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Мета. Метою роботи було проведення 

аналізу впливу мікрогравітації на ріст і розвиток 

проростків Arabidopsis thaliana на різних часо-

вих проміжках культивування (4–10 діб) та дос-

лідження розвитку аутофагії, індукованої умо-

вами мікрогравітації у клітинах їх коренів. Ме-

тоди. У дослідженні були використані мікрос-

копічні методи та культури in vitro, а також клі-

ностатування рослинного матеріалу для моде-

лювання умов мікрогравітації. Результати. 

Виявлено клітини з ознаками аутофагії на 9-у та 

10-у добу культивування проростків за умов 

кліностатування. Висновки. За отриманими ре-

зультатами можна констатувати, що мікрограві-

тація здатна індукувати розвиток аутофагії в 

коренях проростків A. thaliana. У ході експери-

ментів зафіксовано піки формування аутофаго-

сом: у клітинах зони кореневого чохлика на 9-у 

добу та в клітинах зони розтягнення кореня на 

10-у добу кліностатування. 

Ключові слова: Arabidopsis thaliana, ауто-

фагія, мікрогравітація. 

 

Аутофагія – висококонсервативний внутрі-

шньоклітинний процес деградації і рециркуляції 

макромолекул та органел, характерний для усіх 

еукаріотів [1–3]. Водночас аутофагія є прикладом 

динамічних перебудов субклітинних мембран, 

залучених до процесу транспортування білків та 

органел. Механізм аутофагії передбачає форму-

вання двомембранних молекул, аутофагосом, які 

доставляють цитоплазматичні компоненти до лі-

зосом або літичних вакуолей для їх подальшої 

рециркуляції [4, 5]. 

Відомо, що процеси аутофагії опосередко-

вують онтогенез рослин та відіграють важливу 

роль на багатьох етапах розвитку рослин (форму-

вання і проростання насіння, розвиток зародка, 

утворення провідних тканин ксилеми тощо), а та-

кож підтримання гомеостазу в клітинах [3, 5]. Од-

нак за умов впливу стресових чинників відбува-

ється додаткова індукція аутофагії як адаптивного 

і захисного механізму, що було встановлено для 

клітин і тварин, і рослин [1–4]. У той час, як реалі-

зація процесу аутофагії у клітинах тварин є досить 

детально вивченою, зокрема, було з’ясовано роль 

аутофагії в онтогенезі клітин, їх відповіді на вплив 

стресових чинників та за формування вродженого 

імунітету, залучення аутофагії до реалізації ней-

родегенеративних та патологічних процесів [6-8], 

молекулярні механізми процесів аутофагії у рос-

лин потребують більш глибоко дослідження. Так, 

зокрема, раніше нами було продемонстровано 

вплив ряду стресових абіотичних факторів (голо-

дування, осмотичний і сольовий стресс та УФ-

опромінення) на індукцію та розвиток аутофагії у 

проростках Arabidopsis thaliana [9]. 

Результати багатьох нещодавно опубліко-

вних досліджень різних типів клітин тварин та 

людини в умовах мікрогравітації свідчать про те, 

що цей стресовий фактор здатен індукувати в 

них розвиток процесів аутофагії, що може приз-

водити до розвитку різних морфофізіологічних 

та патофізіологічних сценаріїв [10–15]. Проте на 

сьогодні експериментальних даних, що свідчили 

б про можливий вплив мікрогравітації на розви-

ток аутофагії в клітинах рослин, поки що взагалі 

немає. Водночас добре відомо, що під час космі-

чного польоту в умовах невагомості або моде-

льованого впливу мікрогравітації рослини за-

знають значних морфологічних та фізіологічних 

змін [16, 17]. У рослин, що виросли в умовах мі-

крогравітації, було виявлено суттєві відмінності 

у клітинному поділі та диференціації клітин, 

швидкості росту коренів і проростків, процесах 

репродукції тощо [17, 18]. Всі ці дані дозволяють 

припустити, що мікрогравітація може бути стре-

совим фактором, що спричиняє розвиток аутофа-

гії у рослин.  

Отже, метою дослідження був аналіз впли-

ву мікрогравітації на ріст і розвиток проростків 

A. thaliana на різних часових проміжках культи-

вування (4–10 доби культивування) та дослі-

дження розвитку аутофагії, індукованої умовами 

мікрогравітації, у клітинах коренів проростків 

A. thaliana. 
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Матеріали і методи 

Як об’єкт дослідження використовували 

проростки A. thaliana екотипу Columbia Col-0. 

Насіння A. thaliana стерилізували у 10 %-ному 

розчині гіпохлориту натрію (NaOCl), що містив 

0,5 % Tween-20, протягом 15 хв та відмивали 

п’ять разів стерильною дистильованою водою. 

Після цього насіння висаджували на стандартне 

середовище Мурасіге і Скуга (MC) [19]. Для 

приготування поживного середовища в 1л дис-

тильованої води розчиняли 4,4 г/л солей середо-

вища МС, набір вітамінів (M0222, Duchefa), 

1 %-ву сахарозу і додавали 10 г агару, рН 5,6-

5,7. 

Стратифікацію насіння проводили за тем-

ператури +40С протягом доби, після чого чашки 

Петрі з насінням культивували протягом 10 діб 

за 22°C та довжини світлового періоду 14 год на 

добу. Умови змінної сили тяжіння моделювали 

шляхом пророщування насіння та подальшого 

культивування рослин у змодельованих умовах 

мікрогравітації шляхом кліностатування із ре-

жимом обертання 2 об/хв протягом 10 діб за 

22°C та довжини світлового періоду 14 год на 

добу. Ріст та розвиток проростків аналізували з 

4 до 10 доби вирощування за допомогою циф-

рової фотокамери Canon PowerShot G6. Для 

аналізу показників росту рослин A. thaliana ви-

мірювали довжину коренів та гіпокотилів за до-

помогою програми ImageJ (версія 1.38 d) 

(http://rsb.info.nih.gov/ij/), починаючи з 4 дня 

кліностатування. Для достовірності отриманих 

результатів експеримент було проведено в трьох 

повторностях. Вимірювання довжин коренів 

проростків проводили, аналізуючи щонайменше 

20 проростків контрольних та експерименталь-

них рослин для кожного часового проміжку ек-

сперименту. Статистичну обробку отриманих 

даних проводили за допомогою програми 

Microsoft Excel 2018. Для кожного досліджува-

ного показника було визначено його середнє 

значення та стандартне відхилення від серед-

нього значення в межах однієї вибірки. 

Візуалізацію аутофагосом проводили за 

допомогою флуоресцентної мікроскопії з вико-

ристанням таких флуоресцентних барвників, як 

загальновживаний маркер аутофагосом монода-

нсилкадаверин (MDC) (Sigma, США) у концен-

трації 1 мкг/мл та пропідіум йодид (PI) (Fluka, 

Швейцарія) у концентрації 1,5 мкг/мл для оцін-

ки виживання клітин проростків A. thaliana. 

Результати та обговорення 

У той час, коли для оцінки розвитку рівня 

аутофагії в A. thaliana в умовах мікрогравітації 

чашки Петрі з насінням, висадженим на середо-

вище MС, пророщували та культивували в умо-

вах кліностатування, насіння контрольних рос-

лин поміщали у культуральну кімнату для пода-

льшого проростання та культивування. Дослі-

дження довжин коренів проростків проводили, 

починаючи із четвертої доби культивування. 

Часові проміжки для аналізу рослин було обра-

но на основі оцінки довжини коренів у програмі 

ImageJ. З огляду на ту обставину, що на третю 

добу культивування, корені рослин були надто 

короткими для аналізу, було прийнято рішення 

проводити дослідження росту та розвитку про-

ростків, починаючи із четвертої доби культиву-

вання (рис. 1.). 

У ході експерименту нами було проаналі-

зовано 200 коренів. На 4-у добу дослідження 

середня довжина коренів контрольних рослин 

була меншою, ніж 5 мм, проте на 10-у добу їх 

середня довжина складала приблизно 2 см 

(рис. 2). 

Корені рослин, що вирощувалися в умо-

вах кліностатування, на 4-у добу культивування 

мали середню довжину меншу, ніж 4 мм, а на 

десяту добу експерименту середня їх довжина 

сягала 18 мм. Отримані дані демонструють те, 

що кліностатування є стресовим чинником для 

рослини та пригнічує ріст коренів. Враховуючи 

дрібні розміри проростків на часовому проміж-

ку до 6-ї доби культивування (середня довжина 

коренів складала менше 5 мм), було вирішено 

проводити аналіз рослин за допомогою методів 

флуоресцентної мікроскопії, починаючи з 6-ї 

доби експерименту. 

Для оцінки розвитку аутофагії за допомо-

гою мікроскопії було проаналізовано контроль-

ні рослини та рослини, що вирощували в умовах 

мікрогравітації, на кожному часовому проміж-

ку. Для приготування препаратів для люмініс-

центної мікроскопії рослини обиралися випад-

ковим чином, аби уніфікувати умови експери-

менту. Корені проростків A. thaliana культиву-

вали у розчині монодансилкадаверину 

(1 мкг/мл), після чого відмивали у фосфатно-

сольовому буфері PBS. 
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Рис. 1. Зміни фенотипу проростків A. thaliana, що вирощувалися за умов кліностатування (2 об/хв). Бар – 

0,5 см. 

 

 
Рис. 2. Ростові показники коренів проростків A. thaliana. Порівняння контрольних та експериментальних 

рослин. 

 

Для мікроскопічного аналізу було взято 

по 10 контрольних та експериментальних рос-

лин для кожного часового проміжку. Для дослі-

дження виживання клітин коренів контрольних 

та експериментальних проростків рослини 

A. thaliana культивували у розчині пропідіум 

йодиду у концентрації 1,5 мкг/мл та відмивали у 

PBS буфері. Появу морфологічних ознак розви-

тку аутофагії було виявлено, починаючи з 6-ї 

доби культивування. Зокрема, можна було спо-

стерігати появу MDC-забарвлених структур ро-

зміром від 3 до 20 мкм. Слід відзначити, що для 

клітин кореневого чохлика була характерною 

поява аутофагосом уже з 7 доби кліностатуван-

ня (рис. 3A, B), а на 9-у добу розвиток аутофагії 

сягав максимуму (рис. 3E, F). Також було вияв-

лено, що на 10-у добу культивування у клітинах 

кореневого чохлика кількість аутофагосом стрі-
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мко знижувалась у порівнянні з 9-м днем, що 

може бути ознакою адаптації коренів до умов 

мікрогравітації.  

Під час дослідження морфологічних ознак 

розвитку аутофагії в умовах мікрогравітації бу-

ло з’ясовано, що зона розтягнення кореня вияв-

ляє підвищену чутливість до впливу зазначено-

го стресового чинника. Появу аутофагосом у цій 

зоні було задетектовано на 7-у добу експериме-

нту; їх кількість суттєво зростала та сягала сво-

го піку на 10-у добу кліностатування. З огляду 

на те, що різні зони кореня виявляють різну чу-

тливість до впливу умов мікрогравітації, зокре-

ма, найбільш активний розвиток аутофагії в зоні 

коренового чохлика спостерігали на 9-у добу 

кліностатування, а в зоні розтягнення кореня – 

на 10-у добу, необхідними є подальші дослі-

дження для визначення часового проміжку для 

аналізу аутофагії, індукованої умовами мікрог-

равітації. У цей період найбільш виражено про-

являвся свелінг кореня, що опосередковано сві-

дчить про залучення мікротрубочок у процес 

адаптації до умов мікрогравітації. З іншого бо-

ку, роль мікротрубочок у реакції рослинних клі-

тин на умови як мікро-, так і гіпергравітації уже 

достатньо добре описані [21–23].  

За результатами оцінки виживання клітин 

проростків A. thaliana за допомогою пропідіум 

йодиду, який дозволяє візуалізувати ДНК апоп-

тичних клітин, було виявлено, що з 6-ї до 10-ї 

доби кліностатування корені цих проростків 

характеризувалися високими показниками ви-

живання. У цей проміжок кліностатування, як і 

в контролі, відсоток клітин у стані програмова-

ної клітинної загибелі знаходився в межах 1–

5%, що є фізіологічною нормою для клітин про-

ростків A. thaliana [24]. Ці дані свідчать про те, 

що, незважаючи на особливості адаптації експе-

риментальних рослин до умов мікрогравітації, 

розвиток аутофагії не призводить до приско-

рення процесів програмованої клітинної загибе-

лі. Аналогічні висновки були зроблені нами і 

раніше у ході дослідження індукції аутофагії у 

рослин абіотичними стресовими чинниками 

[25–27]. 

 

 
Рис. 3. Морфологічні ознаки розвитку аутофагії в клітинах коренів проростків A. thaliana, що зазнавали 

впливу кліностатування. MDC – монодансилкадаверин. Збільшення 20 х. (A – контрольні рослини, B – експе-

риментальні, 7 доба кліностатування; C – контрольні рослини, D – експериментальні, 8 доба кліностатування; E 

– контрольні рослини, F – експериментальні, 9 доба кліностатування; G – контрольні рослини, H – експеримен-

тальні, 10 доба кліностатування). 
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Висновки 

Отримано первинні результати дослі-

дження розвитку аутофагії, індукованої умова-

ми мікрогравітації, в коренях проростків A. 

thaliana. Виявлено, що різні зони кореня вияв-

ляють різну чутливість до впливу умов мікрог-

равітації, зокрема, найбільш активний розвиток 

аутофагії в зоні коренового чохлика спостеріга-

ли на 9-у добу кліностатування, а в зоні розтяг-

нення кореня – на 10-у добу. Однак для отри-

мання повної картини, яка відображала б зако-

номірності розвитку аутофагії у клітинах проро-

стків A. thaliana за умов мікрогравітації, а також 

їх подальшої адаптації до цих умов, потрібно 

продовжити описані в роботі експерименти в 

межах наступних 2–5 діб кліностатування.  
Робота виконана в рамках проекту «Розробка 

концепції регуляції розвитку та стресостійкості 

рослин для їх адаптації до умов космічних польотів 

шляхом залучення клітинно-біологічних ресурсів» 

цільової комплексної програми НАН України з науко-

вих космічних досліджень на 2018–2022 роки. 
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AUTOPHAGY DEVELOPMENT AS AN ADAPTIVE RESPONSE TO MICROGRAVITY CONDITIONS IN 

ARABIDOPSIS THALIANA 

Aim. The main aim of the study was to analyze the effect of microgravity on the growth and development of Arabidop-

sis thaliana seedlings at different time intervals of cultivation (4–10 days) and to investigate the development of auto-

phagy induced by the conditions of microgravity in seedlings root cells. Methods. Microscopic methods as well as in 

vitro propagation method were used. To simulate of microgravity conditions plants were placed in clinostat machine. 

Results. In the course of experiments, the peaks of the formation of autophagosome were recorded: in the cells of the 

root cap zone of at 9th day and in the cells of the root zone extension on the 10th day of clinical establishment. Conclu-

sions. It can be concluded that microgravity is capable to induce the development of autophagy in the roots of 

A. thaliana seedlings. Cells with signs of autophagy were revealed on the 9th and 10th day of cultivation of seedlings 

under microgravity conditions. 

Keywords: Arabidopsis thaliana, autophagy, microgravity. 
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