà 
öåíòðàëüíîé âàêóîëè, íà÷èíàëàñü íà ðàññòîÿ-

Ðèñ. 1. Ñõåìà ðàçìåùåíèÿ ÷àøêè Ïåòðè ñ ýêñïëàí-
òàìè â ìåòàëëè÷åñêîì êîíòåéíåðå: à – ïåíîïîëè-
óðåòàí, á – ñëîé ÷åðíîãî êàðòîíà, â – ÷àøêà Ïåòðè, 
ã – ïàðàôèëì
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íèè 318,91 ± 13,3 ìêì îò àïèêàëüíîé ìåðèñòå-
ìû êîðíÿ. 

Ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè àíàòîìè÷åñêîå ñòðî-
åíèå êîðíåé, îáðàçîâàííûõ de novo íà ëèñòî-
âûõ ýêñïëàíòàõ äèêîãî òèïà (ðèñ. 2, á), íå èç-
ìåíÿëîñü ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì, èõ äëèíà 
ñòàòèñòè÷åñêè íå îòëè÷àëàñü (n = 15; p > 0,05) è 
ñîñòàâëÿëà äëÿ ìåðèñòåìû 237,07 ± 10,98 ìêì,
äëÿ ÄÇÐ – 94,37 ± 5,95 ìêì, äëÿ ÖÇÐ íà÷èíà-
ëàñü íà ðàññòîÿíèè 331,44 ± 13,47 ìêì îò 
àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû êîðíÿ.

Âèçóàëèçàöèÿ öèòîñêåëåòà â êîðíÿõ òðàíñ-
ãåííûõ ðàñòåíèé, îáðàçîâàííûõ de novo. Â êîð-
íåâûõ àïåêñàõ òðàíñãåííîé ëèíèè A. thali-
ana GFP-FABD2 êîðòèêàëüíûå è ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêèå àêòèíîâûå ìèêðîôèëàìåíòû âûÿâ-
ëÿëèñü â êëåòêàõ ïðîòîäåðìû çîíû ìåðèñòåìû 
è ýïèäåðìû ïîñëåäóþùèõ ðîñòîâûõ çîí â 
êîíòðîëå è ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè (ðèñ. 3). Â 
êîíòðîëå êîðòèêàëüíûå ìèêðîôèëàìåíòû ðàñ-
ïîëàãàëèñü ïåðïåíäèêóëÿðíî è êîñî îòíîñè-
òåëüíî ïðîäîëüíîé îñè êîðíÿ. Ýíäîïëàçìàòè-

÷åñêèå ìèêðîôèëàìåíòû îêðóæàëè ÿäðî è ðàñ-
õîäèëèñü îò íåãî ðàäèàëüíî ê öèòîïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíå. Â êëåòêàõ ÄÇÐ îðèåíòà-
öèÿ êîðòèêàëüíûõ è ýíäîïëàçìàòè÷åñêèõ ìèê-
ðîôèëàìåíòîâ áûëà òàêîé æå, êàê â ìåðèñòåìå. 
Â êëåòêàõ ÖÇÐ êîðòèêàëüíûå ìèêðîôèëàìåíòû 
èìåëè ïðîäîëüíóþ îðèåíòàöèþ. Ýíäîïëàçìà-
òè÷åñêèå ìèêðîôèëàìåíòû ðàñïîëàãàëèñü â 
öèòîçîëå ìåæäó âàêóîëÿìè. 

Ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè â êëåòêàõ ïðîòî-
äåðìû, ÄÇÐ è ÖÇÐ îðèåíòàöèÿ ìèêðîôèëà-
ìåíòîâ áûëà òàêîé æå, êàê â êîíòðîëå (ðèñ. 
3, ã–å). 

Âïåðâûå ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå îá îðè-
åíòàöèè àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòà â ðîñòîâûõ 
çîíàõ êîðíåé, îáðàçîâàííûõ in vitro, äåìîí-
ñòðèðóþò åå ñõîäñòâî ñ îðèåíòàöèåé ýìáðèî-
íàëüíûõ êîðíåé â êîíòðîëå è ïðè êëèíîñòà-
òèðîâàíèè. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ýïèäåðìàëüíûõ 
êëåòêàõ ýìáðèîíàëüíûõ êîðíåé Zea mays L. 
àêòèíîâûå ìèêðîôèëàìåíòû ïðåäñòàâëåíû â 
âèäå òÿæåé äâóõ òèïîâ – ýíäîïëàçìàòè÷åñêèõ 
è êîðòèêàëüíûõ, íå èìåþùèõ îïðåäåëåííîé 
îðèåíòàöèè. Â çîíå ðàñòÿæåíèÿ êîðòèêàëüíûå 
ìèêðîôèëàìåíòû ðàñïîëàãàþòñÿ áîëåå èëè ìå-
íåå ïàðàëëåëüíî ïî îòíîøåíèþ ê ïðîäîëüíîé 
îñè êîðíÿ [19], ÷òî òàêæå ïðîäåìîíñòðèðîâà-
íî íà ýìáðèîíàëüíûõ êîðíÿõ A. thaliana GFP-
FABD2 [7]. Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ 
îá óâåëè÷åíèè êîðòèêàëüíûõ ìèêðîôèëàìåí-
òîâ ïîä âëèÿíèåì êëèíîñòàòèðîâàíèÿ, ÷òî, ïî 
ìíåíèþ àâòîðîâ, ìîæåò ïðîèñõîäèòü âñëåäñò-
âèå òðàíñôîðìàöèè G-àêòèíà â F-àêòèí [20].  

Â êîðíåâûõ àïåêñàõ òðàíñãåííîé ëèíèè 
A. thaliana GFP-ÌÀÐ4 îðèåíòàöèÿ êîðòèêàëü-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ïðîòîäåðìå çîíû ìåðèñ-
òåìû è ÖÇÐ áûëà ñõîäíîé â êîíòðîëå è ïðè
êëèíîñòàòèðîâàíèè (ðèñ. 4). Â êëåòêàõ ïðîòî-
äåðìû çîíû ìåðèñòåìû êîðíåé, îáðàçîâàííûõ 
de novo, êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè ïðåäñòàâ-
ëåíû ïàðàëëåëüíûìè ðÿäàìè, ðàñïîëîæåííûìè
íåïîñðåäñòâåííî ïîä öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåì-
áðàíîé, ïåðïåíäèêóëÿðíî ê ïðîäîëüíîé îñè 
êîðíÿ. Â ÖÇÐ ìèêðîòðóáî÷êè â îñíîâíîì îðè-
åíòèðóþòñÿ êîñî îòíîñèòåëüíî ïðîäîëüíîé îñè 
êîðíÿ. Â êëåòêàõ ÄÇÐ îðèåíòàöèÿ êîðòèêàëü-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê â êîíòðîëå òàêàÿ æå, êàê 
â êëåòêàõ ìåðèñòåìû. Ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè 
íàðÿäó ñ ïåðïåíäèêóëÿðíî îðèåíòèðîâàííûìè 
ìèêðîòðóáî÷êàìè íàáëþäàëèñü óêîðî÷åííûå, 

Ðèñ. 2. Ïðîäîëüíûå ñðåçû êîðíåé Arabidopsis thaliana 
äèêîãî òèïà, îáðàçîâàííûõ de novo íà ëèñòîâûõ 
ýêñïëàíòàõ â êîíòðîëå (à) è ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè 
(á): Ê× – êîðíåâîé ÷åõëèê, Ì – ìåðèñòåìà, ÄÇÐ – 
äèñòàëüíàÿ çîíà ðàñòÿæåíèÿ, ÖÇÐ – öåíòðàëüíàÿ 
çîíà ðàñòÿæåíèÿ. Ìàñøòàá – 50 ìêì
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äåçîðèåíòèðîâàííûå êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðó-
áî÷êè (ðèñ. 4, ä). 

Ðåçóëüòàòû âïåðâûå ïðîâåäåííûõ íàìè èñ-
ñëåäîâàíèé òóáóëèíîâîãî öèòîñêåëåòà â ðàç-
ëè÷íûõ ðîñòîâûõ çîíàõ êîðíåé, îáðàçîâàííûõ 
de novo â êîíòðîëå è ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè, 
ñîãëàñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè èçó÷åíèÿ ýìáðèî-
íàëüíûõ êîðíåé ó Brassica rapa è A. thaliana
[21, 22]. Òàêèì îáðàçîì, òóáóëèíîâûé öèòî-
ñêåëåò êëåòîê ÄÇÐ ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíûì ê äåéñòâèþ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðî-
ãðàâèòàöèè. 

Â ëèòåðàòóðå íåîäíîêðàòíî ïðèâëåêàåòñÿ 
âíèìàíèå ê âîçìîæíûì ïðè÷èíàì ÷åòêî âû-
ðàæåííîé ãðàâè÷óâñòâèòåëüíîñòè òóáóëèíîâîãî 
öèòîñêåëåòà ÄÇÐ è â ïåðâóþ î÷åðåäü îáñóæäàåò-
ñÿ åå ñâÿçü ñ ôèçèîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè 
ýòîé ðîñòîâîé çîíû êîðíÿ [23, 24]. Êëåòêè ÄÇÐ 
îòëè÷àþòñÿ îò äðóãèõ ðîñòîâûõ çîí êîðíÿ ïî
÷óâñòâèòåëüíîñòè ê àóêñèíó è äðóãèì ýíäî-
ãåííûì ñèãíàëàì è ýêçîãåííûì ôàêòîðàì, òà-
êèì êàê ýòèëåí, âíåêëåòî÷íûé êàëüöèé, ìåõà-
íè÷åñêîå äàâëåíèå, âîäíûé èëè ñîëåâîé ñòðåññ,
ãðàâèòàöèÿ [17, 25–27]. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â
óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè 
áîëåå ÷åòêî âûÿâëÿåòñÿ âçàèìîçàâèñèìîñòü 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ àêòèíîâûõ è òóáóëèíîâûõ 
ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ñòà-

áèëüíîñòü ðîñòà êëåòîê â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñ-
ëîâèÿõ [22, 28].

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî íàèáîëüøèå èçìå-
íåíèÿ â îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ 
ýïèäåðìû è êîðû êîðíÿ çîíû ðàñòÿæåíèÿ ïðî-
èñõîäÿò âî âðåìÿ çàâåðøàþùåé ñòàäèè ãðà-
âèòðîïè÷åñêîé ðåàêöèè, ò.å. ïðè ñãèáå êîðíÿ 
[29]. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäïîëàãàåòñÿ òåñíîå 
âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó îðèåíòàöèåé ìèêðîòðó-
áî÷åê è êîíöåíòðàöèåé àóêñèíà â êëåòêàõ [30].
Â òî æå âðåìÿ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ðå-
îðèåíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê âûçûâàåòñÿ ìåõà-
íè÷åñêè ïðè ðîñòå ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê ðàñ-
òÿæåíèåì. Ýòà ãèïîòåçà îáúÿñíÿåò, ïî÷åìó íå 
òîëüêî àóêñèí, íî è äðóãèå ðîñòîâûå ôàêòîðû 
âëèÿþò íà ðàñïîëîæåíèå ìèêðîòðóáî÷åê. Ïðè 
ýòîì ïðèíèìàåòñÿ âî âíèìàíèå, ÷òî ïîïåðå÷-
íàÿ îðèåíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê ñïîñîáñòâóåò 
êëåòî÷íîìó ðîñòó, à ïðîäîëüíàÿ èíãèáèðóåò åãî.

Ñòðóêòóðà êëåòî÷íûõ ñòåíîê â óñëîâèÿõ êëè-
íîñòàòèðîâàíèÿ. Èçâåñòíî, ÷òî êîðòèêàëüíûå 
ìèêðîòðóáî÷êè íàïðàâëÿþò ñèíòåç è îðèåíòà-
öèþ ìèêðîôèáðèëë öåëëþëîçû – ãëàâíîãî êîì-
ïîíåíòà êëåòî÷íûõ ñòåíîê ðàñòåíèé – ïîñðåä-
ñòâîì èõ âçàèìîäåéñòâèÿ ñ öåëëþëîçîñèíòàç-
íûìè êîìïëåêñàìè, ðàñïîëîæåííûìè íà ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå [31]. Àêòèíîâûé öèòîñêåëåò
îáåñïå÷èâàåò òðàíñïîðò âåçèêóë àïïàðàòà Ãîëüä-

Ðèñ. 3. Àêòèíîâûå ìèêðîôèëàìåíòû â êëåòêàõ ðîñòîâûõ çîí êîðíÿ A. thaliana GFP-FABD2 â êîíòðîëå (à, 
á, â) è ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè (ã, ä, å): à, ã – ìåðèñòåìà; á, ä – ÄÇÐ; â, å – ÖÇÐ. Ìàñøòàá – 10 ìêì

Ðèñ. 4. Êîðòèêàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè â êëåòêàõ êîðíåé A. thaliana GFP-ÌÀÐ4, îáðàçîâàííûõ de novo: à, á, 
â – êîíòðîëü; ã, ä, å – êëèíîñòàòèðîâàíèå; à, ã – ìåðèñòåìà; á, ä – ÄÇÐ; â, ã – ÖÇÐ. Ìàñøòàá – 10 ìêì
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æè, ñîäåðæàùèõ öåëëþëîçîñèíòàçíûå êîìï-
ëåêñû ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ê ïëàçìà-
ëåììå [32]. Ñ ó÷åòîì ýòèõ äàííûõ ìû èññëåäî-
âàëè ñòðóêòóðó êëåòî÷íûõ ñòåíîê, èçìåðèëè èõ 
òîëùèíó â ïðîòîäåðìå è ýïèäåðìå ÄÇÐ êîðíåé 
A. thaliana äèêîãî òèïà, îáðàçîâàííûõ de novo, 
â êîíòðîëå è ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè.

Â ïîïåðå÷íûõ è ïðîäîëüíûõ êëåòî÷íûõ 
ñòåíêàõ ïðîòîäåðìû è ÄÇÐ â êîíòðîëå ðàçëè-
÷àþòñÿ òîíêàÿ ïåêòèíîâàÿ ñðåäèííàÿ ïëàñòèí-
êà è ìèêðîôèáðèëëû öåëëþëîçû, ïîãðóæåííûå
â ìàòðèêñ; ïåðèïëàçìàòè÷åñêîå ïðîñòðàíñòâî 
âàðüèðóåò ïî øèðèíå. Ïðè êëèíîñòàòèðîâà-
íèè ñòðóêòóðà ïîïåðå÷íûõ è ïðîäîëüíûõ êëå-
òî÷íûõ ñòåíîê áûëà ñõîäíà ñ êîíòðîëåì. Õîòÿ 
ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíîé ðàçíèöû â òîëùè-
íå êëåòî÷íûõ ñòåíîê â êîíòðîëå è ýêñïåðèìåí-
òå âûÿâëåíî íå áûëî, îòìå÷åíà òåíäåíöèÿ ê
óòîí÷åíèþ êëåòî÷íûõ ñòåíîê (òàáëèöà). Îäíî-
âðåìåííî â óñëîâèÿõ ìîäåëèðîâàííîé ìèêðî-
ãðàâèòàöèè íàáëþäàëè áîëüøóþ èçâèëèñòîñòü 
ïîïåðå÷íûõ êëåòî÷íûõ ñòåíîê â ÄÇÐ (ðèñ. 5).

Óòîí÷åíèå âíåøíèõ ñòåíîê êëåòîê ãèïî-
êîòèëåé è ëèñòüåâ ó Impatiens balsamina L. è 
Triticum durum Desf. îïèñàíî ïîñëå 13 è 16 
äíåé âûðàùèâàíèÿ ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ êîñ-
ìè÷åñêîãî ïîëåòà. Àíòèêëèíàëüíûå è ïåðè-
êëèíàëüíûå êëåòî÷íûå ñòåíêè îñòàâàëèñü ïî-

äîáíû êîíòðîëþ [33]. Ïîäòâåðæäåíèåì ýòèõ 
äàííûõ ìîãóò ñëóæèòü ðåçóëüòàòû áèîõèìè÷å-
ñêîãî àíàëèçà, êîòîðûé âûÿâèë èçìåíåíèÿ â
ñîîòíîøåíèè êîìïîíåíòîâ êëåòî÷íûõ ñòåíîê
ëèñòüåâ è ñòåáëåé ãîðîõà, íàõîäèâøèõñÿ 24 äíÿ
â óñëîâèÿõ êîñìè÷åñêîãî ïîëåòà: óñòàíîâëåíî
óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà öåëëþëîçû è óâåëè-
÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ãåìèöåëëþëîçû â îðãàíàõ
ðàñòåíèé [34]. Ïðè êëèíîñòàòèðîâàíèè (24–
240 ÷) îòìå÷åíî çàìåäëåíèå ðåãåíåðàöèè êëå-
òî÷íîé ñòåíêè ó ïðîòîïëàñòîâ Brassica olera-
cea L. [35], èçâèëèñòîñòü êëåòî÷íûõ ñòåíîê â 
ÄÇÐ êîðíåé Beta vulgaris L. ïîñëå 7 äíåé âû-
ðàùèâàíèÿ [36]. Êàê èçâåñòíî, áîëåå ðàííèå
äàííûå î ðàçðûõëåíèè è óòîí÷åíèè êëåòî÷-
íûõ ñòåíîê ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ ðåàëüíîé è
ìîäåëèðîâàííîé ìèêðîãðàâèòàöèè ïîäòâåðæ-
äåíû ðåçóëüòàòàìè áîëåå ïîçäíèõ èññëåäîâà-
íèé. Âûÿâëåíû èçìåíåíèÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ, 
êîòîðûå êîäèðóþò áåëêè, îòâåòñòâåííûå çà ìå-
òàáîëèçì êîìïîíåíòîâ êëåòî÷íîé ñòåíêè [37, 
38], ôîðìèðîâàíèå öèòîñêåëåòà è ìåòàáîëèçì 
ôèòîãîðìîíîâ, ÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ [39], 
ìîæåò âûçûâàòü èçìåíåíèÿ â ñâîéñòâàõ êëåòî÷-
íîé ñòåíêè.  

Ïîêàçàíî, ÷òî àíàòîìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîð-
íåé, îáðàçîâàííûõ de novo èç êëåòîê êàìáèÿ 
÷åðåøêà ëèñòîâûõ ýêñïëàíòîâ, ïîäîáíà ñòðóê-
òóðå ýìáðèîíàëüíûõ êîðíåé. Äèôôåðåíöèðîâ-
êà êëåòîê íà ñòðóêòóðíîì óðîâíå ýìáðèîíàëü-
íûõ êîðíåé è îáðàçîâàííûõ de novo â óñëîâèÿõ 
êëèíîñòàòèðîâàíèÿ â îñíîâíûõ ÷åðòàõ íå îò-
ëè÷àåòñÿ îò êîíòðîëÿ. Íàèáîëüøàÿ ÷óâñòâè-
òåëüíîñòü òóáóëèíîâîãî öèòîñêåëåòà ê êëèíî-
ñòàòèðîâàíèþ âûÿâëåíà â ÄÇÐ, ÷òî, ïî-âèäè-
ìîìó, ñâÿçàíî ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ôèçèîëî-
ãè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè êëåòîê ýòîé çîíû. Ïîä-
òâåðæäåíà òåíäåíöèÿ ê óòîí÷åíèþ êëåòî÷íûõ 
ñòåíîê ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ ìèêðîãðàâèòàöèè.

Ðèñ. 5. Ñðåçû ïîïåðå÷íûõ (à, â) è ïðîäîëüíûõ (á, 
ã) êëåòî÷íûõ ñòåíîê ÄÇÐ êîðíåé, îáðàçîâàííûõ de 
novo: à, á – êîíòðîëü, â, ã – êëèíîñòàòèðîâàíèå. 
Ìàñøòàá – 200 íì  

Òîëùèíà êëåòî÷íûõ ñòåíîê ïðîòîäåðìû è ÄÇÐ êîðíåé in vitro, ìêì

Êëåòî÷íàÿ ñòåíêà
Ìåðèñòåìà ÄÇÐ Ìåðèñòåìà ÄÇÐ

Êîíòðîëü Êëèíîñòàò

Ïîïåðå÷íàÿ 
Ïðîäîëüíàÿ 

0,106 ± 0,006
0,152 ± 0,007

0,153 ± 0,009
0,203 ± 0,007

0,103 ± 0,004
0,143 ± 0,005

0,155 ± 0,07
0,189 ± 0,005

M ± m; n = 20; p > 0,05
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Àâòîð âûðàæàåò èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü 
ä-ðó Boris Voigt (Èíñòèòóò êëåòî÷íîé è ìîëå-
êóëÿðíîé áîòàíèêè ïðè óíèâåðñèòåòå ã. Áîíí, 
Ãåðìàíèÿ) è àêàä. ÍÀÍ Óêðàèíû ß.Á. Áëþìó çà 
ïðåäîñòàâëåííûå ñåìåíà òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé 
Arabidopsis thaliana GFP-FABD2 è GFP-MAP4.

CYTOSKELETON ORIENTATION 
IN THE EPIDERMAL CELLS OF ROOTS 
FORMED DE NOVO ON LEAF EXPLANTS 
UNDER CLINOROTATION

I.V. Bulavin
N.G. Kholodny Institute of Botany, 
NAS of Ukraine, Kyiv
E-mail: iliyabulavin@rambler.ru

Root anatomy, cytoskeleton orientation and cell wall 
thickness in cells of the roots formed de novo in vitro 
under clinorotation (simulated microgravity) were 
investigated. Structure of the embryonic roots and of 
the roots formed de novo in cambium cells of the leaf 
petiole explants was shown to be similar. Root cell 
differentiation in vitro under clinorotation did not differ 
from that in control. Changes of tubulin microtubules’ 
orientation in the epidermis of the distal elongation 
zone were observed under clinorotation that seems to 
be associated with specific physiological properties of 
the cells. Under clinorotation, the tendency of cell wall 
thinning was detected in the root cells formed in vitro.

ÎÐ²ªÍÒÀÖ²ß ÖÈÒÎÑÊÅËÅÒÀ Â ÊË²ÒÈÍÀÕ 
ÅÏ²ÄÅÐÌÈ ÊÎÐÅÍ²Â, ÓÒÂÎÐÅÍÈÕ DE NOVO 
ÍÀ ËÈÑÒÊÎÂÈÕ ÅÊÑÏËÀÍÒÀÕ 
Â ÓÌÎÂÀÕ ÊË²ÍÎÑÒÀÒÓÂÀÍÍß

².Â. Áóëàâ³í

Äîñë³äæåíî àíàòîì³þ, îð³ºíòàö³þ öèòîñêåëåòà ³ 
òîâùèíó êë³òèííèõ ñò³íîê ðîñòîâèõ çîí êîðåí³â, 
óòâîðåíèõ de novo in vitro çà êë³íîñòàòóâàííÿ (ìî-
äåëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿). Àíàòîì³÷íà ñòðóêòóðà 
êîðåí³â, óòâîðåíèõ de novo ç êë³òèí êàìá³þ ÷å-
ðåøêà ëèñòîâèõ åêñïëàíò³â, ïîä³áíà äî ñòðóêòóðè 
åìáð³îíàëüíèõ êîðåí³â. Äèôåðåíö³þâàííÿ êë³òèí êî-
ðåí³â in vitro çà êë³íîñòàòóâàííÿ çàãàëîì íå â³ä-
ð³çíÿºòüñÿ â³ä êîíòðîëÿ. Â åï³äåðì³ äèñòàëüíî¿ çîíè 
ðîçòÿãó êîðåí³â in vitro ïðè êë³íîñòàòóâàíí³ âèÿâëåíî 
çì³íè îð³ºíòàö³¿ òóáóë³íîâîãî öèòîñêåëåòà, êîòð³, â³-
ðîã³äíî, ïîâ’ÿçàí³ ³ç ñïåöèô³÷íèìè ô³ç³îëîã³÷íèìè 
âëàñòèâîñòÿìè êë³òèí ö³º¿ çîíè. Âñòàíîâëåíî òåíäåí-
ö³þ äî ïîòîíøåííÿ êë³òèííèõ ñò³íîê êîðåí³â in vitro 
â óìîâàõ ìîäåëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿.
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