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Ïðåäñòàâëåíû äàííûå îòíîñèòåëüíî îáðàçîâàíèÿ ðàç-
âåòâëåííûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ â ïðîðîñòêàõ A. tha-
liana ïðè ïðîãðåññèðóþùåì âîäíîì äåôèöèòå. Ïðîöåíò 
ðàçâåòâëåííûõ âîëîñêîâ â óñëîâèÿõ âîäíîãî ñòðåññà áûë 
âûñîêèì è ñîñòàâëÿë 8,27 %. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü 
ýòîìó òàêàÿ ôîðìà êîðíåâûõ âîëîñêîâ ïðàêòè÷åñêè 
îòñóòñòâîâàëà â êîíòðîëå (0,27 %). Áîëåå âñåãî ðàç-
âåòâëåííûõ âîëîñêîâ îáðàçîâûâàëîñü â íà÷àëå äåéñò-
âèÿ ñòðåññà. Ðàçâåòâëåííûå âîëîñêè ÿâëÿþòñÿ äî-
âîëüíî îäíîðîäíûìè ñòðóêòóðàìè ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé 
òî÷êè çðåíèÿ. Äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñà, êàê ðàñòóò ðàç-
âåòâëåííûå âîëîñêè, èçó÷àëè ñòðóêòóðó àêòèíîâîãî 
öèòîñêåëåòà, êîòîðàÿ îòëè÷àëàñü ó ñîáñòâåííî âî-
ëîñêà è â îòâåòâëåíèè, à ýòî ÿâëÿåòñÿ óêàçàíèåì íà òî, 
÷òî âîëîñîê ïðåêðàùàåò ðîñò â òîò ìîìåíò, êîãäà 
âîçíèêàåò îòâåòâëåíèå. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå èçó÷åíî 
îáðàçîâàíèå ðàçâåòâëåííûõ âîëîñêîâ ó ãîðìîíàëüíûõ 
ìóòàíòîâ àðàáèäîïñèñà è ïîêàçàíà ðîëü àóêñèíà â 
ïðîöåññå âåòâëåíèÿ. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Arabidopsis thaliana, ïðîãðåññèðóþ-
ùèé âîäíûé ñòðåññ, ðàçâåòâëåííûå êîðíåâûå âîëîñêè, 
àêòèíîâûé öèòîñêåëåò, àóêñèí. 

Ââåäåíèå. Íà ðîñò ðàñòåíèé çíà÷èòåëüíîé ìå-
ðîé âëèÿþò àáèîòè÷åñêèå ñòðåññû, òàêèå êàê
çàñóõà, âûñîêàÿ ñîëåíîñòü ïî÷âû è íèçêàÿ òåì-
ïåðàòóðà. Ýòè ñòðåññû âûçûâàþò ðàçíîîáðàç-
íûå áèîõèìè÷åñêèå è ôèçèîëîãè÷åñêèå ðåàê-
öèè ðàñòåíèé, íàïðàâëåííûå íà ïðèîáðåòåíèå 
óñòîé÷èâîñòè. Ñðåäè àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññîâ çà-
ñóõà èëè âîäíûé äåôèöèò ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå 
âàæíûìè ëèìèòèðóþùèìè ôàêòîðàìè ðîñòà è 
óðîæàéíîñòè ðàñòåíèé [1, 2]. 

Ìåòîäû, èñïîëüçóåìûå äëÿ ïîääåðæàíèÿ ðîñ-
òà ðàñòåíèé è èìèòàöèè ñòðåññîâ, ÿâëÿþòñÿ
âàæíûì ôàêòîðîì, âûçûâàþùèì íåñîîòâåòñò-
âèÿ ìåæäó ðàçíûìè ýêñïåðèìåíòàìè. Äëÿ òîãî 
÷òîáû ïðàâèëüíî ïîíèìàòü ðåàêöèþ íà çàñó-
õó, ýêñïåðèìåíòàëüíûå óñëîâèÿ äîëæíû èìè-
òèðîâàòü ðàçâèòèå ñòðåññà â ïîëå. Òåì íå ìå-
íåå ýêñïåðèìåíòû, îïèñàííûå âî ìíîãèõ ïóá-
ëèêàöèÿõ, îñíîâûâàþòñÿ íà ñëèøêîì èíòåí-

ñèâíûõ ñòðåññîâûõ âîçäåéñòâèÿõ, ñ êîòîðûìè 
ðàñòåíèÿ ðåäêî ñòàëêèâàþòñÿ â ïîëåâûõ óñëî-
âèÿõ [1, 2]. Ê ïðèìåðó, ìåòîäû ñîçäàíèÿ êðàò-
êîñðî÷íîé çàñóõè ìîãóò ñîçäàâàòü èçìåíåíèÿ
ýêñïðåññèè øîêîâûõ ãåíîâ, íå èìåþùèõ îòíî-
øåíèÿ ê àäàïòèâíûì ðåàêöèÿì è íå ýêñïðåñ-
ñèðóþùèõñÿ ïðè åñòåñòâåííîé çàñóõå [4]. Íå-
ñìîòðÿ íà ïîïóëÿðíîñòü A. thaliana êàê îáúåêòà, 
íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî áûëî ïðåäïðèíÿòî 
ëèøü íåñêîëüêî ïîïûòîê èìèòèðîâàòü óñëî-
âèÿ ïðîëîíãèðîâàííîãî âîäíîãî äåôèöèòà íà 
ðàñòåíèÿõ, êóëüòèâèðóåìûõ íà ñòåðèëüíîé àãà-
ðèçèðîâàííîé ñðåäå [3].

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íàìè èñïîëüçîâàí ìå-
òîä èìèòàöèè âîäíîãî ñòðåññà, ïîçâîëÿþùèé
âûðàùèâàòü ïðîðîñòêè A. thaliana íà àãàðèçè-
ðîâàííîé ñðåäå ïðè ñíèæàþùåìñÿ âîäíîì ïî-
òåíöèàëå è íàáëþäàòü êîðíåâóþ ñèñòåìó âî 
âðåìÿ ðîñòà [5]. 

Êîðíåâûå âîëîñêè ÿâëÿþòñÿ òðóá÷àòûìè ñòðóê-
òóðàìè, ðàçâèâàþùèìèñÿ èç îïðåäåëåííûõ ýïè-
äåðìàëüíûõ êëåòîê êîðíÿ. Ñèëüíî óâåëè÷èâàÿ 
ïîâåðõíîñòü êîðíÿ, âîëîñêè îáåñïå÷èâàþò ïî-
ãëîùåíèå âîäû è ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ [6]. Â 
îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ, òàêèõ êàê äåôèöèò æå-
ëåçà [6] èëè âëèÿíèå Nod-ôàêòîðîâ ó áîáîâûõ 
[7], êîðíåâûå âîëîñêè âåòâÿòñÿ. Õîòÿ ìåõàíèçì 
âåòâëåíèÿ òî÷íî íå èçâåñòåí, èìåþòñÿ ïðåä-
ïîëîæåíèÿ, ÷òî îí âêëþ÷àåò èçìåíåíèÿ â ðàñ-
ïðåäåëåíèè àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ, âàæíûõ 
àãåíòîâ, îïîñðåäóþùèõ ïîëÿðíûé ðîñò [8–10]. 

Öåëü ðàáîòû – èçó÷èòü âëèÿíèå ïðîãðåñ-
ñèðóþùåãî âîäíîãî äåôèöèòà íà îáðàçîâàíèå 
ðàçâåòâëåííûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ (ÐÊÂ) ó 
ïðîðîñòêîâ A. thaliana, à òàêæå êîëè÷åñòâåííî 
îïðåäåëèòü íåêîòîðûå îñîáåííîñòè èõ îáðà-
çîâàíèÿ.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Ðàñòèòåëüíûé ìàòå-
ðèàë. Â èññëåäîâàíèè èñïîëüçîâàëè A. thaliana
ýêîòèïà Êîëóìáèÿ äèêîãî òèïà è ìàðêåðíóþ 
ëèíèþ CycB1;1:CDB:GUS, à òàêæå ìóòàíòû:
ÀÁÊ-äåôèöèòíûé aba2-4; ÀÁÊ-íå÷óâñòâèòåëü-
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Îáðàçîâàíèå ðàçâåòâëåííûõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ ó Àrabidopsis thaliana 

íûé abi4-102; àóêñèí-íå÷óâñòâèòåëüíûé axr1-3; 
ýòèëåí-íå÷óâñòâèòåëüíûé ein2-1 è ein3-1; íå-
÷óâñòâèòåëüíûé ê ñàëèöèëîâîé êèñëîòå (ÑÊ) 
npr1-1 è íå÷óâñòâèòåëüíûé ê æàñìîíîâîé êèñ-
ëîòå (ÆÊ) coi1-16.

Óñëîâèÿ ðîñòà. Ñåìåíà A. thaliana ñòåðèëè-
çîâàëè â 5 % NaClO íà ïðîòÿæåíèè 7 ìèí, òðè 
ðàçà ïðîìûâàëè â ñòåðèëüíîé âîäå è ðàñïðåäå-
ëÿëè â 1% àãàðîçå ñ íèçêîé òåìïåðàòóðîé 
ïëàâëåíèÿ. Çàòåì ñåìåíà âûñåâàëè íà ñòàí-
äàðòíûå ïëàñòèêîâûå ÷àøêè Ïåòðè (12 × 12),
ñîäåðæàùèå 1× ñìåñü ñîëåé Ìóðàñèãå è Ñêóãà 
(ÌÑ) ñ äîáàâëåíèåì 4,5 % ñàõàðîçû, pH 5,7, è 
îñòàâëÿëè äëÿ íàáóõàíèÿ 2 ñóò ïðè 4 ºÑ â òåì-
íîòå. Ðàñòåíèÿ êóëüòèâèðîâàëè â âåðòèêàëüíîì 
ïîëîæåíèè â ðîñòîâûõ êàìåðàõ ïðè 22 ºC, 16-
÷àñîâîì ñâåòîâîì äíå (èíòåíñèâíîñòü ñâåòà 
80 ìêìîëü·ì–2·ñ–1) äî âîçðàñòà 6 ñóò, ÷òî ñîîò-
âåòñòâóåò ñòàäèè ïîëíîñòüþ ðàñêðûòîé ñåìÿ-
äîëè. Ñàõàðîçó äîáàâëÿëè â ñðåäó, ïîñêîëüêó 
îíà ñïîñîáñòâóåò ðîñòó [11, 12]. Êàê èçâåñòíî, 
ïðè îòñóòñòâèè ñàõàðîçû â ñðåäå ïðîðàñòàíèå 
è ðîñò íåðàâíîìåðíû, ïîýòîìó ñëîæíî áûëî 
îòîáðàòü äîñòàòî÷íîå êîëè÷åñòâî îäíîòèïíûõ 
ðàñòåíèé äëÿ ïåðåñàäêè [12]. Çàòåì ðàñòåíèÿ 
ïåðåñàæèâàëè íà ÷àøêè ñ ïîíèæåííîé êîíöåí-
òðàöèåé ñîëåé ÌÑ (0,25×) è áåç ñàõàðà äëÿ ìè-
íèìèçàöèè ïîñëåäñòâèé îñìîòè÷åñêîãî ñòðåññà.

×àøêè, ïðåäíàçíà÷åííûå äëÿ èìèòàöèè óñ-
ëîâèé åñòåñòâåííîé çàñóõè, ìîäèôèöèðîâàëè
ñëåäóþùèì îáðàçîì (ðèñ. 1, à). Çàëèâàëè ñòðî-
ãî îïðåäåëåííîå êîëè÷åñòâî ñðåäû (80 ìë) ïîä
íåáîëüøèì óãëîì, ÷òîáû òîëùèíà ñëîÿ àãàðà 
ñâåðõó ÷àøêè áûëà ìåíüøå, ÷åì âíèçó, è ñîç-
äàâàëñÿ ãðàäèåíò âûñûõàíèÿ. Íàêîíåö, ñòàí-
äàðòíóþ ïëàñòèêîâóþ êðûøêó ÷àøêè çàìåíèëè 
íà öåëëîôàíîâóþ ïëåíêó («Roth», Ãåðìàíèÿ), 
ïðîïóñêàþùóþ âîäíûé ïàð. Êîíòðîëüíûå ÷àø-
êè ñîäåðæàëè 40 ìë 0,25× ñðåäû MÑ è áûëè 
íàêðûòû îáû÷íîé ïëàñòèêîâîé êðûøêîé. Â ýòèõ
óñëîâèÿõ ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè ïÿòü äíåé ïî-
ñëå ïåðåñàäêè (ðèñ. 1, á, â).

Îêðàøèâàíèå àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ. Äëÿ 
ýòîãî ýêñïåðèìåíòà áðàëè ðàñòåíèÿ â âîçðàñòå 
äâóõ äíåé ïîñëå ïåðåñàäêè, âûðàùåííûå â óñ-
ëîâèÿõ âîäíîãî ñòðåññà. Êîðíè çàôèêñèðîâàëè 
íà ïðîòÿæåíèè 2 ìèí â ðàñòâîðå, ñîñòîÿùåì èç 
1 % ñâåæåïðèãîòîâëåííîãî ïàðàôîðìàëüäåãè-
äà è 0,025 % ãëþòàðàëüäåãèäà â äåìèíåðàëèçî-
âàííîé âîäå, à çàòåì – íà ïðîòÿæåíèè 10 ìèí

â ðàñòâîðå, ñîñòîÿùåì èç 2 % ñâåæåïðèãî-
òîâëåííîãî ïàðàôîðìàëüäåãèäà è 0,025 % ãëþ-
òàðàëüäåãèäà â äåìèíåðàëèçîâàííîé âîäå. Êîð-
íè ïîñòôèêñèðîâàëè 20 ìèí â ðàñòâîðå, ñîñ-
òîÿùåì èç 3 % ïàðàôîðìàëüäåãèäà è 0,075 % 
ãëþòàðàëüäåãèäà â àêòèí-ñòàáèëèçèðóþùåì áó-
ôåðå: 100 ìM Pipes, 1 ìM MgCl2, 1 ìM CaCl2,
75 ìM KÑl. Äëÿ óâåëè÷åíèÿ ïðîíèöàåìîñòè
öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû äëÿ êðàñêè êîð-
íè îáðàáàòûâàëè 100 ìêã/ìë L- -ëèçîôîñôà-
òèäèëõîëèíîì â àêòèí-ñòàáèëèçèðóþùåì áóôå-
ðå. Àêòèíîâûå ôèëàìåíòû îêðàøèâàëè 0,20 ìêÌ
ôàëîèäèí-FITC â òå÷åíèå 1 ÷. Âî âðåìÿ íà-
áëþäåíèÿ ïîä ìèêðîñêîïîì êîðíè íàõîäèëèñü 
â ñìåñè ãëèöåðîëà è 1 % (â./îá.) ðàñòâîðà 

Ðèñ. 1. Ìîäåëü èìèòàöèè ïðîãðåññèðóþùåé çàñó-
õè (ñõåìà ÷àøêè) (à) è ðàñòåíèÿ íà 5-é äåíü ïîñëå 
ïåðåñàäêè: á – ñòðåññ; â – êîíòðîëü. Ìàñøòàá – 
1 ìì 
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î-ôåíèëåíäèàìèíà â àêòèí-ñòàáèëèçèðóþùåì 
áóôåðå, ñìåøàííûõ â ñîîòíîøåíèè 4:1. 

Êîíôîêàëüíàÿ ìèêðîñêîïèÿ. Ñíèìêè ÐÊÂ ïî-
ëó÷àëè ñ ïîìîùüþ ñêàíèðóþùåãî ëàçåðíîãî ìè-
êðîñêîïà Zeiss LSM 5 PASCAL, èñïîëüçóÿ ñó-
õîé 40× îáúåêòèâ (íóìåðè÷åñêàÿ àïåðòóðà = 
= 0,75). Ñíèìêè êàæäîãî âîëîñêà áûëè ïîëó-
÷åíû êàê z-ñðåçû ñ èíòåðâàëîì 1–2 ìì è óñ-
ðåäíåíû. Äëèíà âîëíû âîçáóæäåíèÿ ñîñòàâëÿ-
ëà 488 íì, ýìèññèè — äèàïàçîí 505–750 íì. 
Ñíèìêè, ïîëó÷åííûå â ýòîì ýêñïåðèìåíòå, èñ-
ïîëüçîâàëè òàêæå äëÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ èç-
ìåðåíèé ÐÊÂ. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Ïðè íàáëþäåíèè ðàñòåíèé íà 5-é äåíü ïîñëå 
ïåðåñàäêè ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà 
îáíàðóæèëè, ÷òî â óñëîâèÿõ ïðîãðåññèðóþùåé 
çàñóõè çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü êîðíåâûõ âîëîñêîâ 
áûëè ðàçâåòâëåííûìè (ðèñ. 2). 

Îáðàçîâàíèå ÐÊÂ â óñëîâèÿõ ñòðåññà áûëî 
äîâîëüíî âûñîêèì è ñîñòàâëÿëî 8,27 %; â 
êîíòðîëüíîé ãðóïïå ýòà ôîðìà êîðíåâûõ âî-
ëîñêîâ âñòðå÷àëàñü î÷åíü ðåäêî (0,27 %). Â 
êîíòðîëå âñå îáíàðóæåííûå ÐÊÂ îáðàçîâû-
âàëèñü íà 1-å è 2-å ñóòêè, à íà 3-è ñóòêè ÐÊÂ 
íå îáíàðóæåíû. Â óñëîâèÿõ âîäíîãî äåôèöèòà 
ñàìîå âûñîêîå ñîäåðæàíèå ÐÊÂ çàôèêñèðî-
âàíî íà 2-å ñóòêè. Íà 3-è ñóòêè, â áîëåå æåñò-
êèõ ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ, ÷èñëî íîâîîáðàçî-
âàííûõ ÐÊÂ çíà÷èòåëüíî ñíèçèëîñü. Ïîçæå, íà
4-å è 5-å ñóòêè, ðîñò ïåðâè÷íîãî êîðíÿ è 
ïëîòíîñòü êîðíåâûõ âîëîñêîâ çíà÷èòåëüíî ñíè-
çèëèñü (äàííûå íå ïðèâåäåíû). Ïî ýòîé ïðè-
÷èíå íàì íå óäàëîñü îáíàðóæèòü äîñòàòî÷íîå 
äëÿ èçìåðåíèÿ ÷èñëî êîðíåâûõ âîëîñêîâ íà 
4-å è 5-å ñóòêè. 

Çðåëûå ÐÊÂ ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðå-
íèÿ âûãëÿäåëè êàê äîñòàòî÷íî îäíîðîäíûå 
ñòðóêòóðû. Ðàññòîÿíèå îò îñíîâàíèÿ âîëîñêà 
ê îòâåòâëåíèþ âñåãäà ïðåâûøàëî 20 ìêì. Â 
òèïè÷íîì ñëó÷àå (74 % âîëîñêîâ) ýòîò ïàðà-
ìåòð íàõîäèëñÿ â ïðåäåëàõ 20–25 ìêì. Ñðåä-
íåå ðàññòîÿíèå ñîñòàâëÿëî 24,85 ± 5,32 ìêì, 
ðàññòîÿíèå îò îòâåòâëåíèÿ äî âåðõóøêè – 
86,21 ± 4, 86 ìêì (ðèñ. 4). 

Ñóììà ýòèõ äâóõ çíà÷åíèé (111,06 ìêì) 
âåñüìà áëèçêà ê ñðåäíåé äëèíå îáû÷íîãî âî-
ëîñêà (126,44 ± 4,43 ìêì). Ïîýòîìó ìîæíî ñäå-
ëàòü âûâîä, ÷òî îòâåòâëåíèå íà÷èíàåò ðàñòè 
òîãäà, êîãäà êîðíåâîé âîëîñîê çàêàí÷èâàåò àê-
òèâíûé ðîñò. ×òîáû ïðîàíàëèçèðîâàòü ïðî-
öåññ ðîñòà ðàçâåòâëåííîãî âîëîñêà, èçó÷àëè åãî
àêòèíîâûé öèòîñêåëåò, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ âàæ-
íûì ôàêòîðîì äëÿ ñîçäàíèÿ ïîëÿðíîñòè è 
ïîääåðæàíèÿ ìåõàíèçìà âåðõóøå÷íîãî ðîñòà â
àïåêñå ðàñòóùåãî íîðìàëüíîãî (íåðàçâåòâëåí-
íîãî) êîðíåâîãî âîëîñêà. Ñòðóêòóðà àêòèíîâî-
ãî öèòîñêåëåòà îòëè÷àåòñÿ â ðàñòóùèõ ÷àñòÿõ 
êëåòêè è â òåõ, êîòîðûå ïðåêðàòèëè ðîñò. Â 
çðåëûõ êîðíåâûõ âîëîñêàõ àêòèíîâûå ìèêðî-
ôèëàìåíòû îáðàçóþò òîëñòûå òÿæè â êîðòè-
êàëüíîé öèòîïëàçìå. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòî-
ìó ñóáàïèêàëüíàÿ îáëàñòü àêòèâíî ðàñòóùèõ 
âîëîñêîâ ñîäåðæèò òîíêèé ôèëàìåíòàðíûé àê-
òèí (F-àêòèí), êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òîí-
êèå ïó÷êè àêòèíîâûõ âîëîêîí [13, 14]. ×òîáû 
âèçóàëèçèðîâàòü àêòèíîâûå ôèëàìåíòû â ðàç-
âåòâëåííûõ âîëîñêàõ àðàáèäîïñèñà, èñïîëüçî-
âàëè òåõíèêó êîíôîêàëüíîé ìèêðîñêîïèè. Âî 

Ðèñ 2. Èçîáðàæåíèå ÷àñòè êîðíÿ ñ áîëüøèì êîëè-
÷åñòâîì ÐÊÂ, ñâåòîâàÿ ìèêðîñêîïèÿ. Ìàñøòàá – 
100 ìêì

Ðèñ. 3. Ñóòî÷íîå îáðàçîâàíèå ÐÊÂ (ïî âåðòèêàëè, 
%): 1–3 – äíè ïîñëå ïåðåñàäêè
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âðåìÿ àêòèâíîãî ðîñòà îòâåòâëåíèÿ àêòèíîâûå 
ôèëàìåíòû âîëîñêà â âèäå òîëñòûõ òÿæåé ðàç-
ìåùàëèñü â êîðòèêàëüíîé öèòîïëàçìå. Â îò-
âåòâëåíèè îêðàñêà áûëà áîëåå èíòåíñèâíîé, 
òîëñòûå àêòèíîâûå òÿæè îòñóòñòâîâàëè, à òîí-
êèå àêòèíîâûå ôèëàìåíòû ðàâíîìåðíî ðàñïðå-
äåëÿëèñü ïî öèòîïëàçìå (ðèñ. 5).

Â çðåëûõ ÐÊÂ ðàñïðåäåëåíèå àêòèíîâûõ ôè-
ëàìåíòîâ áûëî òàêèì, êàê â çðåëîì îáû÷íîì 
âîëîñêå, ò.å. ïðèñóòñòâîâàëè òîëñòûå êîðòè-
êàëüíûå òÿæè (ðèñ. 6).

Ñ öåëüþ àíàëèçà ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè 
îáðàçîâàíèÿ ÐÊÂ ó A. thaliana èçìåðÿëè ñî-
äåðæàíèå ÐÊÂ ó ãîðìîíàëüíûõ ìóòàíòîâ, äå-
ôèöèòíûõ ïî ñèãíàëèíãó ÀÁÊ, ýòèëåíà, àóê-
ñèíà, ÆÊ è ÑÊ â óñëîâèÿõ ïðîãðåññèðóþùåãî 
âîäíîãî äåôèöèòà. Â êîíòðîëå ñîäåðæàíèå ÐÊÂ
áûëî âûøå ó ÀÁÊ-äåôèöèòíîãî aba2-4, ýòèëåí-
íå÷óâñòâèòåëüíîãî ein2-1, àóêñèí-íå÷óâñòâè-
òåëüíîãî axr1-3 è îñîáåííî ó ÆÊ-íå÷óâñòâè-
òåëüíîãî coi1-16 (ðèñ. 7).

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó AÁÊ-íå÷óâñò-
âèòåëüíûé abi4-102 è ÑÊ-íå÷óâñòâèòåëüíûé 
npr1-5 íå îáðàçîâûâàëè ÐÊÂ â êîíòðîëüíûõ 
óñëîâèÿõ. Â ýêñïåðèìåíòå ñîäåðæàíèå ÐÊÂ 
áûëî íèæå ïî ñðàâíåíèþ ñ äèêèì òèïîì ó 
npr1-5, aba2-4, abi4-102, ein2-1, è ein3-1. Ñà-
ìîå íèçêîå îòíîñèòåëüíîå ñîäåðæàíèå ÐÊÂ 
çàôèêñèðîâàíî ó axr1-3, ìóòàíòà ïî ñèãíàëèí-
ãó àóêñèíà (ïî÷òè â 10 ðàç íèæå, ÷åì ó ðàñòåíèé 
äèêîãî òèïà).

Êîðíåâûå âîëîñêè ïðèíàäëåæàò ê íàèáîëåå 
ïëàñòè÷íûì êëåòêàì ðàñòåíèé [15]. Ïîêàçàíî, 
÷òî ìíîãèå ìèíåðàëüíûå ïèòàòåëüíûå âåùåñò-
âà, âêëþ÷àÿ ôîñôàòû, æåëåçî, ìàðãàíåö è öèíê,
âûçûâàþò èíèöèàöèþ è óäëèíåíèå êîðíåâûõ 
âîëîñêîâ, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ïðÿìî èëè îïîñ-
ðåäîâàííî âëèÿåò íà ïîãëîùåíèå ïèòàòåëüíûõ 
âåùåñòâ êîðíÿìè [16]. Â óñëîâèÿõ íèçêîé 
äîñòóïíîñòè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ ïëîòíîñòü 
êîðíåâûõ âîëîñêîâ è èõ äëèíà îáû÷íî âîç-
ðàñòàþò. Íàïðèìåð, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà æåëåçà 
íà êîðíÿõ îáðàçóþòñÿ ýêòîïè÷åñêèå âîëîñêè, 
à èõ äëèíà óäâàèâàåòñÿ [17]. Ïîäîáíàÿ òåíäåí-
öèÿ íàáëþäàåòñÿ ïðè ðàçíûõ âîäíûõ ðåæèìàõ. 
Êàê ïðàâèëî, ïëîòíîñòü âîëîñêîâ âîçðàñòàåò 
ïðè óìåðåííîé çàñóõå è ñíèæàåòñÿ ïðè ÷ðåç-
ìåðíîì îáâîäíåíèè, à òàêæå ïðè ñèëüíîì âîä-

íîì äåôèöèòå [18, 19]. Âîçðîñøàÿ ïëîòíîñòü 
êîðíåâûõ âîëîñêîâ ïðè óìåðåííîì âîäíîì 
äåôèöèòå ÿâëÿåòñÿ êîìïåíñàòîðíîé ðåàêöèåé 
íà áîëåå íèçêóþ äîñòóïíîñòü âîäû [19]. Îá-

Ðèñ. 4. Ðàññòîÿíèå îò îñíîâàíèÿ âîëîñêà ê îòâåò-
âëåíèþ (à) è ðàññòîÿíèå îò îñíîâàíèÿ âîëîñêà ê 
âåðõóøêå (á), ìêì 

Ðèñ. 5. Ðàñïðåäåëåíèå 
àêòèíà â ðàñòóùèõ ÐÊÂ. 
Ìàñøòàá – 20 ìêì
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ðàçîâàíèå ÐÊÂ â íàñòîÿùåå âðåìÿ èíòåðïðå-
òèðóåòñÿ êàê àäàïòàöèÿ ê çàñóøëèâûì óñëîâè-
ÿì [20]. Òåì íå ìåíåå äàííûõ îòíîñèòåëüíî 
îáðàçîâàíèÿ ÐÊÂ ïðè àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññàõ 
íåäîñòàòî÷íî [6, 21]. 

Â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè ïîêàçàíî óâåëè-
÷åíèå îáðàçîâàíèÿ ÐÊÂ â óñëîâèÿõ ïðîãðåñ-
ñèðóþùåé çàñóõè. Ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ÐÊÂ 
îòìå÷åíî âñêîðå ïîñëå óñòàíîâëåíèÿ âîäíîãî 
ñòðåññà íà 1-å è 2-å ñóòêè. Óñëîâèÿ ðîñòà â ýòîò 
ïåðèîä õàðàêòåðèçîâàëèñü íèçêîé âëàæíîñòüþ 
âîçäóõà è âñå åùå äîñòàòî÷íî âûñîêîé âëàæ-
íîñòüþ ñóáñòðàòà, ÷òî ïîçâîëÿëî ðàñòåíèþ óâå-
ëè÷èòü ïðèòîê âîäû ïóòåì óâåëè÷åíèÿ ïîãëîùà-
þùåé ïîâåðõíîñòè. Íà 3–5-å ñóòêè ñ óñòàíîâ-
ëåíèåì âîäíîãî ðåæèìà, ìåíåå áëàãîïðèÿòíîãî
äëÿ ïîãëîùåíèÿ âîäû, êîëè÷åñòâî ÐÊÂ, à òàê-
æå ïëîòíîñòü íîðìàëüíûõ âîëîñêîâ ñíèæàëèñü. 

Ðàçâåòâëåííûå âîëîñêè, îïèñàííûå â ýêñ-
ïåðèìåíòå, ìîðôîëîãè÷åñêè õàðàêòåðèçîâàëèñü
äîâîëüíî îäíîðîäíîé ñòðóêòóðîé. Îíè èìåëè
äëèíó, òèïè÷íóþ äëÿ íîðìàëüíîãî âîëîñêà. Ðàç-
âåòâëåíèå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ðàñïîëàãà-
ëîñü íà ðàññòîÿíèè 20–25 ìêì îò îñíîâàíèÿ 
âîëîñêà. È âîëîñîê, è îòâåòâëåíèå áûëè ïðÿ-
ìûìè ïî ôîðìå. 

Íåêîòîðûå êîðíåâûå âîëîñêè, îïèñàííûå íà
ðàñòåíèÿõ àðàáèäîïñèñà, òàêæå áûëè íàçâàíû
ðàçâåòâëåííûìè, õîòÿ îíè îòëè÷àþòñÿ ìîðôî-
ëîãè÷åñêè îò îïèñàííûõ â ýòîé ðàáîòå. Îáðà-
çîâàíèå ðàçâåòâëåííûõ âîëîñêîâ ó ðàñòåíèé, 
îáðàáîòàííûõ NH4

+, ïîêàçàíî â ðàáîòå [21]. 
Ýòè âîëîñêè èìåþò î÷åíü êîðîòêèé ïåðèîä 
âåðõóøå÷íîãî ðîñòà. ÐÊÂ, îïèñàííûå â íàøåé
ðàáîòå, èìåëè íîðìàëüíóþ äëèíó è, êàê ðå-
çóëüòàò, óâåëè÷åííûé îáúåì áëàãîäàðÿ ïðèñóò-
ñòâèþ ðàçâåòâëåíèÿ. Ñëåäóåò òàêæå ðàçëè÷àòü 
ðàçâåòâëåíèÿ, âîçíèêàþùèå êàê áèôóðêàöèÿ 
íà êîíöå âîëîñêà ëèáî æå îáðàçóþùèåñÿ ñî 
ñòåíêè âîëîñêà [9, 22]. Íàêîíåö, âåòâèñòûå âî-
ëîñêè ìîãóò áûòü ïðÿìûìè èëè âîëíèñòûìè.
Ïîñëåäíèå îïèñàíû â ýêñïåðèìåíòå ñ îäíî-
âðåìåííûì ïðèìåíåíèåì âåùåñòâ, äåïîëèìå-
ðèçèðóþùèõ îäíîâðåìåííî ìèêðîòðóáî÷êè è 
ìèêðîôèëàìåíòû [8]. Âîëîñêè, ïîäîáíûå îïè-
ñàííûì â öèòèðóåìîé ðàáîòå, î÷åíü ðåäêî ìîæ-
íî áûëî íàáëþäàòü è â íàøåì ýêñïåðèìåíòå, à 
èìåííî â óñëîâèÿõ ñòðåññà (ðèñ. 8). 

Ðèñ. 7. Ñîäåðæàíèå ÐÊÂ ó ãîðìîíàëüíûõ ìóòàíòîâ 
A. thaliana (ïî âåðòèêàëè, %)

Ðèñ. 6. Ðàñïðåäåëåíèå àêòèíà â çðåëûõ ÐÊÂ. Ìàñ-
øòàá – 20 ìêì

Ðèñ. 8. Âîëíèñòûé âîëîñîê, êîíôîêàëüíàÿ ìèêðî-
ñêîïèÿ
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Âîëíèñòûå è íåïðàâèëüíîé ôîðìû ñ âåð-
õóøêîé, îáðàçóþùåé äâå èëè áîëåå âåòâåé íà 
êîíöå, ýòè âîëîñêè ñèëüíî îòëè÷àëèñü îò ÐÊÂ, 
îïèñàííûõ âûøå â íàøåé ðàáîòå. 

Îòíîñÿùèìñÿ ê îáñóæäàåìîé ïðîáëåìå ÿâ-
ëÿåòñÿ õàðàêòåð ðîñòà ÐÊÂ. Óæå ïðè íàáëþ-
äåíèè ïîä ñâåòîâûì ìèêðîñêîïîì âûÿâëåíî, 
÷òî âçäóòèå, ïðåäøåñòâóþùåå âåòâëåíèþ, îáðà-
çîâûâàëîñü íà âîëîñêå, êîòîðûé ïî÷òè äîñòèã
ñâîåé íîðìàëüíîé äëèíû. ×òîáû óáåäèòüñÿ â
ýòîì, íàáëþäàëè ñòðóêòóðó àêòèíîâîãî öèòî-
ñêåëåòà, êîòîðàÿ, êàê èçâåñòíî, îòëè÷àåòñÿ â 
ðàñòóùèõ ÷àñòÿõ êëåòêè è òåõ, êîòîðûå ïðåê-
ðàòèëè ðîñò. Ðåçóëüòàòû èçó÷åíèÿ àêòèíîâîãî
öèòîñêåëåòà ïîêàçàëè, ÷òî â ìîìåíò îáðàçîâà-
íèÿ âçäóòèÿ âîëîñîê êàê ðàç ïðåêðàùàë ðîñò. 

Íàøè ðåçóëüòàòû ïðîòèâîðå÷àò äàííûì, ïî-
ëó÷åííûì â ðàáîòå [8]. Àâòîðû öèòèðóåìîé 
ðàáîòû ïîêàçàëè, ÷òî â ðàçâåòâëåííîì âîëîñêå 
ïðèñóòñòâóþò äâå ðàñòóùèå âåðõóøêè, à ÿäðî 
íàõîäèòñÿ â ïîñòîÿííîì äâèæåíèè, ÷òîáû ðàñ-
ïîëîæèòüñÿ ïîáëèçîñòè ýòèõ âåðõóøåê. Òåì íå 
ìåíåå âíåøíèé âèä ðàçâåòâëåííûõ âîëîñêîâ, 
îïèñàííûõ â ýòîé ðàáîòå, à èìåííî âîëíèñòûõ, 
íåïðàâèëüíîé ôîðìû è ñ ðàçâåòâëåíèÿìè íà 
êîíöå, îòëè÷àåòñÿ îò íàøèõ ÐÊÂ. 

Îáðàçîâàíèå âåòâè â ñàìîì êîíöå ïðîöåññà 
ðîñòà âîëîñêà ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïîñ-
ëåäíÿÿ âîçìîæíîñòü óâåëè÷åíèÿ àäñîðáèðóþ-
ùåé ïîâåðõíîñòè êîðíÿ ñ ñîõðàíåíèåì íîð-
ìàëüíîé äëèíû âîëîñêà è áåç îáðàçîâàíèÿ ýêòî-
ïè÷åñêèõ âîëîñêîâ. 

Èçó÷åíèå ãîðìîíàëüíûõ ìóòàíòîâ A. thaliana 
ïðîäåìîíñòðèðîâàëî, ÷òî àóêñèí ÿâëÿåòñÿ îñ-
íîâíûì ðåãóëÿòîðîì îáðàçîâàíèÿ ÐÊÂ. Ýòîò 
ðåçóëüòàò ÿâëÿåòñÿ îæèäàåìûì, ïîñêîëüêó â ëè-
òåðàòóðå îïèñàíà ðîëü àóêñèíà â îáðàçîâàíèè 
âåòâèñòûõ âîëîñêîâ ó ðàñòåíèé, ñòðàäàþùèõ îò 
äåôèöèòà æåëåçà â ñóáñòðàòå [23]. Êðîìå òîãî, 
áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìóòàíòîâ, äåôåêòíûõ ïî 
èíèöèàöèè âîëîñêà, èìåþò îòíîøåíèå ê àóê-
ñèíó [24, 25]. Íàøè ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî 
ÀÁÊ, ÆÊ, ÑÊ è ýòèëåí ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ 
êàê âòîðîñòåïåííûå ðåãóëÿòîðû. Ïîäîáíûå ôàê-
òû îòíîñèòåëüíî âîâëå÷åííîñòè ÆÊ è ýòèëåíà 
â îáðàçîâàíèå ðàçâåòâëåííûõ âîëîñêîâ â óñëî-
âèÿõ èçáûòêà NH4

+ ïîëó÷åíû Yang et al. [21].

PRODUCTION OF BRANCHED ROOT HAIRS 
UNDER PROGRESSIVE DROUGHT STRESS 
IN ARABIDOPSIS THALIANA 

J. Bobrownyzky

Institute of Botany of the NAS of Ukraine, Kyiv 
E-mail: cellbiol@ukr.net 

In this study we presented data on the production 
of branched root hairs in the seedlings of A. thaliana 
under progressive water deficit. The overall production 
of branched hairs was quite high under stress conditions 
and amounted to 8,27 %. On the contrary, this form 
of root hairs was almost absent in the control group 
(0,27 %). The highest number of branched hairs 
was produced at the beginning of the stress action. 
Branched root hairs are quite uniform structures in 
the sense of their morphology. To solve the question 
how the branched hairs grow, the structure of actin 
cytoskeleton was explored. This structure was different 
in the root hair and in its branch, which is an indication 
that the hair stops its growth at the moment when 
the branching starts. We have also characterized the 
production of branched root hairs in hormonal mutants 
of Arabidopsis and found the involvement of auxin in 
this process. 

ÓÒÂÎÐÅÍÍß ÐÎÇÃÀËÓÆÅÍÈÕ ÊÎÐÅÍÅÂÈÕ 
ÂÎËÎÑÊ²Â Ó ARABIDOPSIS THALIANA ÏÐÈ 
ÏÐÎÃÐÅÑÓÞ×²É ÏÎÑÓÑ² 

Þ. Áîáðîâíèöüêèé

Ïðåäñòàâëåíî äàí³ ñòîñîâíî óòâîðåííÿ ðîçãàëóæåíèõ 
êîðåíåâèõ âîëîñê³â â ïðîðîñòêàõ A. thaliana ïðè
ïðîãðåñóþ÷îìó âîäíîìó äåô³öèò³. Â³äñîòîê ðîçãà-
ëóæåíèõ âîëîñê³â â óìîâàõ âîäíîãî ñòðåñó áóâ âè-
ñîêèì ³ ñêëàäàâ 8,27 %. Â ïðîòèëåæí³ñòü öüîìó äà-
íà ôîðìà êîðåíåâèõ âîëîñê³â áóëà ïðàêòè÷íî â³ä-
ñóòíüîþ â êîíòðîë³ (0,27 %). Íàéá³ëüøå ðîçãàëó-
æåíèõ âîëîñê³â óòâîðþâàëîñÿ íà ïî÷àòêó ä³¿ ñòðåñó. 
Ðîçãàëóæåí³ âîëîñêè º äîâîë³ îäíîð³äíèìè ñòðóê-
òóðàìè ç ìîðôîëîã³÷íî¿ òî÷êè çîðó. Äëÿ âèð³øåííÿ 
ïèòàííÿ, ÿê ðîñòóòü ðîçãàëóæåí³ âîëîñêè, âèâ÷àëè 
ñòðóêòóðó àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòó. Îñòàííÿ â³äð³ç-
íÿëàñü ó âëàñíå âîëîñêó òà â éîãî â³äãàëóæåíí³, 
ùî âêàçóº íà òå, ùî âîëîñîê ïðèïèíÿº ðîñòè â 
òîé ìîìåíò, êîëè âèíèêàº â³äãàëóæåííÿ. Ó äàí³é 
ðîáîò³ âèâ÷åíî óòâîðåííÿ ðîçãàëóæåíèõ âîëîñê³â 
ó ãîðìîíàëüíèõ ìóòàíò³â àðàá³äîïñèñà òà äîâåäåíî 
ðîëü àóêñèíó â ïðîöåñ³ ãàëóæåííÿ. 
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