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Arabidopsis thaliana, ПОЛУЧЕННЫХ В КУЛЬТУРЕ in vitro
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Растительный организм способен проявлять
морфогенетический потенциал при переносе от-
дельных его частей в условия, крайне отличаю-
щиеся от природных, какими является культура
in vitro. Под методом культуры in vitro понимается
совокупность способов, позволяющих культиви-
ровать изолированные клетки, ткани и органы
растений в стерильных условиях на питательных
средах. В основе данного метода лежит уникаль-
ное свойство растительных клеток – тотипотент-
ность – способность при определенных условиях
дедифференцироваться и под влиянием внешних
условий реализовывать тот или иной путь морфо-
генеза (Ахметова, Зарипова, 2019). Клональное
микроразмножение – один из наиболее эффек-
тивных способов получения растительного мате-
риала в значительных объемах за достаточно ко-
роткий промежуток времени (Катаева, Бутенко,
1983; Manokari, 2021). Сам процесс клонального
микроразмножения разделен на несколько этапов:
1) выбор объекта, 2) собственно микроразмноже-
ние, 3) укоренение микропобегов или депониро-
вание, 4) адаптация. При этом следует отметить,
что использование данного метода сопряжено с ря-
дом проблем, которые касаются непосредственно
специфики культивирования материала in vitro и
дальнейшей его адаптации в среде in vivo. Укорене-

ние является важным этапом клонального микро-
размножения для различных видов растений.
Корневая система играет важную роль в поглоще-
нии воды и питательных веществ, газотранспорт-
ных процессах, росте и развитии растений, а так-
же в механизмах защиты от биотических и абио-
тических воздействий. Известно, что процесс
укоренения in vitro регулируется различными гене-
тическими факторами, компонентами питательной
среды, типом и концентрацией регуляторов роста
(Amghar et al., 2021). Современное промышленное
размножение растений in vitro невозможно без
использования регуляторов роста. Как правило,
для укоренения используют аналоги индолил-3-
уксусной кислоты (ИУК). Отношение раститель-
ного материала in vitro к экзогенному ауксину,
времени и способу его применения неоднозначно.
Среди регуляторов роста обычно для индукции
ризогенеза у растений используют индолил-3-ук-
сусную кислоту (ИУК) (Souza et al., 2022), 1-наф-
талинуксусную кислоту (НУК) (Chi-ni, Schuyler,
1996; Тихомирова, 2010; Гусева и др., 2013; Souza
et al., 2022), ндолил-3-масляную кислоту (ИМК)
(Rani et al., 2003; Гусева и др., 2013; Souza et al.,
2022), а также безгормональные среды с умень-
шенным содержанием макро-, и микроэлементов
(Кушнір, Сарнацька, 2005). На питательных сре-
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дах с различными регуляторами роста изучены
гистологические аспекты формирования корней
in vitro (Martínez Pastur et al., 2005; Naija et al.,
2008), их морфология и анатомия (Reis et al., 2017;
Bulavin et al., 2020; Jagiełło-Kubiec et al., 2021;
Mаnоkаri et al., 2021), некоторые количественные
признаки (Rogalski et al., 2003; Jagiełło-Kubiec et al.,
2021; Soriano et al., 2022), активность пероксидазы
(Naija et al., 2008), содержание эндогенной ИУК
(Jagiełło-Kubiec et al., 2021), накопление вторич-
ных метаболитов (Reis et al., 2017; Jagiełło-Kubiec
et al., 2021). Для безгормональных сред в боль-
шинстве работ исследователи указывают факт об-
разования корней и определяют их количествен-
ные характеристики. Отмечается, что изучение
особенностей ризогенеза in vitro с регуляторами
роста и при их отсутствии является необходимым
для понимания протекания данного процесса и
возможности его регуляции (Rose et al., 2006, Ma-
nokari et al., 2021). Поскольку формирование кор-
ней в культуре in vitro может происходить путем
прямого и непрямого органогенеза, нами было
выбрано две модельные системы: ризогенез in vi-
tro из черешков листовых эксплантов и каллусной
ткани Arabidopsis thaliana на питательных средах
без регуляторов роста и при их введении.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для введения в культуру A. thaliana (Col-0) се-
мена стерилизовали 70% раствором спирта (45 c)
и 5% раствором гипохлорита натрия (7 мин) с пя-
тикратной промывкой стерильной дистиллиро-
ванной водой, переносили в культуральные сосуды
на модифицированную питательную среду Мура-
сиге-Скуга (МС) (Murashige, Skoog, 1962) без регу-
ляторов роста с последующей стратификацией при
+4°C в течение 3 сут. Материал культивировали при
температуре +22−24°C с фотопериодом 16/8 ч
(свет/темнота) и освещенности 93 мкмоль м–2 с–1.

Для индукции образования каллуса, розеточ-
ные листья отделяли от 22−40 дневных растений,
делали насечки и помещали на модифицирован-
ную питательную среду МС, содержащую макро-, и
микросоли, витамины (B1 – 0.1 мг/л, B6 –
0.5 мг/л, PP – 0.5 мг/л), глицин (3.0 мг/л), 2.4-Д
(1.0 мг/л), кинетин (0.05 мг/л) и глюкозу (1.5%),
агар-агар (0.7%). Культивирование материала осу-
ществляли при температуре +22−24°С с фотопери-
одом 16/8 ч и освещенности 7.4−9.3 мкмоль м–2 с–1.

Ризогенез из каллусной ткани и в культуре ли-
стовых эксплантов индуцировали на питательной
среде МС, содержащей 1/10 часть от общего мине-
рального состава без регуляторов роста (1/10 МС), а
также с добавлением ИМК (2.0 мг/л для индук-
ции корней из каллуса). Культивирование мате-
риала осуществляли при температуре +22−24°C с

фотопериодом 16/8 ч и освещенности 7.4−
9.3 мкмоль м–2 с–1.

Для анатомических исследований черешки
листьев и, полученные в культуре in vitro корни,
фиксировали в 2.5% глутаровом альдегиде на 0.1 М
какодилатном буфере (pH 7.2) при комнатной
температуре в течение 3 ч, дважды промывали тем
же буфером, постфиксировали 1% OsO4 в течение
3 ч, обезвоживали в спиртах восходящей концен-
трации и ацетоне, заливали в смесь эпоксидных
смол эпон-аралдит. Калусную ткань помещали в
фиксатор Кларка, промывали в 70% этаноле, обез-
воживали в спиртах восходящей концентрации и
толуоле, пропитывали парафином. Полутонкие по-
перечные и продольные срезы корней и черешков
(0.5−1.0 мкм) получали на ультрамикротоме MT-XL
(RMR Instruments, США) и Ultracut E (Reichert, Ав-
стрия), срезы калусной ткани (8, 10 мкм) − на сан-
ном микротоме МС-2 (Точмедприбор, Украина).
Окрашивание проводили водным раствором то-
луидинового синего (0.12%), исследования вы-
полняли на микроскопе Axioscope А1 (Сarl Zeiss,
Германия) и СX41 (Olympus, Япония), оснащенном
камерой SC 50 (Olympus, Германия) и программным
обеспечением CellSens Imaging Software v. 1.17.

Для анализа ультраструктурной организации
клеток корней in vitro, использовали материал,
подготовленный для анатомических исследова-
ний. Продольные ультратонкие срезы (50–60 нм)
получали на ультрамикротоме MT-XL, контра-
стировали уранилацетатом и цитратом свинца,
исследовали на трансмиссионном электронном
микроскопе JEM 1230 (Jeol, Япония).

Определение общей, рабочей и недеятельной
поверхности корневой системы выполняли со-
гласно методу Сабинина–Колосова (Панфилова
и др., 2010) в модификации. Корни 10 суточных
проростков, 14 дневных растений, и, полученные
в культуре in vitrо, последовательно погружали в
три лунки 96-луночных планшетов с 200 мкл рас-
твора 0.0003 н метиленовой сини (96.0 мг/1.0 дм3)
на 1.5 мин в каждую. При двукратном погруже-
нии происходила адсорбция красителя на всей
поверхности корней. При третьем погружении
корней в раствор краситель поглощался только
рабочей поверхностью корней. Концентрацию
метиленовой сини определяли колориметрически,
используя калибровочную кривую (рис. 1), расчеты
площади поверхности корневой системы общей
(Sобщ), рабочей (Sраб) и недеятельной (Sнераб) рассчи-
тывали по формулам:

где: 1.05 м2 – коэффициент пересчета, А1 + 2; А3 –
количество метиленовой сини, адсорбированное
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корнями в первом (А1), втором (А2) и третьем (А3)
стакане. Статистический анализ проводили с ис-
пользованием ПО Statistica 7.0 и Microsoft Office
2010 (Exсel).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В семени A. thaliana развитие корня происхо-

дит из первичного корешка, который закладывает-
ся в зародыше одновременно с почечкой (Capron
et al., 2009). После гидратации семенных оболо-
чек и поступления воды к зародышу, запускаются
ростовые процессы. Дальнейшее развитие корня
происходит за счет деятельности его меристемы,
боковые корни разных порядков формируются за
счет делений перицикла, находящегося напротив
элементов ксилемы (Péret et al., 2009; Banda et al.,
2019). В отличие от зародышевого корешка, кор-
ни в тканях черешка листовых эксплантов и каллусе
формируются de novo. Согласно нашим данным,
после удаления верхушки листовой пластинки, ча-
сти черешка и переноса листовых эксплантов
абаксиальной стороной на питательную среду
1/10 МС в проводящем пучке черешка индуциру-
ются клеточные деления, приводящие к форми-
рованию зачатка корня (рис. 2а) и в последствии
к полному его формированию за счет деятельно-
сти меристемы (от 6 дней) (рис. 2б). При более
длительном культивировании у корней, сформи-
рованных de novo из тканей черешка листовых
эксплантов, наблюдалось образование боковых
корней.

2.4-дихлорфеноксиуксусная кислота (2.4-Д)
является наиболее распространенным ауксином
для индукции каллусогенеза (Dalila et al., 2013;
Budisantoso et al., 2017), применяемым обычно в
концентрации 1.0−2.0 мг/л, а также в комбина-
ции с другими регуляторами роста (Karimian et al.,
2014), поскольку под ее влиянием происходит де-
дифференциация клеток (Dalila et al., 2013). В
дальнейшем эффективность морфогенетических
процессов в каллусе зависит от комбинации аук-
сина и цитокинина, внесенных в композицию
питательной среды. Под действием цитокининов
происходит стимуляция деления клеток, при этом
оптимальное соотношение двух регуляторов ро-
ста усиливает клеточную дифференциацию (Park
et al., 2002). В наших исследованиях введение в
состав питательной среды 2.4-Д (1.0 мг/л) и кине-
тина (0.05 мг/л) обеспечивало видимый каллусо-
генез на листовых эксплантах, начиная с 8 сут
культивирования. Появлению клеток с неорганизо-
ванным ростом предшествовало набухание тканей и
разрыв эпидермы. Отмечены разные места ин-
дукции клеток каллуса: в средней, верхней, ба-
зальной частях листового экспланта, а также и по
всей его поверхности. Впоследствии увеличение
объема непосредственно каллуса происходило за
счет деления его клеток по периферии и в верхней

части. При переносе каллуса на питательную сре-
ду 1/10 МС, а также среду с ИМК инициирова-
лись процессы ризогенеза.

Морфогенез in vitro представляет собой слож-
ный процесс, на который влияют эндогенные и
экзогенные факторы. Проявление органогенного
потенциала происходит только если клетки внут-
ри экспланта “компетентны” или реагируют на
специфические культуральные сигналы (Delporte
et al., 2014). По Де Клерк (De Klerk et al., 1997)
процесс формирования эмбриоидов, адвентив-
ных побегов и корней in vitro можно разделить на
несколько фаз: 1) приобретение компетенции,
2) индукция и 3) реализация. Первая фаза соот-
ветствует приобретению компетенции на этапе
дедифференцировки; вторая − реакции клеток на
органогенный стимул и их “готовности” к фор-
мированию специфического органа; третья –
развертыванию программы дифференциации.

Согласно гистологическим исследованиям, в
каллусе формирование корней происходило из
морфогенных очагов, находящихся на его пери-
ферии (рис. 2в). В отличие от ризогенеза у листо-
вых эксплантов, образование боковых корней на-
блюдалось только при добавлении ИМК, в то
время как на среде 1/10 МС такого эффекта не на-
блюдали.

Исследования показали, что морфологически
в корнях, образованных de novo in vitro всех вари-
антов формировался корневой чехлик и ростовые
зоны собственно корня: меристема, растяжения
(дистальная (ДЗР) и центральная (ЦЗР)), погло-
щения и проведения. На продольных срезах (рис. 3)
в корневом чехлике различались колумелла и пе-
риферические клетки. Колумелла состояла из ме-
ристематических клеток, статоцитов на стадии
дифференцировки, зрелых статоцитов и секретор-
ных клеток. Периферические клетки окружали ко-
лумеллу и наблюдались в меристеме и дистальной

Рис. 1. Калибровочная кривая для метиленовой сини.
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зоне растяжения на поверхности покровной ткани.
В ростовых зонах корня обнаружена однослойная
эпидерма, двухслойная кора, в которой различа-
лись клетки паренхимы и эндодермы. Централь-
ный цилиндр состоял из перицикла и проводящей
ткани. При этом следует отметить образование
сросшихся корней как в культуре листовых экс-
плантов (очень редко), так и при ризогенезе из
каллуса (часто). Кроме того, для корней, сформи-
ровавшихся из каллуса, было характерно присут-
ствие укороченной меристемы, а из листовых
эксплантов − увеличенной по длине, в сравнении
с таковой органов, полученных из семени (табл. 1).
Наши результаты в отношении анатомических
изменений in vitro находят свое подтверждение в
литературе. Так, например, появление фасциаций
является распространенным для стеблей растений,
особенно на питательных средах, содержащих ци-
токинины (зеатин и 6-бензиламинопурин). Появ-
ление подобного рода органов связывают с увели-
чением размеров меристем и усилением роста
стеблей растений (Iliev, Kitin, 2011). В литературе
также отмечается и срастание корней при укоре-
нении микропобегов (Bulavin et al., 2020). В на-
ших исследованиях показано формирование ме-
ристематических очагов на периферии каллуса и
в проводящем пучке листовых эксплантов. Воз-

можно, из-за образования множественных очагов
и происходящих в них активных делений проис-
ходит постепенное сближение первых и дальней-
шие морфогенетические процессы приводят к
срастанию органов или одна точка роста разделя-
ется на несколько (Bairu, Kane, 2011). Гистоана-
томические изменения также не являются редко-
стью при исследовании структуры органов расте-
ний in vitro. Так для корней микрочеренков Betula
nigra L. и Acer rubrum L. показано формирование
значительных по размерам межклетников, отме-
чена гипертрофированность клеток коры, явив-
шаяся причиной аномально большой площади
поперечного сечения органов. Исследователями
также был сделан акцент и на более рыхлой упа-
ковке проводящих элементов (McClelland et al.,
1990). В подобной работе при изучении микро-
структурной стабильности регенерантов Vitex ne-
gundo L., полученных методом клонального мик-
роразмножения, в корнях, образованных in vitro,
отмечена паренхиматизированность коры, недо-
развитость перидермы, эндодермы и сердцевины.
Такого рода изменения в большей степени связы-
вают с приспособительными реакциями культи-
вируемых растений к комплексу специфических
факторов условий среды in vitro (Вечернина и др.,
2008).

Рис. 2. Формирование корней de novo in vitro из тканей листового экспланта (а, б) и каллуса (в, г). 1 – мезофилл листо-
вого экспланта, 2 – проводящий пучок, 3 – зачаток корня, 4 – корень, 5 – меристематический очаг. Ув. ×200 (а, в),
×31.5 (б), ×4.5 (г).
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Поскольку корни, полученные в культуре in vi-
tro из каллуса, обладали видимыми морфолого-
анатомическими изменениями, нами проведен
ультраструктурный анализ клеток чехлика и не-
которых ростовых зон корней, полученных in vitro
из листовых эксплантов. В гиалоплазме диффе-
ренцированных статоцитов A. thaliana in vitro
(рис. 4а) наблюдали ядро, вакуоли, митохондрии,
амилопласты, эндоплазматический ретикулюм и
диктиосомы. Ядро по форме округлое или оваль-
ное, находилось в проксимальной части клетки.
Вакуоли имели округлую форму и характеризова-
лись электрон-прозрачным или гранулярным со-
держимым средней электронной плотности. В боль-
шинстве своем они размещались в проксимальной
части статоцита, под ядром, иногда встречались в
его средней части. Митохондрии, овальной или
удлиненной формы содержали развитую систему
крист, в матриксе присутствовали электрон-про-
зрачные участки. Популяция митохондрий обна-

руживалась во всем объеме статоцитов. Амило-
пласты овальной или неправильной формы со-
держали электрон-плотную строму, в которой
различались крахмальные зерна разного размера,
формы и электронной плотности. Количество и
плотность крахмальных зерен в амилопластах ва-
рьировала в зависимости от их размера. Амило-
пласты располагались в дистальной части стато-
цитов, над цистернами ЭПР. Отдельные цистерны
имели удлиненную форму и размещались около
продольных клеточных стенок, в то время как их
скопления наблюдались в дистальной части ста-
тоцита, а также в углах проксимальной. Единич-
ные диктиосомы встречались как в дистальной,
так и в проксимальной части статоцита, состояли
из 4−5 цистерн и характеризовались полярно-
стью.

В протодерме корней (рис. 4б) в центре клеток
наблюдалось округлое ядро, содержащее диффуз-
ный хроматин и ядрышко, диаметр которого со-

Рис. 3. Продольные срезы корней А. thaliana, полученных из семени (а), листовых эксплантов (б) и каллуса на пита-
тельной среде 1/10 МС (в), каллуса на среде 1/10 МС с добавлением ИМК (г). КЧ – корневой чехлик, М – меристема,
ДЗР – дистальная зона растяжения, ЦЗР – центральная зона растяжения; 1 – клетки корневого чехлика, 2 – эпидер-
ма, 3 – паренхима коры, 4 – эндодерма, 5 – центральный цилиндр. Ув. ×200.
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Таблица 1. Количественные показатели зон корней А. thaliana

Примечание. * − статистически достоверные различия между одинаковыми параметрами в сравнении с первичными корня-
ми; M ± m, n = 6; р = 0.05; t-критерий; П – корни проростков; ЛЭ – корни, образованные из листовых эксплантов; К – корни,
образованные из каллуса.

Параметры
Корневой

чехлик Меристема Дистальная зона
растяжения

П ЛЭ К П ЛЭ К П ЛЭ К

Длина, мкм 66.21 ±
± 4.23

92.94 ±
± 3.47*

69.32 ±
± 4.9

144.78 ±
± 17.21

223.95 ±
± 18.42*

56.44 ±
± 2.54*

104.34 ±
± 3.37

101.89 ±
± 2.38

23.3 ±
± 1.72*

Ширина, мкм 76.25 ±
± 2.18

118.92 ±
± 3.48*

− 107.06 ±
± 2.17

158.11 ±
± 9.45*

− 110.68 ±
± 3.61

167.38 ±
± 9.77*

−

Количество 
клеток

5.67 ±
± 0.21

5.67 ±
± 0.21

5 ±
± 0.18

20.5 ±
± 1.96

27.67 ±
± 2.26*

6.83 ±
± 1.32*

8.67 ±
± 0.42

7.67 ±
± 0.8

2.5 ±
± 0.24*
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ставлял более половины ядра. В некоторых яд-
рышках обнаруживали ядрышковую вакуоль.
Свободные рибосомы были самым распространен-
ным компонентом гиалоплазмы и обуславливали ее
высокую электронную плотность. Контуры орга-
нелл были не четкими на фоне интенсивно окра-
шенных рибосом. Пластиды были округлой или
удлиненной формы с плотной стромой и слабо-
развитой внутренней мембранной системой.
Округлой или удлиненной формы митохондрии
имели развитые кристы и матрикс средней элек-
тронной плотности. Немногочисленные диктиосо-
мы характеризовались тонкими контурами мембран
и слабовыраженной полярностью. Эндоплазма-
тический ретикулум был слаборазвит, наблюда-
лись мелкие вакуоли.

При переходе клеток из меристемы в ДЗР
(рис. 4в) вакуоли постепенно увеличивались в
объеме за счет слияния мелких органелл. Гиало-
плазма в процессе роста клеток теряла электрон-
ную плотность вследствие уменьшения количе-
ства свободных рибосом. Ядро овальной или ло-
пастной формы обычно занимало центральное
положение или несколько смещалось. Эндоплаз-
матический ретикулум был представлен длинны-
ми цистернами, на которых плотно размещались
рибосомы. Форма и размеры пластид варьирова-
ли на срезах, хотя в основном наблюдались орга-
ноиды овальной или удлиненной формы. Неко-
торые пластиды содержали крахмальные зерна.

Диктиосомы приобретали характерную для зрелых
органелл полярность и продуцировали многочис-
ленные везикулы разного размера. В клетках эпи-
дермы корней A. thaliana, сформированных из ли-
стовых эксплантов, четко обнаруживали оваль-
ные или удлиненные тельца ЭПР.

Согласно полученным нами данным, диффе-
ренциация клеток корней, полученных in vitro из
тканей листовых эксплантов на безгормональной
среде, происходит аналогично таковой корней
in vivo, т.е. в двух противоположных направлениях:
к базальной и апикальной частям органа за счет де-
ятельности инициалей, проксимальная часть ко-
торых, по отношению к покоящемуся центру,
формирует будущие клетки коры и центрального
цилиндра, латеральная – эпидермы и перифери-
ческих клеток корневого чехлика, дистальная –
колумеллы (Pardal, Heidstra, 2021). Так для корне-
вого чехлика, выполняющего функции органа
восприятия (давление, влажность, гравитация) и
защиты меристемы (Barlow, 2002), на уровне уль-
траструктуры показано формирование клеток ко-
лумеллы, в первую очередь статоцитов, которым,
в зрелом состоянии, была присуща полярность,
выраженная в расположении ядра в проксималь-
ной части клетки, цистерн ЭПР – в дистальной
(Hilaire et al., 1997). Особенностью данного типа
клеток также была незначительная вакуолизация,
в сравнении с таковой периферических клеток, и
наличие амилопластов, строма которых заполне-

Рис. 4. Ультраструктурная организация клеток корней A. thaliana, образованных в культуре in vitro из листовых экс-
плантов: а – статоциты, б – фрагмент клетки протодермы, в – фрагмент клетки ДЗР. А – амилопласт, В – вакуоль,
Д – диктиосома, Кс – клеточная стенка, М – митохондрия, Пл – пластида, тЭР – тельце эндоплазматического рети-
кулума, Я – ядро, Яд – ядрышко, ЭР – эндоплазматический ретикулум.
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на крахмальными зернами. Клетки протодермы
морфологически и структурно аналогичны мери-
стематическим: отчетливо выделялось крупное
ядро, остальные органеллы находились в гиало-
плазме с большим количеством рибосом, что обу-
славливало ее высокую электронную плотность,
плазматическая мембрана плотно прилегала к
клеточной стенке (Whaley et al., 1960). При пере-
ходе клеток в ДЗР постепенно происходили есте-
ственные изменения: их размеры увеличивались,
гиалоплазма становилась менее электрон-плотной,
увеличивалась вакуолизация, количество ци-
стерн ЭПР, диктиосомы приобретали большую
активность за счет продукции везикул. Также было
заметным формирование телец ЭПР, представля-
ющих собой расширения ГЭР, характерные для
видов Brassicaceae (Iversen, 1970), и встречающие-
ся в клетках некоторых представителей семейств
Papaveraceae, Resedaceae (Bones et al., 1989), Cap-
paraceae, Tovariaceae (Behnke, Eschlbeck, 1978).
Согласно литературе тельца ЭПР у A. thaliana на-
капливают фермент класса гидролаз (β-гликози-
дазу PYK10) (Matsushima et al., 2003), и по предпо-
ложениям могут участвовать в защите растений
от травоядных и патогенов (Nagano et al., 2005).
На сегодня в свободно доступных сведениях мож-
но встретить отдельные исследования уль-
траструктурной организации клеток (Marín-Mén-
dez et al., 2009) и их органелл в каллусе (Климчук,
2001), листьев нормальных и витрифицированных
побегов на этапе мультипликации и укоренения
(Louro et al., 1999), зачатков корней в клеточных аг-
регатах (Tylicki et al., 2000), в которых выявляли из-
менения в той или иной степени. Исследователя-
ми отмечено, что оптимально подобранные усло-
вия помогают минимизировать возникновение
структурных перестроек (Wafa et al., 2016).

Для характеристики функциональной актив-
ности корней A. thaliana, образованных из семени
и, полученных путем прямого и непрямого орга-
ногенеза in vitro, нами проведен анализ их общей,
рабочей и недеятельной поверхности. Для пер-
вичных корней на 10 и 14 сут (табл. 2) установлена
общая площадь поверхности, при этом для по-
следних наряду с увеличением общей поверхно-
сти на 7%, отмечено некоторое снижение функ-
циональности органов. Так, у 10 сут растений рабо-
чая площадь корней составляла 55.6% от общей, а у
14 дневных – 55.0%; при этом недеятельная пло-
щадь увеличивалась, что объясняется нормаль-
ными процессами развития органов и их общим
увеличением. Данные, полученные при исследо-
вании корней, индуцированных de novo in vitro,
демонстрируют снижение общей площади по-
верхности на 22%. Корни, образованные из ли-
стовых эксплантов, в сравнении с таковыми 14 сут
растений, характеризовались снижением рабочей
площади и увеличением недеятельной части на
14%. Корни, индуцированные de novo из каллуса
на среде 1/10 МС с ИМК, в сравнении с таковыми
растений и образованными из листовых эксплан-
тов, характеризовались еще большим снижением
площади рабочей поверхности на 18% и 4%, соот-
ветственно. При этом недеятельная часть поверх-
ности корней больше возрастала. Интегральным
показателем работоспособности корневой систе-
мы является деятельная поверхность, которую
составляют молодые корни и корневые волоски
(Дуктова, 2018). Из литературных данных извест-
но, что формирование деятельной поверхности
корней зависит от многих факторов: типа суб-
страта, его минеральных компонентов, а также
регуляторов роста (Zhang et al., 2018). Кроме того,
частично на структуру и функциональность кор-
ней может влиять непосредственно и гелеобразу-

Таблица 2. Показатели функциональности первичных корней и, полученных в культуре in vitro

Примечание. * − статистически достоверные различия между одинаковыми параметрами в сравнении с первичными 14 сут
корнями; M ± m, n = 6; р = 0.05; t-критерий.

Вариант

Площадь корневой системы

Общая Рабочая Недеятельная

мм2 % от общей 
площади мм2 % от общей 

площади мм2 % от общей 
площади

Проростки 
(10 сут) 3.191 ± 0.151

100.00

1.774 ± 0.07 55.59 1.417 ± 0.06 44.41

Растения 
(14 сут) 3.436 ± 0.170* 1.893 ± 0.08* 55.09 1.543 ± 0.07 44.91

Корни из листовых 
эксплантов
(14 сут)

2.654 ± 0.130* 1.097 ± 0.04* 41.33 1.557 ± 0.07 58.67

Корни из каллуса 
(14 сут) 2.666 ± 0.133 0.989 ± 0.05* 37.10 1.677 ± 0.06 62.90
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ющий компонент питательной среды. Исследова-
телями отмечено, что корни Nemesia denticulata,
формировавшиеся на агаризированной питатель-
ной среде МС с половинным содержанием мак-
ро-, и микроэлементов имели более короткие
корневые волоски, крупные клетки ризодермы и
менее организованный корневой чехлик, в срав-
нении с таковыми, образованными на бумажной
массе с добавлением жидкой питательной среды
того же состава (Labrousse et al., 2012). Возможно,
причиной изменения функционального состоя-
ния корней in vitro является комплекс факторов,
связанных непосредственно с условиями культи-
вирования. Так индукция ризогенеза из листовых
эксплантов происходила на среде 1/10 МС без ре-
гуляторов роста. Т. о. некоторое снижение функ-
циональной активности органов могло происхо-
дить из-за наличия агар-агара в питательной среде.
Образование корней из каллуса также индуциро-
вали на питательной среде того же состава (с
добавлением ИМК). Однако следует отметить,
что до момента ризогенеза, каллусогенез поддер-
живали на среде, содержащей 2.4-Д, что не исклю-
чает накопление регуляторов роста в клетках. В ис-
точниках литературы имеются сведения о негатив-
ном влиянии вышеупомянутого регулятора роста
на структуру корней, в виде укорочения органов и
других структурных аномалий (Özkul et al., 2016).
Поскольку давно известна тесная связь структуры
органа с выполняемыми им функциями, и, в све-
те выявленных анатомических изменений, можно
предположить, что недеятельная часть корней, т.е.
апопласт, составленный из клеточных стенок и
межклетников, более развит и, соответственно,
имеет большую относительную площадь.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, полученные данные четко
продемонстрировали, что корни, образованные
de novo in vitro из каллуса и черешков листовых
эксплантов на питательной среде МС в присут-
ствии ИМК и без регулятора роста могут характе-
ризоваться морфолого-анатомическими измене-
ниями, при этом степень отклонений в каллусной
ткани выше, в сравнении с листовыми эксплантами.
Перестройки в анатомии корней (укорочение зон),
образованных из каллуса, возможно, связаны с не-
посредственным влиянием 2.4-Д, при этом вероят-
ной причиной срастания органов является близкое
расположение морфогенных очагов. Из-за тесной
взаимосвязи структуры органов и выполняемыми
ими функциями, предполагается, что обнаружен-
ные морфолого-анатомические изменения могут
влиять на физиологические функции корней in vi-
tro, снижая процент их рабочей поверхности.

Работа по исследованию функциональности
корней Arabidopsis thaliana выполнена в рамках
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An in vitro Arabidopsis thaliana Root Structural and Functional Characterization
I. V. Bulavin1, # and A. I. Sidyakin1, 2

1 Federal State Funded Institution of Science “The Labor Red Banner Order Nikita Botanical Gardens – National Scientific 
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Two models of Arabidopsis thaliana rhizogenesis in vitro were studied: 1) from callus and 2) leaf explants pet-
ioles on the Murashige and Skoog one-tenth strength hormone-free nutrient medium and also with the ad-
dition of the growth regulator such as indole-3-butyric acid. Morphological and anatomical studies show sig-
nificant changes in the structure of the roots formed de novo in vitro from callus tissue, while the organs from
leaf explant petioles were similar to those formed from the seed (primary). By Sabinin-Kolosov method, a
decrease in the percentage of active root surface was established. Occurrence of the structural changes during
in vitro rhizogenesis and their effect on root functionality are discussed.

Keywords: leaf explants, callus, rhizogenesis in vitro, anatomy, functionality
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