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Äîñë³äæåíî âïëèâ çàòîïëåííÿ ãðóíòó (5- òà 10-ä³á) 
íà óëüòðàñòðóêòóðó êë³òèí ìåçîô³ëó ëèñòê³â ïñà-
ìîô³òó áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî (Alyssum desertorum L.). 
Ïîêàçàíî, ùî õàðàêòåðíîþ ðèñîþ ôîòîñèíòåçóþ÷èõ 
êë³òèí ëèñòê³â öüîãî âèäó º íàÿâí³ñòü âåëèêèõ äî
6 ìêì2 (ïëîùà ïåðåð³çó) ïåðîêñèñîì, ÿê³ ù³ëüíî êîí-
òàêòóþòü ç õëîðîïëàñòàìè òà ì³òîõîíäð³ÿìè. Çà-
ãàëüíà îðãàí³çàö³ÿ êë³òèí ïàë³ñàäíî¿ ïàðåíõ³ìè íà 5-
òà 10-òó äîáó çàòîïëåííÿ â îñíîâíîìó ïîä³áíà äî òà-
êî¿ â êîíòðîë³. Â³äì³÷åíî íåçíà÷íå çìåíøåííÿ ðîçì³ð³â 
ïåðîêñèñîì íà 5-òó äîáó çàòîïëåííÿ ³ ¿õ çá³ëüøåííÿ íà 
10-òó äîáó òà ÷àñò³øå óòâîðåííÿ ìóëüòèâåçèêóëÿð-
íèõ ñòðóêòóð (ñêóï÷åííÿ åíäîìåìáðàí) ó âàêóîë³, ùî 
ìîæå ðîçãëÿäàòèñüÿ ÿê ïîñèëåííÿ àâòîôàã³¿ öèòî-
ïëàçìè ï³ä âïëèâîì ã³ïîêñ³¿. Â³äì³ííîñò³ â óëüòðà-
ñòðóêòóð³ õëîðîïëàñò³â ï³ä âïëèâîì çàòîïëåííÿ ïî-
ëÿãàëè ó ³ñòîòíîìó, ìàéæå äâîðàçîâîìó çá³ëüøåíí³ 
ë³í³éíèõ ðîçì³ð³â ãðàíóë òðàíçèòîðíîãî êðîõìàëþ, 
ðîçì³ð³â òà ê³ëüêîñò³ ïëàñòîãëîáóë, îñîáëèâî íà 10-
äîáó, íàáóõàííÿ ãðàíàëüíèõ òà ñòðîìàëüíèõ òèëàêî-
¿ä³â íà 10-äîáó. Çì³íè â óëüòðàñòðóêòóð³ õëîðîïëàñò³â 
áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî ï³ä âïëèâîì çàòîïëåííÿ çá³ãà-
þòüñÿ ç òàêèìè, ùî ³ ó äîñë³äæåíèõ â öüîìó â³äíî-
øåíí³ ìåçîô³ò³â. Îòðèìàí³ äàí³ ùîäî óëüòðàñòðóê-
òóðè õëîðîïëàñò³â òàêîãî ïñàìîô³òó, ÿê áóðÿ÷îê ïóñ-
òåëüíèé, ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü ïîâíîö³ííîãî ôóíêö³î-
íóâàííÿ éîãî ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó â óìîâàõ 
êîðîòêî÷àñíîãî çàòîïëåííÿ ãðóíòó, ùî ïîêëèêàíî ñïðè-
ÿòè âèæèâàííþ ïðîðîñòê³â åêñïåðèìåíòàëüíèõ ðîñ-
ëèí çà òàêèõ óìîâ. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ïñàìîô³ò, çàòîïëåííÿ ãðóíòó, óëüòðà-
ñòðóêòóðà êë³òèíè, öèòîïëàçìà, õëîðîïëàñò, ïåðîê-
ñèñîìà, àäàïòàö³ÿ.

Âñòóï. Ïðîáëåìà çäàòíîñò³ ðîñëèí àäàïòóâàòè-
ñÿ äî íåñïðèÿòëèâèõ, ³íîä³ çàãðîçëèâèõ, çì³í 
äîâê³ëëÿ íà ð³çíèõ åòàïàõ îíòîãåíåçó íå ò³ëüêè 
çàëèøàºòüñÿ, àëå â íàø ÷àñ ³ ñóòòºâî çàãîñòðþ-
ºòüñÿ ó çâ’çêó ç ïðîãíîçàìè ãëîáàëüíèõ çì³í 
êë³ìàòó, ÿê³ ïåðåäáà÷àþòü ïîñóõó òà ïîâåí³. 
Çàòîïëåííÿ ãðóíò³â, ùî øâèäêî âèñíàæóº êè-

ñåíü, º îäíèì ³ç çíà÷íèõ àá³îòè÷íèõ ÷èííèê³â, 
ÿê³ íåãàòèâíî âïëèâàþòü íà ð³ñò ðîñëèí, àæ äî 
¿õíüî¿ çàãèáåë³. Íà ñüîãîäí³ âñòàíîâëåíî ìîð-
ôîëîã³÷í³, ô³ç³îëîã³÷í³, êë³òèíí³ òà ìîëåêóëÿð-
í³ îçíàêè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü ³ñíóâàííÿ òà ð³ñò 
ïîâ³òðÿíî-âîäíèõ ³ ñïðàâæí³õ âîäíèõ ðîñëèí 
òà íàçåìíèõ ðîñëèí â óìîâàõ íàäì³ðíî çâîëî-
æåíèõ ãðóíò³â, òîáòî ã³ïîêñ³¿ (Bailey-Serres and 
Voesenek, 2008; Hirabayashi et al, 2013; Nasrul-
lah et al, 2022).

Íàäçâè÷àéíà óâàãà íàäàºòüñÿ ðèçèêó çàòî-
ïëåííÿ óã³äü ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð, 
ÿê³ ó ñâî¿é á³ëüøîñò³ º ìåçîô³òàìè, ÷óòëèâè-
ìè äî àíàåðîáíèõ óìîâ ãðóíòó, ùî ñïðè÷èíÿº 
ð³çêå çíèæåííÿ âðîæàéíîñò³ (Bailey-Serres et 
al, 2012; Morris and Brewin, 2014; Patel et al, 
2014). Ìàéæå ïîçà óâàãîþ çàëèøàþòüñÿ ïè-
òàííÿ âïëèâó çàòîïëåííÿ ãðóíòó íà ïñàìîô³-
òè – åêîëîã³÷íà ãðóïà, äî ÿêî¿ íàëåæàòü ðîñ-
ëèíè, ÿê³ çðîñòàþòü íà  ï³ùàíèõ ãðóíòàõ. Ó 
çâ’ÿçêó ç³ ñâîºð³äí³ñòþ óìîâ çðîñòàííÿ ïñàìî-
ô³òè â³äçíà÷àþòüñÿ ï³äâèùåíîþ ÷óòëèâ³ñòþ äî 
çì³í åêîëîã³÷íèõ ôàêòîð³â íàâêîëèøíüîãî ñå-
ðåäîâèùà.

Îñê³ëüêè ïðîöåñ ôîòîñèíòåçó º äóæå ÷óò-
ëèâèì äî âïëèâó ïîñóõè òà çàòîïëåííÿ (Zhang
et al, 2019; Todorova et al, 2022; Sharma et al, 
2022), íàìè äîñë³äæåíî âïëèâ çàòîïëåííÿ ãðóíòó 
íà óëüòðàñòðóêòóðó ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïàðàòó 
ëèñòê³â ïñàìîô³òó Alyssum desertorum Stapf. (áó-
ðÿ÷îê ïóñòåëüíèé, ðîäèíà Brassicaceae), äîáðå 
ïðèñòîñîâàíîãî äî ïîñóøëèâèõ óìîâ òà àäàï-
òîâàíîãî äî ãðóíò³â ëåãêî¿ òà ñåðåäíüî¿ ñòðóê-
òóðè (Li Y et al, 2017). 

Ìàòåð³àë òà ìåòîäè. Â Óêðà¿í³ A. desertorum 
ðîñòå íà ñóõèõ ñõèëàõ òà íà îãîëåííÿõ ð³çíèõ 
ïîð³ä, íà â³äêðèòèõ ñõèëàõ ã³ð òà ïàãîðá³â, ó 
ð³âíèííèõ ñòåïàõ – íà ï³ùàíèõ ãðóíòàõ, ð³äøå 
â ñîñíîâèõ áîðàõ òà íà ¿õí³õ îêðà¿íàõ, åôåìåð, 
ï³ñëÿ ïëîäîíîøåíèÿ çàñèõàº (²ëü¿íñüêà, 2005). 
Íàñ³ííÿ çáèðàëè ó òðàâí³ 2021 òà 2022 ðð. ç 
ðîñëèí ñóõèõ ï³ùàíèõ ä³ëÿíîê ñõèë³â áàéðà÷-
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Óëüòðàñòðóêòóðà êë³òèí ìåçîô³ëó ëèñòê³â Alyssum desertorum L. â óìîâàõ çàòîïëåííÿ ãðóíòó

íîãî ë³ñó ñòåïîâî¿ çîíè Äí³ïðîïåòðîâñüêî¿ îá-
ëàñò³, âèñ³âàëè ó ãîðùèêè òà çàëèâàëè âîäîþ íà 
5–10 ìì íàä ïîâåðõíåþ ´ðóíòó íà ñòàä³¿ ïðî-
ðîñòê³â ³ç ÷îòèðìà ñïðàâæí³ìè ëèñòêàìè. 
Êîíòðîëüí³ ðîñëèíè âèðîùóâàëè ó ãðóíò³ 30 %
âîëîãîñò³. Åêñïåðèìåíòè ïðîâîäèëè âïðîäîâæ 
5- òà 10-òè ä³á, îñê³ëüêè âæå íàïðèê³íö³ îñ-
òàííüîãî òåðì³íó ñïîñòåð³ãàëîñÿ ïîæîâò³ííÿ 
ëèñòê³â. 

Äëÿ åëåêòðîííî-ì³êðîñêîï³÷íîãî äîñë³äæåí-
íÿ áðàëè âèñ³÷êè ç âåðõ³âêîâî¿ ÷àñòèíè 2-î¿ 
ïàðè ñïðàâæí³õ ëèñòê³â ï’ÿòè ðîñëèí, ÿê³ ô³ê-
ñóâàëè 3%-íèì ãëóòàðàëüäåã³äîì íà 0,1 M êà-
êîäèëàòíîìó áóôåð³ (pH 7,2) 3 ãîä. ç âàêóóì-
íîþ ³íô³ëüòðàö³ºþ, à ïîò³ì – 1 %-íèì òåòðà-
îêñèäîì îñì³þ íà òîìó æ áóôåð³ 1 ãîä ïðè 
ê³ìíàòí³é òåìïåðàòóð³ òà 12 ãîä ïðè 4 ºC. Çðàç-
êè çíåâîäíþâàëè â åòàíîë³ çðîñòàþ÷î¿ êîí-
öåíòðàö³¿ òà ïîì³ùàëè ó ñóì³ø åïîêñèäíèõ 
(Epon 812-Araldite) ñìîë çã³äíî (Klymchuk et 
al, 2001). Çð³çè (60 ± 10 íì) îòðèìóâàëè íà 
óëüòðàì³êðîòîì³ LKB, ôàðáóâàëè öèòðàòîì 
ñâèíöþ çà Ðåéíîëüäñîì òà äîñë³äæóâàëè çà 
äîïîìîãîþ òðàíñì³ñ³éíîãî åëåêòðîííîãî ì³-
êðîñêîïó JEM-I230 (JEOL) çà ïðèñêîðþþ÷î¿ 
íàïðóãè 80 êÂ.

Ìîðôîìåòðè÷íèé àíàë³ç äîñë³äíèõ ðîñëèí 
ïðîâîäèëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè UTHSCSA 
Image Tool, âèêîðèñòîâóþ÷è ìàñøòàáíó ë³í³é-
êó åëåêòðîííî-ì³êðîñêîï³÷íèõ çîáðàæåíü. Äëÿ 
àíàë³çó â³äáèðàëè êë³òèíè âåðõ³âêè ëèñòîâî¿ 
ïëàñòèíêè, íàéá³ëüø äèôåðåíö³éîâàí³ êë³òèíè 
íà ïî÷àòêó àêòèâíîãî ðîçòÿãóâàííÿ çà ðàõóíîê 
âàêóîë³çàö³¿ òà íàðîùóâàííÿ êë³òèííî¿ ñò³íêè. 
Äëÿ êîæíîãî âèì³ðþâàííÿ n = 50, â³äõèëåííÿ 
â³ä ñåðåäíüîãî àðèôìåòè÷íîãî âèðàõîâóâàëè çà
äîïîìîãîþ ïðîãðàìè Excel ïàêåòó Microsoft 
Office; äîñòîâ³ðí³ñòü ð³çíèö³ ì³æ ñåðåäí³ìè ïî-
êàçíèêàìè â äîñë³äæóâàíèõ óìîâàõ âèçíà÷àëè 
³ç éìîâ³ðí³ñòþ íå ìåíøîþ, í³æ 95 % (Ð � 0,05). 

Ðåçóëüòàòè òà îáãîâîðåííÿ. Ïîêàçàíî, ùî 
ëèñòêè äîñë³äæåíèõ ðîñëèí áóðÿ÷êà ïóñòåëü-
íîãî ãóñòî îïóøåí³ ç³ð÷àñòèìè òðèõîìàìè, àäàê-
ñ³àëüíà òà àáàêñ³àëüíà ïîâåðõí³ ëèñòê³â âêðèò³ 
êóòèêóëîþ. Êë³òèíè ìåçîô³ëó ñëàáî äèôåðåí-
ö³éîâàí³ íà ïàë³ñàäíó òà ãóá÷àñòó ïàðåíõ³ìó, â 
ëèñòêàõ íàÿâí³ ÷èñëåíí³ ïîâ³òðÿí³ ïîðîæíèíè 
(ðèñ 1, 2 — à, ä, * ç³ðî÷êè). Â ö³ëîìó ì³êðî-
ìîðôîëîã³ÿ äîñë³äæåíèõ ëèñòê³â ïîä³áíà äî 

òàêî¿ ëèñòê³â ðîñëèí öüîãî âèäó, ÿê³ çðîñòà
þòü ó Ñõ³äí³é Àíàòîë³¿, Òóðå÷÷èíà (Akyol et
al, 2017). 

Óëüòðàñòðóêòóðà ïàðåíõ³ìíèõ êë³òèí ìåçî-
ô³ëó ëèñòê³â º òèïîâîþ äëÿ ôîòîñèíòåçóþ÷èõ 
êë³òèí – âåëèêà öåíòðàëüíà âàêóîëü òà ïåðè-
ôåð³éíèé øàð öèòîïëàçìè ³ç ðîçòàøîâàíèìè ó 
íüîìó îðãàíåëàìè (ðèñ. 1, à; ðèñ. 2, à). Õëîðî-
ïëàñòè çàëåæíî â³ä ïëîùèíè çð³çó õàðàêòåðè-
çóâàëèñü âèòÿãíóòî-ñèãàðîïîä³áíîþ, îâàëüíî-
ë³íçîïîä³áíîþ àáî îêðóãëîþ ôîðìîþ òà ù³ëüíî 
êîíòàêòóâàëè ç ì³òîõîíäð³ÿìè òà ïîîäèíîêèìè 
ïåðîêñèñîìàìè (ðèñ. 1, 2, á, â, æ) ç ãðàíóëÿð-
íèì òà òîíêîô³áðèëÿðíèì âì³ñòîì ñåðåäíüî¿ 
åëåêòðîííî¿ ù³ëüíîñò³ òà ïëîùåþ çð³çó 3,62 
ìêì2. Ïîïóëÿö³ÿ ì³òîõîíäð³é ç äîáðå ðîçâè-
íåíèìè êðèñòàìè ïîë³ìîðôíà: ñïîñòåð³ãàþòü-
ñÿ îðãàíåëè îêðóãëî¿, îâàëüíî¿ òà âèäîâæåíî¿ 
ôîðìè. Ìàêñèìàëüíà ê³ëüê³ñòü ì³òîõîíäð³é, ÿê³ 
êîíòàêòóþòü ³ç õëîðîïëàñòàìè – 6. Íàÿâí³ñòü 
âåëèêèõ ïåðîêñèñîì (ç ïëîùåþ äî 6 ìêì2) º 
õàðàêòåðíîþ ðèñîþ ôîòîñèíòåçóþ÷èõ êë³òèí 
ëèñòê³â ïñàìîô³òà A. desertorum (ðèñ. 1, ã; ðèñ. 
2, â). ²íîä³ ñïðîñòåð³ãàþòüñÿ ïåðîêñèñîìè ³ç 
åëåêòðîííîù³ëüíèìè ñêóï÷åííÿìè ãðàíóëÿð-
íîãî ìàòåð³àëó íà ïåðèôåð³¿ îðãàíåë â çîíàõ 
êîíòàêòó ³ç ì³òîõîíäð³ÿìè òà ïëàñòèäàìè. 

Â³äîìî, ùî çà ìîðôîëîã³ºþ òà ìåòàáîë³çìîì 
ïåðîêñèñîìè º äóæå äèíàì³÷íèìè îðãàíåëà-
ìè ðîñëèííèõ ³ òâàðèííèõ êë³òèí, ÿê³ ì³ñòÿòü 
íå ìåíø 200 á³ëê³â, â îñíîâíîìó ôåðìåíò³â, 
òà âèêîíóþòü ð³çíîìàí³òí³ ôóíêö³¿  çàëåæ-
íî â³ä îðãàí³â òà òèïó òêàíèí (Jansen RLM, 
Santana-Molina C, van den Noort M, Devos DP, 
van der Klei IJ, 2021) Comparative genomics of 
peroxisome biogenesis proteins: making sense of 
the PEX proteins. Front. Cell Dev. Biol. 9:654163. 
doi: 10.3389/fcell.2021.654163). Çàçâè÷àé ïåðîê-
ñèñîìè ìàþòü 0,1–1,5 ìêì â ä³àìåòð³, îòî÷åí³ 
îäí³ºþ ìåìáðàíîþ, ïîçáàâëåí³ ÄÍÊ òà áåç-
ïîñåðåäíüî âçàºìîä³þòü ç ³íøèìè îðãàíåëàìè 
òà ë³ï³äíèìè ò³ëüöÿìè (Hu et al, 2012; Pan et 
al, 2020). Â êë³òèíàõ ìåçîô³ëó ëèñòê³â ïåðîê-
ñèñîìè ù³ëüíî êîíòàêòóþòü ç õëîðîïëàñòàìè 
òà ì³òîõîíäð³ÿìè, âèêîíóþ÷è êëþ÷îâó ðîëü ó 
ôîòîäèõàíí³ (Reumann and Bartel, 2016; Kao 
et al, 2018; Oikawa et al, 2019). Òîíê³ âèðîñòè 
ïåðîêñèñîìíî¿ ìåìáðàíè ó ðîñëèí, ÿê³ íàçâà-
íî ïåðîêñóëàìè (peroxules), çá³ëüøóþòü ïëîùó 
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Þ.Ì. Àê³ìîâ, Ò.Â. Âîðîáéîâà

êîíòàêò³â ì³æ îðãàíåëàìè òà ìîæóòü ñïðèÿòè 
äîñòàâö³ ôåðìåíò³â ç ïåðîêñèñîì äî ê³íöåâîãî 
ì³ñöÿ ïðèçíà÷åííÿ (Kao et al, 2018). Ïîâ³äî-
ìëÿºòüñÿ, ùî ïåðîêñóëè çá³ëüøóþòüñÿ ó â³äïî-
â³äü íà ïåðåêèñ âîäíþ òà ã³äðîêñèë ðàäèêàë ³ 
âòÿãóþòüñÿ ï³ñëÿ ïîñëàáëåííÿ ñòðåñó (Reumann 
and Bartel, 2016). 

Ãðàíè õëîðîïëàñò³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíî-
ãî ñêëàäàþòüñÿ â ñåðåäíüîìó ç 6,5 òèëàêî¿ä³â. 
Ïëàñòèäè ì³ñòÿòü ïëàñòîãëîáóëè, â ñåðåäíüîìó 
15 íà çð³ç õëîðîïëàñòó (ðèñ. 2, â). 

Íà 5-òó òà 10-òó äîáó çàòîïëåííÿ çàãàëüíà 
îðãàí³çàö³ÿ ïàðåíõ³ìíèõ êë³òèí ìåçîô³ëó çà-
ëèøàºòüñÿ â îñíîâíîìó ïîä³áíîþ äî òàêî¿ â 
êîíòðîë³ (ðèñ. 1, 2, à, ä). Ïåðîêñèñîìè íà 5-òó 

äîáó çàòîïëåííÿ äåùî çìåíøóâàëèñü â ðîçì³-
ðàõ (2,91 ± 0,2 ìêì2 ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì 
3,72 ± 0,25 ìêì2), à íà 10-òó äîáó çá³ëüøóâà-
ëèñÿ (4,05 ± 0,24 ìêì2 ïîð³âíÿíî ³ç êîíòðîëåì
3,8 ± 0,21 ìêì2) (ðèñ. 1, 2, æ, ç, òàáë. 1). ×àñò³øå 
ñïîñòåð³ãàëèñÿ ñêóï÷åííÿ åíäîìåìðàí ó âàêóî-
ë³, ùî ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê ïîñèëåííÿ àâòîôà-
ã³¿ öèòîïëàçìè ï³ä âïëèâîì ã³ïîêñ³¿ (ðèñ. 1, ã). 

Ïåâí³ â³äì³ííîñò³ âèÿâëåíî â óëüòðàñòðóêòó-
ð³ õëîðîïëàñò³â, ïåðø çà âñå ³ñòîòíå, ìàéæå äâî-
êðàòíå çá³ëüøåííÿ ðîçì³ð³â êðîõìàëüíèõ çåðåí, 
îñîáëèâî íà 5-òó äîáó çàòîïëåííÿ — 1,12 ìêì2 
(ïàðö³àëüíèé îá’ºì 13,4 %), íà 10-òó äîáó çà-
òîïëåííÿ — 0,73 ìêì2 (ïàðö³àëüíèé îá’ºì 12,8 
%) (ðèñ. 3, 4; òàáë. 2). 

Òàáëèöÿ 1. Ìîðôîìåòðè÷í³ ïîêàçíèêè óëüòðàñòðóêòóðè õëîðîïëàñò³â ïàë³ñàäíî¿ ïàðåíõ³ìè 
ëèñòê³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî â êîíòðîë³ òà ï³ñëÿ 5 ³ 10 ä³á çàòîïëåííÿ 

Ïîêàçíèê Êîíòðîëü 5 ä³á çàòîïëåííÿ Êîíòðîëü 10 ä³á çàòîïëåííÿ

Ïëîùà õëîðîïëàñòó, ìêì2

Ïëîùà çåðåí êðîõìàëþ, ìêì2

Ä³àìåòð ïëàñòîãëîáóë, íì
Ïëîùà ì³òîõîíäð³é, ìêì2

Ïëîùà ïåðîêñèñîì, ìêì2

11,00 ± 0,85
0,64 ± 0,03

57,06 ± 4,41
0,69 ± 0,05
3,72 ± 0,25

13,35 ± 1,03 *
1,12 ± 0,08 *

59,73 ± 7,35 *
0,3 ± 0,01 *

2,91 ± 0,2 *

10,96 ± 0,85
0,44 ± 0,04

101,2 ± 12,46
0,61 ± 0,03
3,8 ± 0,21

7,4 ± 0,56 *
0,73 ± 0,06 *

205,32 ± 26,19 *
0,29 ± 0,02 *
4,05 ± 0,24

Ïðèì³òêà. *, ñòàòèñòè÷íî äîñòîâ³ðíà ð³çíèöÿ ì³æ ñåðåäí³ìè ïîêàçíèêàìè ç ð³âíåì éìîâ³ðíîñò³ Ð � 0,05; 
n = 50.

Ðèñ. 1. Êë³òèíè (à, ä) òà ôðàãìåíòè êë³òèí (á–ç) ìåçîô³ëó ëèñòê³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî. à–ã – êîíòðîëü; 
ä–ç – 5 ä³á çàòîïëåííÿ; à, ä — çàãàëüíèé âèãëÿä êë³òèí ïàë³ñàäíî¿ ïàðåíõ³ìè. Ìàñøòàá: 10 ìêì. á, å — 
õëîðîïëàñòè, ì³òîõîíäð³¿, ïåðîêñèñîìè, ôðàãìåíòè êë³òèí. Ìàñøòàá: 2 ìêì. â, æ — ïåðîêñèñîìè çá³ëüøåí-
íÿ (ìàñøòàá: 0,5 ìêì); ã, ç — ãðàíóëÿðíèé åíäîïëàçìàòè÷íèé ðåòèêóëóì, äèêò³îñîìà. Ìàñøòàá: 0,2 ìêì.
Õë – õëîðîïëàñò, Ì – ì³òîõîíäð³ÿ, Ï – ïåðîêñèñîìà, Ä – äèêò³îñîìà, ÃÅÐ – ãðàíóëÿðíèé åíäîïëàçìàòè÷íèé 
ðåòèêóëóì, ÌÑ – ìóëüòèâåçèêóëÿðíà ñòðóêòóðà, Â – âàêóîëü, ß – ÿäðî
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Ðèñ. 2. Êë³òèíè (à, ä) òà òà ôðàãìåíòè êë³òèí (á–ç) ìåçîô³ëó ëèñòê³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî; à–ã – êîíòðîëü; 
ä–ç – 10 ä³á çàòîïëåííÿ. à, ä – çàãàëüíèé âèãëÿä êë³òèí ïàë³ñàäíî¿ ïàðåíõ³ìè (ìàñøòàá: 10 ìêì); á, å – õëî-
ðîïëàñòè, ì³òîõîíäð³¿, ïåðîêñèñîìè, ôðàãìåíòè êë³òèí (ìàñøòàá: 2 ìêì); â, æ – ïåðîêñèñîìè, çá³ëüøåííÿ 
(ìàñøòàá: 0,5 ìêì); ã, ç – åíäîìåìáðàíí³ óòâîðåííÿ (ìàñøòàá: 0,2 ìêì). Õë – õëîðîïëàñò, Ì – ì³òîõîíäð³ÿ, 
Ï – ïåðîêñèñîìà, Ä – äèêò³îñîìà, Â – âàêóîëü

Ðèñ. 3. Õëîðîïëàñòè ìåçîô³ëó ëèñòê³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî. Íàêîïè÷åííÿ êðîõìàëþ â õëîðîïëàñòàõ. à, ã – 
êîíòðîëü; á, ä – 5 ä³á çàòîïëåííÿ; â, å – 10 ä³á çàòîïëåííÿ; à, á, â — ìàñøòàá: 10 ìêì; ã, ä, å — ìàñøòàá: 
0,2 ìêì. Õë – õëîðîïëàñò, Ïë – ïëàñòîãëîáóëà, Ã – ãðàíà, Ò – òèëàêî¿ä, ÊÇ – êðîõìàëüíå çåðíî

Òàáëèöÿ 2. Ïàðö³àëüí³ îá’ºìè êîìïîíåíò³â õëîðîïëàñò³â ïàë³ñàäíî¿ ïàðåíõ³ìè ëèñòê³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî â 
êîíòðîë³ òà ï³ñëÿ 5 ³ 10 ä³á çàòîïëåííÿ, %

Ïîêàçíèê Êîíòðîëü 5 ä³á çàòîïëåííÿ Êîíòðîëü 10 ä³á çàòîïëåííÿ

Òèëàêî¿äè ãðàí
Ñòðîìà
Òèëàêî¿äè ñòðîìè
Êðîõìàëüí³ çåðíà
Ïëàñòîãëîáóëè

22,844
47,481
18,12
8,8
2,74

21,166
45,534
16,966
13,408
2,92

19,245
51,568
17,246
9,02
2,81

18,964
48,202
15,957
12,74
4,12
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Þ.Ì. Àê³ìîâ, Ò.Â. Âîðîáéîâà

Íàêîïè÷åííÿ âóãëåâîä³â, çîêðåìà êðîõìà-
ëþ, â õëîðîïëàñòàõ ëèñòê³â ï³ä âïëèâîì çàòî-
ïëåííÿ º õàðàêòåðíèì äëÿ âèä³â, îñîáëèâî ÷óò-
ëèâèõ äî ã³ïîêñ³¿, íàïðèêëàä, Helianthus annuus 
(Wample and Davis 1983), Citrus jambhiri òà C. 
àurantium (Vu et al, 1992), Phoebe sheareri (Shi et 
al, 2023), àëå â³äîìî ³ äëÿ  ñò³éêèõ, íàïðèêëàä, 
Quercus alba (Gravatt and Kirby, 1998), Eucalyptus 
globulus (Merchant et al, 2010), Distylium chinense 
(Liu et al, 2014), òà àñîö³þºòüñÿ ³ç ïðèãí³÷åí-
íÿì ôîòîñèíòåçó. Ââàæàºòüñÿ, ùî àêóìóëÿö³ÿ 
òðàíçèòîðíîãî êðîõìàëþ â ëèñòêàõ, à òàêîæ 
ðîç÷èííèõ âóãëåâîä³â ó ôëîåì³ òà íèçüêà êîí-
öåíòðàö³ÿ âóãëåâîä³â ó êîðåíÿõ º íàñë³äêîì 
çíèæåííÿ øâèäêîñò³ ôëîåìíîãî òðàíñïîðòó äî 
êîðåí³â, âèêëèêàíîãî ïðèãí³÷åííÿì êîðåíå-
âîãî àåðîáíîãî ìåòàáîë³çìó â óìîâàõ íèçüêî-
ãî ð³âíÿ êèñíþ (Wample and Davis 1983; Topa 
and Cheeseman, 1992; Kreuzwieser et al, 2004; 
Kreuzwieser and Rennenberg, 2014). Ïðîòå ³ñ-
íóº áàãàòî ïîâ³äîìëåíü ïðî çìåíøåííÿ âì³ñòó 
êðîõìàëþ â õëîðîïëàñòàõ ëèñòê³â ð³çíèõ âèä³â 
ðîñëèí ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ïîñóõè, çàñîëåííÿ àáî 
åêñòðåìàëüíî¿ òåìïåðàòóðè, ùî ÷àñòî êîðåëþº 
³ç ï³äâèùåííÿì ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ä³¿ ñòðåñîðà 
(Thalmann and Santelia, 2017). Íà ï³äñòàâ³ òàêèõ 
äàíèõ, íà äóìêó àâòîð³â, ìåòàáîë³çì êðîõìàëþ 
ñòàº êëþ÷îâèì ÷èííèêîì, ùî âèçíà÷àº âèæè-
âàííÿ ðîñëèíè çà íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ. Â òîé 
æå ÷àñ â³äîìî ïðî çá³ëüøåííÿ îáñÿãó êðîõìàëü-

íèõ çåðåí â ëèñòêàõ íå ò³ëüêè ïðè çàòîïëåíí³, 
ÿê âæå çàçíà÷àëîñü âèùå, àëå ³ ïðè ä³¿ ïîñóõè òà 
ñîëüîâîãî ñòðåñó, ÿê íàïðèêëàä ó Cynodon 
dactylon (Utrillas and Alegre, 1997) òà Phragmites 
australis (Kanai et al, 2007) â³äïîâ³äíî, ùî ïî-
òðåáóº ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü äëÿ ç’ÿñóâàííÿ 
çàëåæíîñò³ ìåòàáîë³çìó òðàíçèòîðíîãî êðîõìà-
ëþ â³ä âèäó òà åêîëîã³¿ ðîñëèíè, îðãàíó, òèïó 
òêàíèíè òà ïðèðîäè ä³þ÷îãî ÷èííèêà.

Âñòàíîâëåíî, ùî ðîçì³ðè ïëàñòîãëîáóë íà
5 äîáó çàòîïëåííÿ ³ñòîòíî íå â³äð³çíÿëèñü: 
ä³àìåòð ó êîíòðîë³ 57,06 íì, ïðè çàòîïëåíí³ 
59,73 íì, àëå çíà÷íî, ìàéæå äâîêðàòíî çá³ëü-
øóâàëèñÿ íà 10-òó äîáó çàòîïëåííÿ: 205,32 íì 
ïîð³âíÿíî ³ç 101,2 íì ó êîíòðîë³ (ðèñ. 4, à, 
â, å). Ïîä³áíå çá³ëüøåííÿ ê³ëüêîñò³ òà ðîçì³ð³â 
ïëàñòîãëîáóë ïðè çàòîïëåíí³ îïèñàíî ó ³íøèõ 
ðîñëèí, çîêðåìà, Sorghum bicolor (Zhang et al, 
2019). Ïëàñòîãëîáóëè ðîçãëÿäàþòüñÿ ÿê àñîö³-
éîâàí³ ç òèëàêî¿äàìè ë³ï³äí³ ì³êðîêîìïîíåíòè, 
çàïîâíåí³ ë³ïîô³ëüíèìè ìåòàáîë³òàìè òà ôåð-
ìåíòàìè, ê³ëüê³ñòü ÿêèõ çì³íþºòüñÿ çàëåæíî 
â³ä ôàçè ðîçâèòêó ðîñëèíè òà âïëèâó çîâí³ø-
íüîãî ñåðåäîâèùà (van Wijk and Kessler, 2017). 
Çá³ëüøåííÿ ðîçì³ð³â ïëàñòîãëîáóë â³äáóâàëîñÿ 
ó â³äïîâ³äü íà ä³þ áàãàòüîõ àá³îòè÷íèõ ÷èííè-
ê³â, íàïðèêëàä ïðè ã³ïåðòåðì³¿ ó Hordeum vulga-
re (Pshybytko et al, 2023) òà â ïðîöåñ³ ñòàð³ííÿ 
ëèñòê³â (van Wijk and Kessler, 2017). Ïðèïóñêà-
ºòüñÿ, ùî âîíè º äèíàì³÷íèìè ë³ï³äíèìè äæå-

Ðèñ. 4. Õëîðîïëàñòè  ìåçîô³ëó ëèñòê³â ïóñòåëüíîãî áóðà÷êà. Ïëàñòîãëîáóëè òà òèëàêî¿äè. à, ã – êîíòðîëü; 
á, ä – 5 ä³á çàòîïëåííÿ; â, å – 10 ä³á çàòîïëåííÿ; à, á, â — ìàñøòàá: 10 ìêì; ã, ä, å — ìàñøòàá: 0,2 ìêì. 
Õë – õëîðîïëàñò, Ïë – ïëàñòîãëîáóëà, Ã – ãðàíà, Ò + òèëàêî¿ä
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ðåëàìè äëÿ ï³äòðèìêè ïåâíîãî ñï³ââ³äíîøåííÿ 
ë³ï³ä/á³ëîê ó òèëàêî¿äíèõ ìåìáðàíàõ øëÿõîì 
îáì³íó ë³ï³äàìè ì³æ òèëàêî¿äíèìè ìåìáðàíà-
ìè òà ïëàñòîãëîáóëàìè (Kirchhoff, 2019).

Ïîêàçàíî, ùî ãðàíè õëîðîïëàñò³â ïðîðîñ-
òê³â A. desertorum â ñòàö³îíàðíèõ óìîâàõ ðîñ-
òó ì³ñòÿòü 6,5 òèëàêî¿ä³â â ñåðåäíüîìó, àëå çà 
ê³ëüê³ñòþ òèëàêî¿ä³â ãðàíè çíà÷íî âàð³þþòü, 
ùî óòðóäíþº ñòàòèñòè÷íî îö³íèòè âïëèâ çà-
òîïëåííÿ íà öåé ïîêàçíèê óëüòðàñòðóêòóðè 
õëîðîïëàñò³â. Ðîçì³ð õëîðîïëàñò³â, à ñàìå ïëî-
ùà çð³çó îðãàíåë çìåíøóâàëàñÿ íà 10 äîáó çà-
òîïëåííÿ íà 30 % ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Çâè-
÷àéíî òèëàêî¿äè ãðàí ù³ëüíî óïàêîâàí³ (ðèñ. 4, 
á, ã), àëå íà 10 äîáó çàòîïëåííÿ ñïîñòåð³ãàëèñÿ 
ãðàíàëüí³ òà ñòðîìàëüí³ òèëàêî¿äè ³ç çá³ëüøå-
íèì ïðîñâ³òîì (ðèñ. 4, å). 

Çì³íè ñòðóêòóðè òèëàêî¿ä³â ï³ä âïëèâîì 
ôëóêòóàö³é çîâí³øí³õ ÷èííèê³â – îñâ³òëåííÿ, 
âîäíîãî ðåæèìó, òåìïåðàòóðè îïèñàíî äëÿ áà-
ãàòüîõ ðîñëèí, íàïðèêëàä, ïðè çàòîïëåíí³ äëÿ 
Kosteletzkya virginica (Zhou et al, 2011), Zea mays 
(Ren et al, 2016) and Phoebe sheareri (Shi et al, 
2023). Ïîæîâò³ííÿ ëèñòê³â ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê 
âèäèìèé ñèìïòîì çàòîïëåíèõ ðîñëèí. Ââàæà-
ºòüñÿ, ùî ìîäèô³êàö³ÿ ñòðóêòóðè õëîðîïëàñ-
ò³â, çîêðåìà, êîíäåíñàö³ÿ àáî íàáóõàííÿ ìòè-
ëàêî¿ä³â ãðàí, âïëèâàº íà ñòðóêòóðó ôîòîñèñ-
òåìè I (ÔÑ²) òà ôîòîñèñòåìè ²² (ÔÑ²²) 
(Yoshioka-Nishimura, 2016; Sharma et al, 2022). 
Çá³ëüøåííÿ ïðîñâ³òó òèëàêî¿ä³â ìîæå ñïðèÿòè 
äèôóç³¿ ïëàñòîö³àí³íó, ï³äâèùóþ÷è øâèäê³ñòü 
òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â ì³æ äâîìà ôîòîñèñòå-
ìàìè (Takahashi and Badger 2010; Zhou et al, 
2011). Çàïðîïîíîâàíî ìîäåëü êîíòðîëþ òðàí-
ñïîðòó åëåêòðîí³â/ôîòîçàõèñòó, ÿêà ïîòðåáóº 
÷³òêîãî âðàõóâàííÿ óëüòðàñòðóêòóðíî¿ äèíàì³-
êè òèëàêî¿ä³â, çàëåæíî¿ â³ä ð³âíÿ âîäíîãî îá-
ì³íó ì³æ öèòîçîëåì òà õëîðîïëàñòàìè ó â³ä-
ïîâ³äü íà âàð³àö³¿ óìîâ íàâêîëèøíüîãî ñåðå-
äîâèùà, â ïåðøó ÷åðãó ³íòåíñèâíîñò³ ñâ³òëà 
(Gu et al, 2022). 

Ñë³ä çààçíà÷èòè, ùî çì³íè óëüòðàñòðóêòóðè 
õëîðîïëàñò³â áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî ï³ä âïëè-
âîì çàòîïëåííÿ ãðóíòó ïîä³áí³ äî àíàëîã³÷íèõ 
çì³í, âèÿâëåíèõ â àíàëîã³÷íèõ äîñë³äæåíèõ ó 
ìåçîô³ò³â, ÿê³ çðîñòàþòü â óìîâàõ äîñòàòíüîãî 
çâîëîæåííÿ, à ñàìå: ðîçì³ð õëîðîïëàñò³â, ê³ëü-
ê³ñòü òà ïëîùà êðîõìàëüíèõ çåðåí, ê³ëüê³ñòü òà 
ä³àìåòð ïëàñòîãëîáóë, ãðàíàëüí³ñòü òà ñòðóêòó-

ðà òèëàêî¿ä³â. Çà ë³òåðàòóðíèìè äàíèìè çì³íè 
óëüòðàñòðóêòóðè õëîðîïëàñò³â ïîºäíóþòüñÿ ç 
óïîâ³ëüíåííÿì äèôóç³¿ ÑÎ2, äåãðàäàö³ºþ õëî-
ðîô³ëó, ñòèìóëÿö³ºþ ïåðåêèñíîãî îêèñëåííÿ 
ë³ï³ä³â, à òàêîæ çì³íàìè òðàíñïîðòó åëåêòðîí³â 
ÔÑ²² òà âóãëåâîäíîãî îáì³íó (Zhang et al, 2019; 
Todorova et al, 2022; Sharma et al, 2022), ùî âå-
äå äî çíèæåííÿ ³íòåíñèâíîñò³ ôîòîñèíòåçó òà 
çàãèáåë³ ðîñëèí.

Îòðèìàí³ äàí³ ùîäî óëüòðàñòðóêòóðè õëîðî-
ïëàñò³â íà ïðèêëàä³ òàêîãî ïñàìîô³òà, ÿê áóðÿ-
÷îê ïóñòåëüíèé, ñâ³ä÷àòü íà êîðèñòü ïîâíîö³í-
íîãî ôóíêö³îíóâàííÿ ôîòîñèíòåòè÷íîãî àïà-
ðàòó â óìîâàõ êîðîòêî÷àñíîãî çàòîïëåííÿ ãðóíòó, 
ùî ñïðèÿº âèæèâàííþ ïðîðîñòê³â. Â òîé æå 
÷àñ, ïîäàëüøå ïîæîâò³ííÿ ëèñòê³â òà çàãèáåëü 
áóðÿ÷êà ïóñòåëüíîãî íà á³ëüø ï³çí³õ ñòàä³ÿõ 
çàòîïëåííÿ ãðóíòó â³äîáðàæàþòü, î÷åâèäíî, â³ä-
ñóòí³ñòü ñèñòåìíî¿ àäàïòàö³¿ åêñïåðèìåíòàëü-
íèõ ðîñëèí, â ïåðøó ÷åðãó ìåòàáîë³÷íî¿, òîáòî 
ïåðåõîäó íà àíàåðîáíèé ìåòàáîë³çì, çà óìîâ 
òðèâàëî¿ ã³ïîêñ³¿.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
ëþäåé ³ òâàðèí ÿê îá’ºêò³â.
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ô³íàíñóâàííÿ ðîáîòè ïðîâîäè-
ëîñü â ðàìêàõ òåìè â³ää³ëó àíàòîì³¿ ³ êë³òèííî¿ 
á³îëîã³¿ ³íñòèòóòó áîòàí³êè ³ì. Ì.Ã. Õîëîäíîãî 
¹467 «Êë³òèíí³ òà ìîëåêóëÿðí³ àñïåêòè ôåíî-
òèï³÷íî¿ ïëàñòè÷íîñò³ ãåë³îô³ò³â, ïñàìîô³ò³â ³ 
ë³òîô³ò³â â êîíòðàñòíèõ óìîâàõ âîäíîãî ðåæèìó».

UTRASTRUCTURE OF LEAF MESOPHYLL 
CELLS OF ALYSSUM DESERTORUM L.
UNDER SOIL FLOODING

Yu.M. Akimov, T.V. Vorob’ova

M.G. Kholodny Institute of Botany, NAS of Ukraine, 
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For the first time, the effect of 5- and 10-day soil 
flooding on the ultrastructure of the leaf  mesophyll cells 
of the psammophyte desert beetroot (Alyssum desertorum 
L.) was investigated. The seeds for the experiments were 
collected from plants of dry sandy areas of the gully 
slopes of the ravine forest in the steppe zone of the 
Dnipropetrovsk region. It is shown that a characteristic 
feature of the leaf photosynthetic cells of this species is 
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the presence of single and large up to 6 �m peroxisomes, 
which are in close contact with chloroplasts and 
mitochondria, playing a key role in photorespiration. 
The general organization of palisade parenchyma cells 
on the 5th and 10th days of soil flooding is basically 
similar to that in the control. A slight decrease in the 
size of peroxisomes on the 5th day of flooding and its 
increase on the 10th day, and more often formation of 
multivesicular structures (assembly of endomembranes) 
in the vacuole, which is considered as an autophagy 
enhancement of the cytoplasm under hypoxia, were 
noted. Differences in the ultrastructure of chloroplasts 
under the influence of soil flooding consisted in a 
significant, almost two-fold increase in transient starch, 
the size and number of plastoglobules, especially on the 
10th day, swelling of granal and stromal thylakoids on the 
10th day. Changes in the ultrastructure of desert beetroot 
chloroplasts under the influence of soil flooding coincide 
with those of mesophytes studied in this respect. The 
obtained data on the chloroplast ultrastructure of de-
sert beet psammophyte prove the functioning of the 
photosynthetic apparatus in conditions of short-term 
soil flooding, that contributes to the survival of seedlings. 
The subsequent yellowing of leaves and death of plants 
indicates, as is assumed, the lack of systemic adaptation, 
primarily metabolic, that is, the transition to anaerobic 
metabolism, in this species to long-term hypoxia.
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