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Досліджено динаміку та особливості адаптації ювенільних рослин Sium latifolium L., вирощених 
як наземні, до затоплення ґрунту тривалістю 10 діб. Показана послідовна активація синтезу білка 
теплового шоку (HSP70), алкогольдегідрогенази (АДГ) спочатку в коренях, потім у листках, а 
через 2 доби поява додаткових коренів, що містять аеренхіму. Важливими для успішної адаптації 
виду автори вважають системну індукцію синтезу стресового білка і фермента анаеробної 
адаптації та її підтримку на високому рівні тривалий час, здатність до швидкого утворення 
системи додаткових коренів, а також кооперацію аеробних і анаеробних енергетичних процесів 
у часі та просторі.
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Вступ

При до слі джен ні мо ле ку ляр них і струк тур них ос-

нов стій кості рос лин до не спри ят ли вих фак то рів 

особ ли ву ува гу при вер та ють види з ши ро ким діа-

па зо ном то ле рант ності. До та ких ви дів на ле жить і 

ге ло фіт Sium latifolium L. (Apiaceae) – ти по ва рос ли-

на пе ре зво ло же них ґрун тів, бе ре гів озер, рі чок і бо-

літ, що зростає як на міл ко вод ді, так і на су хо до лі. 

Спе ци фіч на еко ло гіч на ніша цьо го виду, оче вид но, 

ви зна ча єть ся ви со ки ми адап та цій ни ми власти-

востя ми, перш за все, по від но шен ню до вод но го 

фак то ра. Він лег ко утво рює вод ну й на зем ну еко-

фор ми та здат ний швид ко присто со ву ва ти ся до 

змін вод но го ре жи му про тя гом он то ге не зу (Petrova, 

Barykina, 2005; Kordyum et al., 2012). 

Для на зем них рос лин фі зіо ло гіч но важ ли вим 

фак то ром є вміст води в ґрун ті. Про те ріст у воді 

пот ре бує адап та ції до ко ре не вої гі пок сії, ос кіль ки 

за то п лен ня ґрун ту при зво дить до різ ко го змен шен-

ня кіль кості кис ню, дос туп но го ко ре не вій сис те мі. 

Ре ак ція на за то п лен ня вклю чає мор фо ло гіч ні, фі-

зіо ло гіч ні та ме та бо ліч ні змі ни – як у ко ре не вій 

сис те мі, що без по се редньо від чу ває неста чу кис-

ню, так і в над вод ній час ти ні рос ли ни (Jackson, 

Ricard, 2003; Jackson, 2006; Kordyum et al., 2012). 

Змі ни в ген ній екс пре сії спря мо ва ні на сам пе ред на 

пе ре бу до ву енер ге тич но го ме та бо ліз му, ре гу ля цію 

внут рішньо клі тин но го рН, ут во рен ня ае рен хі ми та 

за хис ні функ ції. Пер вин ним ме ха ніз мом от ри ман-

ня енер гії за анае роб них умов є глі ко ліз із анае роб-

ною фер мен та ці єю (McManmon, Crawford, 1971). 

При цьо му клю чо вий фер мент спир то во го бро дін-

ня — ал ко голь де гід ро ге на за (ал ко голь:НАД-ок си-

до ре дук та за, АДГ, К.Ф. 1.1.1.1) — ка та лі зує ре ак цію 

пе ре тво рен ня аце таль де гі ду в ета нол. 

Наші по пе ред ні до слі джен ня при род них по пу-

ля цій S. latifolium вия ви ли ак тив ність АДГ у вод ної 

еко фор ми. Ак ти ва ція цьо го фер мен ту спос те рі га-

ла ся та кож у су хо діль них рос лин за умов тим ча со-

во го пе ре зво ло жен ня ґрун ту (Kozeko et al., 2008; 

Kordyum et al., 2012). При цьо му на яв ність фер-

мен ту як у ко ре нях, так і в лист ках свід чи ла про 

сис тем ну від по відь. Кіль кіс ний рі вень АДГ по-

зи тив но ко ре лю вав із рів нем біл ка HSP70. Біл ки 

теп ло во го шоку (heat shock protein, HSP), до яких 

на ле жить і HSP70, є од ним із го лов них ком по нен-

тів за хис ту рос лин ної клі ти ни під час дії не спри ят-

ли вих фак то рів різ ної при ро ди (Wang et al., 2004). 

Ак ти ва ція їхньо го син те зу вва жа єть ся не від’ємним 

ком по нен том не спе ци фіч ної стре со вої ре ак ції 

(Lichtenthaler, 1998; Kordyum et al., 2003) і по ка за-

на при анае роб но му стре сі (Loreti et al., 2005; Banti 

et al., 2008). Вод но час рос ли ни вод ної еко фор ми 

S. latifolium ма ють сис те му до дат ко вих ко ре нів із 

роз ви не ною ае рен хі мою (Petrova, Barykina, 2005; 

Kordyum et al., 2012). Ця спе ціа лі зо ва на тка ни на 

че рез сис те му по віт ря них по рож нин за без пе чує 

пос та чан ня кис ню з над вод ної час ти ни рос ли ни до 

під вод ної. 
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Та ким чи ном, до слі джен ня рос лин при род них 

по пу ля цій S. latifolium, що рос туть на пе ре зво ло же-

них ґрун тах, вия ви ло в них оз на ки як ме та бо ліч ної 

адап та ції, спря мо ва ної на ак ти ва цію ета ноль ної 

фер мен та ції, так і мор фо ло го-ана то міч ної, яка, на-

впа ки, під три мує кис не за леж ні про це си. З ме тою 

глиб шо го ро зу мін ня стра те гії адап та ції S. latifolium 

до ко ре не вої гі пок сії внас лі док за то п лен ня ми 

здій сни ли до слі джен ня ди на мі ки про це сів не спе-

ци фіч ної стрес-ре ак ції та мо ле ку ляр них і струк тур-

них змін, спря мо ва них на під трим ку енер ге тич но-

го ме та бо ліз му. Для цьо го в рос лин, ви ро ще них із 

на сін ня як на зем ні, під да ва ла ся за то п лен ню ко ре-

не ва сис те ма.

Об’єкти та ме то ди до слі джень

На сін ня S. latifolium, зі бра не з су хо діль них рос лин 

біля смт Ве ли ка Ба гач ка (Пол тавська обл.), стра ти-

фі ку ва ли при тем пе ра ту рі 4° С про тя гом 2 місяців 

Сте ри лі за цію на сін ня здій сню ва ли 70 %-вим ета-

но лом і роз чи ном гі по хло ри ту (3 % Cl) із наступ-

ним про ми ван ням його про точ ною во до про від ною 

во дою. Сте ри лі зо ва не на сін ня про ро щу ва ли на во-

ло го му фільт ру валь но му па пе рі в чаш ках Пет рі при 

тем пе ра ту рі 22° С. Про рост ки ви са джу ва ли в ґрунт 

і ви ро щу ва ли при во ло гості ґрун ту 70—90 % (від су-

хої маси), 22 ± 2° С, фо то пе ріо ді 16/8 год (світ ло/

тем ря ва) та ін тен сив ності ос віт лен ня 100 мкмоль/

м2с. Для ек спе ри мен тів ви ко ристо ву ва ли юве ніль-

ні рос ли ни. Єм ності з рос ли на ми по мі ща ли у ве-

ли ку по су ди ну з відстоя ною во до про від ною во дою 

так, щоб ґрунт був за ну ре ний у воду (рис. 1). Від бір 

зраз ків про во ди ли че рез 2, 4, 6, 8, 24 год і 10 діб від 

по чат ку за то п лен ня. Для ана лі зу біл ків від би ра ли 

по 300 мг ко ре нів і лист ків, за мо ро жу ва ли й збе-

рі га ли при тем пе ра ту рі —70° С. Крім того, зраз ки 

ко ре нів від би ра ли для гіс то хі міч но го за барв лен ня 

АДГ і світ ло вої мік ро ско пії. 

Вес терн-блот-ана ліз біл ка HSP70 лист ків здій-

сню ва ли так, як опи са но нами ра ні ше (Kozeko, 

2014). Кон цен тра цію біл ка ви зна ча ли в екст рак тах 

за ме то дом М. Бред форда (Bradford, 1976). Про би 

су мар но го роз чин но го біл ка (по 20 мкг) роз по ді ля-

ли в 10 %-во му вер ти каль но му по ліа кри ла мід но-

му гелі (ПАГ). Пер вин ни ми ан ти ті ла ми слу жи ли 

мо но кло наль ні ми ша чі ан ти ті ла (Sigma), вто рин-

ни ми – кро ля чі ан ти ті ла, кон’юговані з біо ти-

ном (Sigma). Ос тан ні ві зуа лі зу ва ли за до по мо гою 

екс т ра ві дин-пе рок си даз ної сис те ми. Ак тив ність 

пе рок си да зи ви яв ля ли шля хом ін ку ба ції мем бра-

ни в роз чи ні 0,02 % тет ра гід ро хло ри ду 3,3× -діа мі-

но бен зи ди ну (Sigma) і 0,02 % пе ре ки су вод ню в 

цит рат-фос фат но му бу фе рі (рН 5,0). Кон троль за 

од на ко вою кіль кістю су мар но го біл ка у про бах, 

на не се них на гель, здій сню ва ли за біл ко ви ми тре-

ка ми, за барв ле ни ми Пон со С, на мем бра ні. Ана ліз 

зраз ків кож но го ва рі ан та про во ди ли що най мен ше 

в 3-крат ній по втор ності.

Ана ліз АДГ здій сню ва ли ме то дом на тив но го 

елек тро фо ре зу з наступ ним гіс то хі міч ним за барв-

лен ням фер мен ту в гелі. За мо ро же ні зраз ки ко ре нів 

або лист ко вих пласти нок роз ти ра ли в 0,5 мл роз чи-

ну для го мо ге ні за ції в охо ло дже ній пор це ля но вій 

ступ ці з ма ко го ном. Роз чин міс тив 0,1 М Трис-HCl 

(pH 7,0), 10 % глі це ри ну, 0,5 % ди ті от ре ї то лу, 1 % 

три то ну Х100. Го мо ге нат цен три фу гу ва ли про тя гом 

5 хв при 5000 об./хв і тем пе ра ту рі 4° С. Елек тро фо-

ре тич ний роз по діл біл ка (по 30 мкг на ва рі ант) здій-

сню ва ли в 6 %-во му ПАГ. За барв лен ня фер мен ту в 

гелі про во ди ли за ме то дом Ле ві те са (Levites, 1986). 

Для ви зна чен ня ло ка лі за ції АДГ у ко ре нях ви-

ко ристо ву ва ли гіс то хі міч не за барв лен ня від по-

від но до відомої методики (Porterfield et al., 1997). 

Кін чи ки ко ре нів зав дов жки 1—3 см ін ку бу ва ли в 

мік ро про бір ках у роз чи ні, що міс тив 3 мМ МgCl
2
, 

1 % цук ро зи, 0,6 мМ ніт ро синьо го тет ра зо лію, 

1 мМ фе на зин ме та суль фа ту, 0,5 мМ НАД, 2 % по-

лі ві ніл пі ро лі до ну, 0,01 % Тві ну 20, 0,5 мМ ета но лу 

в 20 мкМ ка ко ди лат но му бу фе рі (рН 7,4). За барв-

лен ня про во ди ли при тем пе ра ту рі 40° С у тем ря ві 

про тя гом 40 хв. За барв ле ні ко ре ні фо то гра фу ва ли з 

до по мо гою світ ло во го мік ро ско пу Stemi SV6 (Zeiss, 

Ні меч чи на). В кож но му ва рі ан ті ана лі зу ва ли 7—10 

ко ре нів.

Для мік ро ско піч но го ана лі зу кін чи ки ко ре нів 

зав дов жки 6—7 мм фік су ва ли у 2,5 %-во му роз чи-

ні глу та ро во го аль де гі ду на 0,1 М ка ко ди лат но му 

бу фе рі (рН 7,2) про тя гом 4 год і три чі про ми ва ли 

ка ко ди лат ним бу фе ром. Пост фік са цію здій сню ва-

ли роз чи ном 1 %-во го OsO
4
 про тя гом 4 год. По тім 

зраз ки про ми ва ли дис тильо ва ною во дою і зне вод-

ню ва ли у се рії роз чи нів ета но лу в зростаю чих кон-

цен тра ці ях у аце то ні та за ли ва ли су міш шю ЕПОН-

арал дит за стан дарт ною ме то ди кою. На пів тон кі 

по пе реч ні зрі зи зав тов шки 1,0—1,5 мкм от ри му ва-

ли з до по мо гою ульт ра то му МТ-ХL (Ні меч чи на), 

за барв лю ва ли то лу ї ди но вим си нім і фо то гра фу ва-

ли на мік ро ско пі Axio Vision Zeiss (Ні меч чи на). В 

кож но му ва рі ан ті обсте жу ва ли 5—7 ко ре нів.
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Ре зуль та ти до слі джень і їх об го во рен ня

В ек спе ри мен ті ко ре не ва сис те ма юве ніль них 

рос лин S. latifolium, ви ро ще них на ґрун ті з на сін-

ня, зі бра но го з су хо діль них рос лин при род них 

по пу ля цій, під да ва ла ся за то п лен ню про тя гом 10 

діб (рис. 1). Пе ред за то п лен ням во ло гість ґрун ту 

ста но ви ла при близ но 70 % від су хої маси. Рос ли-

ни мали сис те му го лов но го ко ре ня і пер ші лист-

ки з 3-роз діль ною пластин кою (рис. 2, а). Че рез 2 

доби від по чат ку за то п лен ня з’являлися до дат ко ві 

ко ре ні на гі по ко ти лі по бли зу ко ре не вої ший ки та 

на сім’ядольному вуз лі. На 10-ту добу за то п лен ня 

рос ли ни мали 4—8 до дат ко вих ко ре нів, які до ся-

га ли роз мі рів сис те ми го лов но го ко ре ня (рис. 2, б, 

в). Про ме та бо ліч ну та струк тур ну адап та цію рос-

лин до анае роб но го стре су су ди ли за син те зом АДГ 

і роз ви тком ае рен хі ми. Роз ви ток не спе ци фіч ної 

стре со вої ре ак ції відсте жу ва ли за змі ною рів ня біл-

ка HSP70.

Най більш ранньою ре ак ці єю на за то п лен ня 

вия ви лась ін дук ція син те зу HSP70 у лист ках (ко ре-

ні не ана лі зу ва ли ся) (рис. 3). Вес терн-блот-ана ліз 

ви зна чив у зраз ках S. latifolium одну іму но ре ак тив-

ну зону з мо ле ку ляр ною ма сою 72 кДа. За по мір-

ної во ло гості ґрун ту цей бі лок міс тив ся в лист ках у 

не ве ли кій кіль кості. Під впли вом за то п лен ня від-

бу ва лася швид ка ін дук ція його син те зу: вже че рез 

2 год кіль кість біл ка по міт но збіль шу ва ла ся. По-

даль ше зростан ня вмісту HSP70 про тя гом 10 діб 

дії фак то ра свід чить про ви со ку ін тен сив ність його 

син те зу. 

На яв ність АДГ у ко ре нях і лист ках ви зна ча ла ся 

ме то дом на тив но го елек тро фо ре тич но го роз по ді-

лу з наступ ним за барв лен ням фер мен ту в гелі. Цей 

фер мент є ди ме ром і ви різ ня єть ся знач ним по лі-

мор фіз мом (Levites, 1986). Елек тро фо ре гра ми АДГ 

(рис. 4) по ка за ли ви со кий рі вень його по лі мор фіз-

му в рос лин S. latifolium, ви ро ще них із на сін ня при-

род них по пу ля цій. Про кіль кість АДГ у зраз ках су-

ди ли за су мар ною ін тен сив ністю за барв лен ня усіх 

ізо форм у гелі. З’ясовано, що іні ціа ція його син те-

зу де тек ту ва ла ся на 2-гу го ди ну за то п лен ня в ко ре-

нях і на 4-ту го ди ну – в лист ках (рис. 4). У по даль-

шо му син тез фер мен ту в цих ор га нах про гре сив но 

по си лю вав ся про тя гом усьо го пе ріо ду до слі джень. 

При цьо му його вміст був ви щим у ко ре нях, ніж у 

лист ках.

Та ка ди на мі ка син те зу АДГ під твер джу ва ла ся 

та кож гіс то хі міч ним ви зна чен ням ак тив ності фер-

мен ту в ко ре нях (рис. 5). При цьо му в кон тро лі та 

про тя гом пер ших діб за то п лен ня ана лі зу ва ли ла-

те раль ні (біч ні) ко ре ні сис те ми го лов но го ко ре ня, 

а на 10-ту добу – до дат ко ві ко ре ні, ріст яких іні-

Рис. 2. Вплив затоплення на ріст рослин S. latifolium: а – 
без затоплення, б – через 10 діб затоплення; в – фрагмент 
рослини, що була затопленою протягом 10 діб: утворення 
додаткових коренів у базальній частині стебла. Умовні 
позначення: 1 – головний корінь, 2 – бічні корені, 3 – 
додаткові корені, 4 – гіпокотиль. Масштабна лінійка – 1 см

Рис. 1. Постановка експерименту: рослини Sium latifolium 
незатоплені (зліва) та при затопленні ґрунту (справа)

Fig. 1. The experimental setup: Sium latifolium plants without 
flooding (left) and under soil flooding (right)

Fig. 2. Influence of flooding on 
S. latifolium plants: а – without 
flooding, б – after 10-day-
flooding; в – a fragment of the 
plant grown under flooding 
for 10 days: development of 
adventitious roots from the 
shoot base. 1 – a main root, 2 – 
branch roots, 3 – adventitious 
roots, 4 – a hypocotyl. Bar – 
1 cm
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цію вав ся у від по відь на дію фак то ра. Слід за ува-

жи ти, що мак си маль на кіль кість фер мен ту, що 

ви зна ча лася за про дук том фер мен та тив ної ре ак ції 

фіо ле то во-ко рич не во го кольо ру, спос те рі га ла ся в 

апек сах ко ре нів – ме ристе мі та зоні роз тя гу ван ня. 

Ло ка лі за цію АДГ у цих рос то вих зо нах ра ні ше від-

зна ча ли й у ко ре нях Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. 

(Porterfield et al., 1997). 

Ос кіль ки мак си маль на ак тив ність фер мен ту 

анае роб но го ме та бо ліз му ви яв ля ла ся в апек сах ко-

ре нів, ви ник ло пи тан ня про роз ви ток ае рен хі ми в 

цих тка ни нах. Мік ро ско піч ний ана ліз ло ка лі за ції 

ут во рен ня ае рен хі ми про во ди ли з ви ко ристан ням 

по пе реч них зрі зів у трьох зо нах: 1) про кси маль ної 

ме ристе ми, близької до апі каль ної ме ристе ми; 2) 

ме ристе ми, близької до зони роз тя гу ван ня; 3) роз-

тя гу ван ня (рис. 6). Ана ліз ко ре нів кон троль них 

про рост ків, що зроста ли при по мір ній во ло гості 

ґрун ту (кон троль), по ка зав на яв ність до во лі ве-

ли ких між клі тин ни ків у верх ніх ша рах ме ристе ми 

Рис. 3. Вестерн-блот-аналіз HSP70 у листках S. latifolium: 
1 – до затоплення; через певний відрізок часу після 
початку затоплення: 2 – 2 год; 3 – 4 год; 4 – 6 год; 5 – 
8 год; 6 – 24 год; 7 – 10 діб. М – маркер молекулярної 
ваги поліпептидів

Fig. 3. Western-blot analysis of HSP70 in S. latifolium leaves: 
1 – before flooding; after flooding for: 2 – 2 h; 3 – 4 h; 4 – 6 
h; 5 – 8 h; 6 – 24 h; 7 – 10 days. M – a protein molecular 
weight marker

Рис. 4. Аналіз АДГ S. latifolium методом нативного 
електрофорезу: а – корені, б – листки; 1 – до затоплення 
та через певний відрізок часу після початку затоплення: 
2 – 2 год; 3 – 4 год; 4 – 6 год; 5 – 8 год; 6 – 24 год; 7 – 10 
діб

Fig. 4. Analysis of alcoholdehydrogenase (ADH) in 
S. latifolium by native gel electrophoresis: а – roots, б – leaves; 
1 – before flooding; after flooding for: 2 – 2 h; 3 – 4 h; 4 – 6 
h; 5 – 8 h; 6 – 24 h; 7 – 10 days

Рис. 5. Гістохімічне забарвлення АДГ у коренях S. latifolium: 1 – до затоплення; через певний відрізок часу після 
початку затоплення: 2 – 2 год; 3 – 4 год; 4 – 6 год; 5 – 8 год; 6 – 10 діб (додатковий корінь). Стрілками вказана 
локалізація АДГ у апексах кореня. Масштабна лінійка – 1 мм

Fig. 5. Histochemical staining of alcoholdehydrogenase (ADH) in S. latifolium roots: 1 – before flooding; after flooding for: 2 – 
2 h; 3 – 4 h; 4 – 6 h; 5 – 8 h; 6 –10 days (an adventitious root). The arrows show the ADH location in the root apices. Bar – 1 
mm

1 2 3

4 5 6
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та в зоні роз тя гу ван ня (рис. 6, а). При цьо му вони 

роз та шо ву ва лись у се ред ніх ша рах клі тин ос нов ної 

ме ристе ми та, від по від но, кори. При за то п лен ні 

від бу ва ло ся пев не збіль шен ня роз мі рів між клі тин-

ни ків, ін ко ли їхнє злит тя з ут во рен ням не ве ли ких 

по рож нин про тя гом пер шої доби (рис. 6, б), про-

те в по даль шо му по діб на струк ту ра апек сів біч них 

ко ре нів збе рі га ла ся (да ні не представ ле ні). Вод но-

час до дат ко ві ко ре ні, поя ва яких від бу ва ла ся че рез 

2 доби пі сля за то п лен ня, міс ти ли до б ре роз ви не ну 

ае рен хі му (рис. 6, в). Ут во рен ня сис те ми по віт ря-

них по рож нин у них по чи на ло ся з ве ли ких між клі-

тин ни ків уже в пер ших ша рах ос нов ної ме ристе ми. 

У міру пе ре бі гу клі тин по ме ристе мі до зони роз тя-

гу ван ня ці між клі тин ни ки об’єднувались у ве ли кі 

між клі тин ні по рож ни ни, пос ту по во охо п люю чи 

май же всі шари ко ри.

Отже, от ри ма ні дані да ють змо гу роз міс ти ти 

до слі дже ні про це си в пев ній пос лі дов ності. Най-

швид шою від по від дю рос лин на за то п лен ня вия-

вив ся син тез HSP70, що свід чить про ак ти ва цію 

за хис них сис тем під час пе ре бі гу стрес-ре ак ції 

(Lichtenthaler, 1998; Kordyum et al., 2003). Зва жаю-

чи на од на ко вий ме ха нізм ре гу ля ції ген ної екс пре-

сії HSP усіх ро дин, мож на про гно зу ва ти ін дук цію 

син те зу й ін ших HSP (Schöffl et al., 1998). Ці стре-

со ві біл ки мо жуть бути пот ріб ні для під трим ки біл-

ко во го го меоста зу при зни жен ні рН ци то плаз ми 

та під час пе ре про гра му ван ня ген ної екс пре сії, що 

від бу ва єть ся при анае роб но му стре сі (Roberts et al., 

1982). Адап та ція енер ге тич но го ме та бо ліз му, яка є 

час ти ною спе ціа лі зо ва ної адап та ції (McManmon, 

Crawford, 1971), по чи на ла ся че рез пев ний від рі зок 

часу і про хо ди ла дво ма шля ха ми — шля хом ак ти-

ва ції ета ноль но го бро дін ня та шля хом ут во рен ня 

сис те ми по віт ря них по рож нин. Ос тан нє від бу ва-

ло ся спо чат ку че рез збіль шен ня об’єму між клі тин-

ни ків у біч них ко ре нів сис те ми го лов но го ко ре ня, 

а піз ні ше – че рез іні ціа цію рос ту ае рен хі мо нос них 

до дат ко вих ко ре нів.

Слід від зна чи ти ви со ку ін тен сив ність син те-

зу як HSP70, так і АДГ про тя гом що най мен ше 10 

Рис. 6. Розвиток аеренхіми в 
кінчиках коренів S. latifolium: А – 
схема зон росту кінчика кореня 
апексу (вертикальними лініями 
вказані місця розташування 
зрізів); Б – поперечні зрізи: а, 
б – бічних коренів за нормальної 
вологості ґрунту (а) та через 8 
год після початку затоплення 
(б), в – додаткових коренів, ріст 
яких ініціювався під впливом 
затоплення; 1 – проксимальна 
меристема близько до апікальної 
меристеми, 2 – проксимальна 
меристема близько до зони 
розтягування, 3 – зона 
розтягування. Масштабна 
лінійка – 50 мкм

Fig. 6. Aerenchyma development 
in S. latifolium root apices: А – the 
scheme of growth zones in the root 
apex (the vertical lines indicate 
the location of the sections); Б – 
transversal sections of: а, б – lateral 
roots under the normal soil moisture 
(а) and after flooding for 8 h (б), 
в – adventitious roots initiated by 
flooding; 1 – proximal meristem, 
close to the apical meristem , 2 – 
proximal meristem, close to the 
elongation zone, 3 – elongation 
zone. Bar – 50 mkm
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діб. Така ди на мі ка син те зу обох біл ків сут тє во від-

різ ня єть ся від да них, от ри ма них для нестій ко го до 

за то п лен ня Arabidopsis thaliana. Пев не по си лен ня 

їхньо го син те зу в A. thaliana у пер ші 6—8 год, ви-

зна че не на рів ні транс крип ції (Banti et al., 2008) і 

транс ля ції (за на ши ми не опуб лі ко ва ни ми да ни-

ми), вия ви ло ся тим ча со вим. По даль ша дія фак-

то ра спри чи ня ла зни жен ня вмісту цих біл ків, що 

пе ре ду ва ло за ги бе лі рос лин. Мож на вва жа ти, що 

здат ність S. latifolium до знач ної ін дук ції та три ва-

лої під трим ки син те зу стре со вих біл ків і фер мен тів 

ета ноль но го бро дін ня на ви со ко му рів ні особ ли во 

важ ли ва на по чат ку адап та ції та під час іні ціа ції і 

рос ту до дат ко вих ко ре нів.

При вер тає ува гу та кож той факт, що син тез АДГ 

у від по відь на за то п лен ня ви яв ляв ся спо чат ку в ко-

ре нях, а по тім і в лист ках. Вплив ко ре не вої гі пок сії 

на ме та бо лізм стеб ло вої час ти ни рос ли ни опи са-

ний М. Джек со ном і Б. Ри кар дом (Jackson, Ricard, 

2003). Ви хо дя чи з на ших да них, мож на ствер джу-

ва ти, що ґрун то ве за то п лен ня спри чи няє сис тем ну 

ін дук цію АДГ: тоб то син тез фер мен та ак ти ву єть ся 

не тіль ки в ко ре нях, які за зна ють неста чі кис ню 

внас лі док за то п лен ня, а й у лист ках. Про сис тем-

ний стрес усьо го ор га ніз му рос ли ни свід чить та кож 

ін дук ція син те зу HSP70 у лист ках.

Ре зуль та ти до слі джен ня по ка за ли на яв ність у 

ко ре нях S. latifolium за умов гі пок сії як ме та бо ліч-

ної анае роб ної адап та ції шля хом пе ре клю чен ня 

енер ге тич но го ме та бо ліз му клі тин з окис лю валь-

но го фос фо ри лю ван ня на глі ко ліз та ета ноль ну 

фер мен та цію, так і струк тур них змін, спря мо ва них 

на уник нен ня анае ро біо зу. На по чат ку за то п лен ня 

у сис те мі го лов но го ко ре ня швид ше ак ти ву вав ся 

пер ший про цес, тоді як збіль шен ня об’єму між клі-

тин ни ків було не знач ним і не при зво ди ло до ут-

во рен ня ае рен хі ми. Тоб то в пер ші го ди ни гі пок сії 

роль ме та бо ліч ної адап та ції є ви рі шаль ною. Про те, 

як ві до мо, про цес пе ре тво рен ня глю ко зи на ета нол 

є менш енер ге тич но ви гі дним по рів ня но з окис-

лю валь ним фос фо ри лю ван ням (Jackson, Ricard, 

2003), а, з ін шо го боку, ди фу зія кис ню з над зем них 

час тин рос ли ни за від сут ності ае рен хі ми не ве ли-

ка (Vartapetian, 2005). Звід си ви пли ває, що неста-

ча енер гії може бу ти три ге ром, який за пус кає ріст 

до дат ко вих ко ре нів, що міс тять ае рен хі му та здат-

ні за без пе чу ва ти ста біль не іс ну ван ня рос ли ни за 

умов ко ре не вої гі пок сії. Такі да ні під твер джу ють 

по ло жен ня про клю чо ву роль енер ге тич но го ме-

та бо ліз му в за без пе чен ні то ле рант ності рос лин до 

анае роб но го стре су (Vartapetian, 2005).

Слід та кож від зна чи ти, що мак си маль на кіль-

кість АДГ ви яв ля лась в апек сах як біч них, так і до-

дат ко вих ко ре нів. Знач на ак тив ність ета ноль но го 

бро дін ня в них може бу ти пов’язана з ви со ки ми 

енер ге тич ни ми пот ре ба ми мо ло дих клі тин для рос-

то вих про це сів. Ві до мо, що кри тич ний для ди хан-

ня тиск кис ню в апек сі ко ре ня є ви щим за та кий 

у більш зрі лих його зо нах (Jackson, Ricard, 2003). 

По ка за но та кож, що вер хів ки ко ре нів най чут ли ві-

ші до неста чі кис ню і ви жи вуть у разі анок сії у біль-

шості ви пад ків лише кіль ка діб (Rikar, 2003). Збіг 

ло ка лі за ції АДГ із міс цем по чат ку фор му ван ня ае-

рен хі ми в апек сах до дат ко вих ко ре нів свід чить про 

те, що знач ні енер ге тич ні пот ре би клі тин зон рос ту 

мо жуть за без пе чу ва тись як за ра ху нок окис лю валь-

но го фос фо ри лю ван ня з ви ко ристан ням кис ню, 

що над хо дить че рез ае рен хі му, так і за ра ху нок пе-

ре тво рен ня глю ко зи в ета нол. При цьо му ос тан ній 

про цес може бу ти особ ли во важ ли вим для клі тин 

апі каль ної ме ристе ми та ко ре не во го чох ли ка, до 

яких ае рен хі ма без по се редньо не до хо дить.

Ви снов ки

Стра те гія адап та ції на зем них рос лин S. latifolium до 

за то п лен ня вклю чає пос ту по вий роз ви ток про це-

сів за хис ту, ме та бо ліч ної та струк тур но-мор фо ло-

гіч ної адап та ції: 1) швид ку ак ти ва цію син те зу біл ка 

HSP70, яка є час ти ною не спе ци фіч ної стре со вої 

ре ак ції; 2) ін дук цію – спо чат ку в ко ре нях, по тім у 

лист ках – син те зу фер мен та ета ноль но го бро дін ня 

АДГ, що вка зує на част ко ве, але сис тем не пе ре клю-

чен ня енер ге тич но го ме та бо ліз му на анае роб ний 

шлях; 3) іні ціа цію про гра ми рос ту ае рен хі мо нос них 

до дат ко вих ко ре нів, спря мо ва ну на уник нен ня ко-

ре не вої гі пок сії. От ри ма ні ре зуль та ти свід чать про 

те, що для за без пе чен ня ши ро ко го діа па зо ну стій-

кості S. latifolium до вод но го фак то ра важ ли ву роль 

ві ді грає ге не тич на де тер мі но ва ність ком плекс ної 

від по ві ді на ко ре не ву гі пок сію на різ них рів нях ор-

га ні за ції, вклю чаю чи ви со ку ін тен сив ність син те зу 

стре со вих біл ків і фер мен тів спе ци фіч ної ме та бо-

ліч ної адап та ції про тя гом три ва ло го пе ріо ду, здат-

ність до швид кої мор фо ло гіч ної адап та ції, а та кож 

коо пе ра цію ае роб них і анае роб них енер ге тич них 

про це сів у часі та просто рі.
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Козеко Л.Е., Овчаренко Ю.В. Динамика структурно-
функциональной адаптации Sium latifolium (Apiaceae) к 
затоплению корневой системы – Укр. ботан. журн. – 
2015. – 72(3): 172–179.

Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины, г. Киев

Исследованы динамика и особенности адаптации юве-
нильных, выращенных как наземные, растений Sium 
latifolium L. на грунтовое затопление продолжительнос-
тью 10 суток. Выявлена последовательная активация 
синтеза белка теплового шока (HSP70), алкогольде-
гидрогеназы (АДГ) сначала в корнях, потом в листьях, 
и через 2 суток появление придаточных корней, содер-
жащих аэренхиму. Важными для успешной адаптации 
вида авторы считают системную индукцию синтеза 
стрессового белка и фермента анаэробной адаптации и 
способность поддерживать его на высоком уровне в те-
чение длительного времени, быстрое образование систе-
мы придаточных корней, а также кооперация аэробных 
и анаэробных энергетических процессов во времени и 
пространстве.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Sium latifolium, 
затопление, адаптация, белок теплового шока 70, 
алкогольдегидрогеназа, аэренхима.

Kozeko L.Ye., Ovcharenko Yu.V. Dynamics of structural 
and functional Sium latifolium (Apiaceae) adaptation to root 
flooding. – Ukr. Bot. J. – 2015. – 72(2): 172–179.

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

Dynamics and features of adaptive processes in juvenile ter-
restrial Sium latifolium L. plants to soil flooding for 10 days 
were studied. The results show consecutive activation of heat 
shock protein HSP70 synthesis, then alcohol dehydrogenase 
(ADH) synthesis – first in the roots and then in the leaves, 
and emergence of aerenchymatous adventitious roots after 2 
days. The systemic induction and prolonged synthesis of the 
stress protein and anaerobic enzyme, the ability for rapid ad-
ventitious rooting, as well as the cooperation of the aerobic 
and anaerobic energetic processes in time and space are con-
sidered as important for flooding adaptation of the species.

K e y  w o r d s: Sium latifolium, flooding, adaptation, heat 
shock protein 70, alcohol dehydrogenase, aerenchyma.


