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Äîñë³äæåíî ðîëü îêñèäó àçîòó (NO) ó â³äïîâ³ä³ ðîñëèí 
íà óìîâè ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿. Âñòàíîâëåíî, 
ùî îáðîáêà íàñ³ííÿ Arabidopsis  thaliana äîíîðîì NO 
í³òðîïðóñèäîì íàòð³þ (SNP), ñòèìóëþþ÷è çì³íè ðîñ-
òîâèõ ïàðàìåòð³â êîðåí³â, ïðèçâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ 
ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî êë³íîñòàòóâàííÿ. Ï³ñëÿ îáðîáêè 
íàñ³ííÿ SNP âì³ñò åíäîãåííîãî NO (ó â³äïîâ³äíîñò³ äî 
âì³ñòó í³òðèò³â) ó êîíòðîëüíèõ ðîñëèí íà 6-òó äîáó 
êóëüòèâóâàííÿ ï³äâèùóâàâñÿ ó 1,5 ðàçè, ó êë³íîñòàòî-
âàíèõ ó 1,8 ðàçè. Íà 9–12 äîáó âì³ñò åíäîãåííîãî NO 
ïîñòóïîâî çíèæóâàâñÿ, ùî ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî àäàï-
òàö³þ ðîñëèí äî óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ. Çà äîïîìîãîþ 
ñïåöèô³÷íîãî ôëóîðåñöåíòíîãî çîíäà DAF-FM DA âèÿâ-
ëåíî ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ôëóîðåñöåíö³¿ NO â åï³äåðìàëü-
íèõ êë³òèíàõ àïåêñ³â êîðåí³â òà êîðåíåâèõ âîëîñêàõ ó 
êë³íîñòàòîâàíèõ ðîñëèí, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî íàêîïè÷åííÿ 
åíäîãåííîãî NO â öèõ òêàíèíàõ êîðåíÿ çà óìîâ ñòðåñó. 
Íà 6 äîáó âèðîùóâàííÿ çà óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ, ïî-
ð³âíÿíî ç êîíòðîëüíèìè ðîñëèíàìè, âèÿâëåíî çá³ëüøåí-
íÿ íàêîïè÷åííÿ àóòîôàãîñîì â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ 
ïåðåõ³äíî¿ çîíè êîðåíÿ ç íàñòóïíèì çìåíøåííÿì öüîãî 
ïîêàçíèêà íà 9–12 äîáó. Îáðîáêà íàñ³ííÿ ñêàâåíäæå-
ðîì NO ñPTIO íåçíà÷íî ïðèãí³÷óâàëà ð³ñò ïðîðîñòê³â, 
³ öåé åôåêò ïîñèëþâàâñÿ çà óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ, 
âêëþ÷àþ÷è çíà÷íå çðîñòàííÿ íàêîïè÷åííÿ àóòîôàãî-
ñîì â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ. Òàêèì ÷èíîì, îòðèìàí³ 
äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî ðåãóëþâàííÿ âì³ñòó åíäîãåí-
íîãî NO º âàæëèâîþ ñêëàäîâîþ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ 
ìåõàí³çì³â ñèãíàë³íãó, ÿê³ çàëó÷àþòüñÿ äî â³äïîâ³ä³ êë³-
òèí ðîñëèí íà ñèìóëüîâàíó ì³êðîãðàâ³òàö³þ. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ñèìóëüîâàíà ì³êðîãðàâ³òàö³ÿ, êë³íîñ-
òàòóâàííÿ, îêñèä àçîòó (NO), äîíîðè NO,  í³òðîïðó-
ñèä íàòð³þ (SNP), ñêàâåíæåðè NO, ñPTIO, àóòîôàã³ÿ.

Âñòóï. Îêñèä àçîòó (NO) – ñèãíàëüíà ìîëåêóëà, 
çàëó÷åíà äî ðåãóëÿö³¿ ð³çíîìàí³òíèõ ïðîöåñ³â 
ó ðîñëèí: â³ä ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, ¿õ ðîñòó òà 
ðîçâèòêó äî öâ³ò³ííÿ òà äîçð³âàííÿ ïëîä³â (Khan 
et al, 2021). Êð³ì òîãî, NO ÿê ñèãíàëüíà ìîëåêó-
ëà â³ä³ãðàº êëþ÷îâó ðîëü ó â³äïîâ³ä³ ðîñëèí íà 

ä³þ á³îòè÷íèõ òà àá³îòè÷íèõ ñòðåñîâèõ ÷èííè-
ê³â. Çîêðåìà, NO ï³äâèùóº ñò³éê³ñòü ðîñëèí äî 
òàêèõ ñòðåñ³â ÿê ïîñóõà, çàñîëåííÿ, ÓÔ-B âè-
ïðîì³íþâàííÿ, âïëèâ âàæêèõ ìåòàë³â, âèñîêèõ 
òà íèçüêèõ òåìïåðàòóð (Cassia et al, 2019; Fancy 
et al, 2017; Krasylenko et al, 2012, 2017; Lytvyn 
et al, 2016; Mohd Amnan et al, 2021; Plohovska et 
al, 2019; Yemets et al, 2015). Ïðîäåìîíñòðîâàíî, 
ùî ïðè óðàæåíí³ ðîñëèí ïàòîãåíàìè â³äáóâà-
ºòüñÿ âèâ³ëüíåííÿ ìîëåêóë NO, ùî âêàçóº ïðî 
¿õ çàëó÷åííÿ ó ðåãóëÿö³þ ñò³éêîñò³ äî õâîðîá 
(Nasir et al, 2020).    

Âèÿâëåíî, ùî åòèëåí, êàëüö³é, öÀÌÔ, à òà-
êîæ àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ (ÀÔÊ) òà NO ÿâëÿ-
þòüñÿ íàéïåðøèìè ñèãíàëüíèìè êîìïîíåíòà-
ìè ó â³äïîâ³äí³é ðåàêö³¿ íà çì³íó ñèëè òÿæ³ííÿ 
(Gilroy et al, 2016). Ðàí³øå ïîâ³äîìëÿëîñÿ ïðî 
ðîëü NO òà ÀÔÊ ÿê ìåñåíäæåð³â ó ãðàâ³òðî-
ï³÷í³é â³äïîâ³ä³ øëÿõîì âïëèâó íà ïåðåðîçïî-
ä³ë àóêñèíó â ðîñëèí³ (Mugnai et al, 2014). Äëÿ 
ï³äòâåðäæåííÿ ö³º¿ ã³ïîòåçè êîð³ííÿ ïðîðîñ-
òê³â êóêóðóäçè ï³ääàâàëè âïëèâó ïàðàáîë³÷íî¿ 
òà îïîñåðåäêîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿. Â ðåçóëü-
òàò³ áóëî âèÿâëåíî çàëó÷åííÿ  àóêñèíó, ÀÔÊ 
òà NO äî ôîðìóâàííÿ ãðàâ³òðîïíî¿ â³äïîâ³ä³ 
(Mugnai et al, 2014). NO ìîæå áðàòè ó÷àñòü ó 
ìåõàí³çìàõ ðåãóëÿö³¿ àïîïòîçó êë³òèí, â òîìó 
÷èñë³, ïðè ä³¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿. Íàïðèêëàä, ó 
ëèñòêàõ êàëàíõîå, ùî çàçíàëè âïëèâó ³ì³òîâàíî¿ 
ì³êðîãðàâ³òàö³¿ (1 îá/õâ) âèÿâèëè çá³ëüøåííÿ 
ê³ëüêîñò³ àïîïòè÷íèõ êë³òèí, ùî áåçïîñåðåäíüî 
êîðåëþâàëî ç ð³âíåì NO (Pedroso and Durzan, 
2000). Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü ðîë³ NO ó ëîêà-
ë³çàö³¿ á³ëêà PIN2 òà òðàíñïîðò³ àóêñèíó ïðè 
ãðàâ³òðîï³÷í³é ðåàêö³¿ âêàçóþòü íà çàëó÷åííÿ 
NO ÿê âàæëèâîãî êîìïîíåíòó â³äïîâ³ä³ ðîñëèí 
íà ãðàâ³òàö³þ (París et al, 2018).

NO òàêîæ ìîæå ðåãóëþâàòè ôóíêö³¿ á³ë-
ê³â ÷åðåç ïîñòòðàíñëÿö³éí³ ìîäèô³êàö³¿, çî-
êðåìà S-í³òðîçèëþâàííÿ (Yun et al, 2011) àáî 
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Ðîëü îêñèäó àçîòó ó â³äïîâ³ä³ Arabidopsis thaliana íà óìîâè ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 

í³òðîòèðîçèëþâàííÿ (Blume et al, 2013). Àâòî-
ðè îñòàíí³õ äîñë³äæåíü ùîäî ðîë³ NO â ñèã-
íàëüíèõ øëÿõàõ â³äïîâ³ä³ ðîñëèííî¿ êë³òèíè 
íà çì³íó ñèëè òÿæ³ííÿ ïðèïóñêàþòü, ùî ñàìå 
S-í³òðîçèëþâàííÿ öèñòå¿íó ìîæå â³ä³ãðàâàòè 
îñíîâíó ðîëü ïðè öüîìó âèä³ ñòðåñó (Kruse and 
Wyatt, 2022). Â³äîìî, ùî çà óìîâ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 
â³äáóâàºòüñÿ ï³äâèùåííÿ àáî çíèæåííÿ ð³âí³â 
åêñïðåñ³¿ çíà÷íî¿ ê³ëüêîñò³ ãåí³â, çàëó÷åíèõ äî 
ó÷àñò³ â áàãàòüîõ êë³òèííèõ ïðîöåñàõ, âêëþ÷à-
þ÷è çàãàëüíèé ìåòàáîë³çì, êàëüö³ºâèé òà ë³-
ï³äíèé ñèãíàë³íãè, ñèíòåç á³ëê³â òà êë³òèííî¿ 
ñò³íêè (Correll et al, 2013; Paul et al, 2013).

Ïîêàçàíî, ùî ð³çí³ àá³îòè÷í³ ñòðåñè (ãîëî-
äóâàííÿ, ÓÔ-Á îïðîì³íåííÿ, îñìîòè÷íèé òà 
ñîëüîâèé ñòðåñ) ³íäóêóþòü â êë³òèíàõ ïðîðîñ-
òê³â Arabidopsis thaliana ðîçâèòîê àóòîôàã³¿, ÿêà 
ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê âíóòð³øíüîêë³òèííèé àäàï-
òèâíèé ïðîöåñ (Lytvyn et al, 2018; Olenieva et 
al, 2019). Â³äîìî, ùî àóòîôàã³ÿ çàëó÷åíà äî âè-
äàëåííÿ òà äåãðàäàö³¿ íåïðàâèëüíî çãîðíóòèõ 
á³ëê³â òà ïîøêîäæåíèõ îðãàíåë ó ïðîöåñ³ ðîñòó 
òà ðîçâèòêó ðîñëèí (Bassham et al, 2006). Àóòî-
ôàã³ÿ ó ðîñëèí ìàº âèð³øàëüíå çíà÷åííÿ äëÿ 
ï³äòðèìàííÿ êë³òèííîãî ãîìåîñòàçó çà ô³ç³îëî-
ã³÷íèõ óìîâ ³ ñòèìóëþºòüñÿ ïðè ä³¿ ñòðåñ³â (Chen 
et al, 2021). Íà ñüîãîäí³ âèâ÷åííÿ ô³ç³îëîã³÷íî¿ 
ðîë³ àóòîôàã³¿ ïðè ä³¿ ñòðåñîâèõ ÷èííèê³â º îä-
í³ºþ ç àêòóàëüíèõ ïðîáëåì á³îëîã³¿, îñê³ëüêè 
â çàëåæíîñò³ â³ä ñòóïåíÿ óøêîäæåííÿ êë³òèí 
öåé ïðîöåñ ìîæå ñïðèÿòè àáî âèæèâàííþ, àáî 
ñïðÿìîâóâàòè êë³òèíè äî çàïðîãðàìîâàíî¿ çà-
ãèáåë³ (Cao et al, 2021). Íàìè âïåðøå îòðèìàíî 
ðåçóëüòàòè, ÿê³ ï³äòâåðäæóþòü ïîñèëåííÿ àóòî-
ôàã³¿ â êë³òèíàõ êîðåíÿ ïðîðîñòê³â A. thaliana,  
âèðîùåíèõ çà óìîâ ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òà-
ö³¿ (Øàäð³íà òà ³í, 2019, 2020). Îòðèìàí³ íàìè 
äàí³ äîçâîëÿþòü ðîçãëÿäàòè àóòîôàã³þ ÿê îäèí 
ç àäàïòèâíèõ ìåõàí³çì³â âèæèâàííÿ êë³òèí â 
óìîâàõ çì³íåíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ ³ ïðè äîâãîòðè-
âàëîìó ñòðåñ³. 

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ðîëü NO â ìåõàí³çìàõ 
àäàïòàö³¿ äî ì³êðîãðàâ³òàö³¿, âêëþ÷àþ÷è àó-
òîôàã³þ, ïðàêòè÷íî íå âèâ÷åíà. Òîìó ìåòîþ 
ðîáîòè áóëî äîñë³äæåííÿ ðîë³ NO â ðåãóëÿö³¿ 
ðîñòó ðîñëèí òà ðîçâèòêó àóòîôàã³¿ çà óìîâ ä³¿ 
ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ çà äîïîìîãîþ äî-
íîð³â òà ñêàâåíäæåð³â NO.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. ßê îá’ºêò äîñë³äæåííÿ 
âèêîðèñòîâóâàëè ïðîðîñòêè A. thaliana åêîòèïó 

Columbia Col-0. Íàñ³ííÿ ñòðàòèô³êóâàëè ïðè 
òåìïåðàòóð³ 4 °Ñ âïðîäîâæ äîáè ³ äàë³ ïðîðî-
ùóâàëè íà ãîðèçîíòàëüíîìó êë³íîñòàò³ (4 îá/õâ) 
òà â ñòàö³îíàðíèõ óìîâàõ (êîíòðîëü) ïðîòÿãîì 
12 ä³á ïðè 22 °C ç ôîòîïåð³îäîì 14/10 ãîä (äåíü/
í³÷) òà îñâ³òëåíí³ 4000 ëþêñ. Äëÿ âèâ÷åííÿ 
âïëèâó NO íà ïðîðîñòàííÿ òà ð³ñò ïðîðîñòê³â 
ÿê åêçîãåííèé äîíîð NO âèêîðèñòîâóâàëè í³-
òðîïðóñèä íàòð³þ (SNP), ÿêèé ³íäóêóº ñèíòåç 
NO, à ÿê ñêàâåíäæåð – 2-(4-êàðáîêñèôåí³ë)-
4,4,5,5-òåòðàìåòèë³ì³äàçîë³í-1-îêñèë-3-îêñèä 
(cPTIO), õ³ì³÷íà ä³ÿ ÿêîãî áàçóºòüñÿ íà îêèñ-
ëåíí³ NO äî NO2–. ßê ó âèïàäêó äîíîðà, òàê 
³ ñêàâåíäæåðà NO ¿õ âèêîðèñòîâóâàëè â êîí-
öåíòðàö³ÿõ 100, 200, 500 òà 1000 ìêÌ. Íàñ³ííÿ 
îêðåìî âèòðèìóâàëè ó âîäíèõ ðîç÷èíàõ SNP 
òà ñPTIO ïðîòÿãîì 24 ãîä, ñòåðèë³çóâàëè (10 % 
NaOCl), â³äìèâàëè ñòåðèëüíîþ äèñòèëüîâàíîþ 
âîäîþ òà âèñàäæóâàëè íà æèâèëüíå ñåðåäîâèùå 
Ìóðàñ³ãå-Ñêóãà (ÌÑ). Ïðîðîùóâàííÿ íàñ³ííÿ, 
êóëüòèâóâàííÿ ïðîðîñòê³â, à òàêîæ äîñë³äæåí-
íÿ âïëèâó ì³êðîãðàâ³òàö³¿ íà ð³ñò òà ìîðôîëî-
ã³þ êîðåí³â ïðîâîäèëè çã³äíî ðàí³øå îïèñàíèõ 
íàìè ìåòîäèê (Øàäð³íà òà ³í, 2020, Yemets at 
al, 2021). Çîêðåìà, ð³ñò òà ðîçâèòîê ïðîðîñòê³â 
àíàë³çóâàëè íà 4-òó, 6-òó òà 8-ìó äîáó âèðî-
ùóâàííÿ çà äîïîìîãîþ öèôðîâî¿ ôîòîêàìåðè 
Canon Power Shot G6, äîâæèíó êîðåí³â ï³ä-
ðàõîâóâàëè çà äîïîìîãîþ ïðîãðàìè ImageJ 
(âåðñ³ÿ 1.38 d). Äëÿ êîæíîãî äîñë³äæóâàíîãî 
ïîêàçíèêà áóëî âèçíà÷åíî éîãî ñåðåäíº çíà-
÷åííÿ òà ñòàíäàðòíå â³äõèëåííÿ â³ä ñåðåäíüî-
ãî çíà÷åííÿ â ìåæàõ îäí³º¿ âèá³ðêè. Óñ³ äî-
ñë³äæåííÿ ïðîâîäèëè íå ìåíøå, í³æ ó òðüîõ 
ïîâòîðàõ. 

Âì³ñò NO ó êë³íîñòàòîâàíèõ ïðîðîñòê³â âè-
çíà÷àëè çà ñòàíäàðòíîþ ìåòîäèêîþ ç ìîäè-
ô³êàö³ÿìè (Zhang et al, 2018). Â îñíîâó öüîãî 
ìåòîäó ïîêëàäåíå ê³ëüê³ñíå âèçíà÷åííÿ í³òðèòó 
çà äîïîìîãîþ ðåàêòèâó Ãð³ññà ï³ñëÿ óòâîðåí-
íÿ í³òðèòó ç åíäîãåííîãî NO. Ç ö³ºþ ìåòîþ 
íàâàæêó ñâ³æîçð³çàíîãî ðîñëèííîãî ìàòåð³àëó
100 ìã ãîìîãåí³çóâàëè â ð³äêîìó àçîò³, äîäàâàëè 
1 ìë äèñòèëüîâàíî¿ âèäè ³ íàãð³âàëè íà âîäÿí³é 
áàí³ (98 °Ñ) âïðîëäîâæ 1 õâ òà îõîëîäæóâàëè 
íà ëüîäó. Äàë³ ãîìîãåíàò îñâ³òëþâàëè öåíòðè-
ôóãóâàííÿì 10 õâ ïðè 6000 îá/õâ. òà äîäàâàëè 
0,5 ìë ðåàêòèâó Ãð³ññà (1%-íèé ðîç÷èí â 12%-
í³é îöòîâ³é êèñëîò³). ×åðåç 30 õâ âèçíà÷àëè 
ñâ³òëîïîãëèíàííÿ ðîç÷èíó çà äîïîìîãîþ ñïåê-
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òðîôîòîìåòðà (SPECORD 210) ïðè äîâæèí³ 
õâèë³ 540 íì, âèêîðèñòîâóþ÷è ðîç÷èíè í³òðè-
òó íàòð³þ ÿê ñòàíäàðòè. Êîíöåíòðàö³þ í³òðèò³â 
(ìêã/ìë) ðîçðàõîâóâàëè çà ôîðìóëîþ: Õ = A/V, 
äå À – âì³ñò í³òðèò³â, çíàéäåíèé íà êàë³áðó-
âàëüíîìó ãðàô³êó (ìêã); V – îá’ºì ïðîáè, âçÿòî¿ 
äëÿ àíàë³çó (ìë). 

Ð³ñò ³ çì³íè ó ìîðôîëîã³¿ ïåðâèííèõ, á³÷íèõ 
òà äîäàòêîâèõ êîðåí³â ïðîðîñòê³â A. thaliana çà 
óìîâàõ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ âèâ÷àëè çà äîïîìîãîþ 
ñâ³òëîâîãî ì³êðîñêîïà Axioskop 40 (Carl Zeiss, 
Í³ìå÷÷èíà) (îá’ºêòèâè Plan-Neofluar 10×/0.30, 
20×/0.5 DIC). Âíóòð³øíüîêë³òèííó ëîêàë³çà-
ö³þ NO ó êîðåíÿõ âèçíà÷àëè, âèêîðèñòîâóþ÷è 
ôëóîðåñöåíòíèé çîíä 4-àì³íî-5-ìåòèëàì³íî-
20,70-äèôòîðôëóîðåñöå¿í ä³àöåòàò (DAF-FM 
DA). Äëÿ öüîãî ïðîðîñòêè A. thaliana ³íêóáó-
âàëè â ðîç÷èíí³ DAF-FM (10 ìêÌ) ïðè 37 °Ñ 
ïðîòÿãîì 20 õâ ³ç òðèêðàòíèì ïðîìèâàííÿì ó 
PBS áóôåð³ (ðÍ 7,4). Ëîêàë³çàö³þ NO â³çóàë³-
çóâàëè çà äîïîìîãîþ êîíôîêàëüíîãî ëàçåðíîãî 
ñêàíóþ÷îãî ì³êðîñêîïó LSM 510 META («Carl 
Zeiss», Í³ìå÷÷èíà) ïðè äîâæèí³ õâèë³ 488 íì, 
åì³ñ³ÿ – 500–530 íì, îá’ºêòèâ Plan Apochromat 
10×/1.4 DIC.

Äëÿ äîñë³äæåííÿ ïðèæèòòºâî¿ ëîêàë³çàö³¿ 
àóòîôàãîñîì ó êë³òèíàõ, ïðîðîñòêè A. thali-
ana îáðîáëÿëè áàðâíèêîì LysoTracker™ Red 
DND-99 («Invitrogen», ÑØÀ) â êîíöåíòðàö³¿ 
1 ìÌ ç ïîäàëüøèì òðèêðàòíèì â³äìèâàííÿì 
ïðîðîñòê³â ó íàòð³ºâî-ôîñôàòíîìó áóôåð³ 
(137 ìÌ NaCl, 2,7 ìÌ KCl, 10 ìÌ Na2HPO4, 
1,76 ìÌ KH2PO4, pH 7,4). Ôëóîðåñöåíòíèé 
ñèãíàë ô³êñóâàëè çà äîïîìîãîþ ì³êðîñêîïó 
LSM 510 META ïðè äîâæèí³ õâèë³ 543 íì, 
åì³ñ³ÿ – 560 (long pass), îá’ºêòèâ Plan Apochro-
mat 40×/1.4 DIC. Óñ³ åêñïåðèìåíòè ïðîâîäèëè 
ó òðüîõ ïîâòîðàõ. 

Îòðèìàí³ äàí³ îáðîáëÿëè ç âèêîðèñòàííÿì 
ïàêåò³â êîìï’þòåðíèõ ïðèêëàäíèõ ïðîãðàì 
«Microsoft Excel 2010» òà «OriginPro 2015». Ñòà-
òèñòè÷íó îáðîáêà ðåçóëüòàò³â åêñïåðèìåíò³â 
ïðîâîäèëè øëÿõîì âèçíà÷åííÿ ñåðåäí³õ àðèô-
ìåòè÷íèõ âåëè÷èí (Ì), ñòàíäàðòíî¿ ïîõèáêè 
(m), òà âåëè÷èíè ñòàíäàðòíèõ â³äõèëåíü. Äî-
ñòîâ³ðí³ñòü ³ çíà÷óù³ñòü ì³æãðóïîâèõ â³äì³í-
íîñòåé âèçíà÷àëè çà äîïîìîãîþ äèñïåðñ³éíî-
ãî àíàë³çó (ANOVA), äîâ³ð÷èé ³íòåðâàë ñêëàäàâ 
95 %, â³äì³ííîñò³ ââàæàëè ñòàòèñòè÷íî çíà÷ó-
ùèìè ïðè ð < 0,05. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. Ïî-
ïåðåäíÿ îáðîáêà íàñ³ííÿ A. thaliana ðîç÷èíîì 
SNP â êîíöåíòðàö³ÿõ 100–500 ìêÌ (ïðîòÿãîì 
24 ãîä) ñòèìóëþâàëà ÿê ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, 
òàê ³ ð³ñò ïðîðîñòê³â òà ï³äâèùóâàëà ñò³éê³ñòü 
ðîñëèí äî óìîâ ì³êðîãðàâ³òàö³¿. Îáðîáêà SNP 
ïî ð³çíîìó âïëèâàëà íà ð³ñò êîðåíÿ ïðîðîñòê³â 
â êîíòðîëüíèõ óìîâàõ òà çà óìîâ çì³í ãðàâ³òàö³¿. 
Â êîíòðîëüíèõ äîñë³äàõ SNP â êîíöåíòðàö³¿ 
100 òà 500 ìêÌ ñòèìóëþâàâ ïðèð³ñò êîðåí³â 
íà 6-òó òà, îñîáëèâî, 8 äîáó âèðîùóâàííÿ 
(ðèñ. 1). Ó êîíòðîë³ ïðèð³ñò êîðåíÿ çá³ëüøó-
âàâñÿ â ìåæàõ 18 %, äîñÿãàþ÷è ìàêñèìóìà íà 
6 äîáó ðîñòó, îñîáëèâî ïðè âèêîðèñòàíí³ SNP 
â êîíöåíòðàö³¿ 500 ìêÌ (íà 64 % â³äíîñíî 
êîíòðîëþ áåç îáðîáêè). Çà óìîâ êë³íîñòà-
òóâàííÿ òàêîæ áóëî âèÿâëåíî ïîçèòèâíèé 
âïëèâ äîíîðà NO, íàéá³ëüøèé ñòèìóëþþ÷èé 
åôåêò ñïîñòåð³ãàëè íà 8 äîáó ïðè êîíöåíòðàö³¿ 
100 ìêÌ SNP (íà 35 % â³äíîñíî êë³íîñòàòîâà-
íèõ ðîñëèí áåç îáðîáêè SNP). 

Â ðåçóëüòàò³ ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè íàñ³ííÿ 
ñPTIO ó êîíöåíòðàö³ÿõ 100–1000 ìêÌ âñòà-
íîâëåíî, ùî öåé ñêàâåíäæåð NO ïðèãí³÷óº 
ð³ñò ãîëîâíèõ êîðåí³â ïðîðîñòê³â A. thaliana. 
Ï³ñëÿ îáðîáêè ñPTIO ó êîíöåíòðàö³ÿõ 100–
500 ìêÌ â³äáóâàëîñÿ íåçíà÷íå ñïîâ³ëüíåííÿ 
ðîñòó êîðåí³â, ³ á³ëüø âèðàæåíå – ï³ñëÿ îá-
ðîáêè ñPTIO ó êîíöåíòðàö³¿ 1000 ìêÌ (ðèñ. 1). 
Îñê³ëüêè ð³ñò êîðåí³â ï³ñëÿ îáðîáêè ñPTIO âñå 
æ òàêè ïðîäîâæóâàâñÿ, öå, â³ðîã³äíî, ïîÿñíþ-
ºòüñÿ òèì, ùî ï³äòðèìàííÿ ïåâíîãî âíóòð³ø-
íüîêë³òèííîãî ð³âíÿ åíäîãåííîãî NO ìîæå 
çàáåçïå÷óâàòèñü ïîñò³éíîþ àêòèâí³ñòþ í³òðà-
òðåäóêòàçíî¿ òà/àáî L-àðã³í³í-çàëåæíî¿ ñèñòå-
ìè éîãî ñèíòåçó.

Â çàãàëüíèõ ðèñàõ ìîðôîëîã³÷í³ ïîêàçíèêè 
ïðîðîñòê³â A. thaliana ïðè êë³íîñòàòóâàíí³ ìàëî 
â³äð³çíÿëèñÿ â³ä êîíòðîëþ. Çîêðåìà, êë³íîñòà-
òîâàí³ ïðîðîñòêè â³äð³çíÿëèñÿ â³ä êîíòðîëüíèõ 
äåçîð³ºíòàö³ºþ ðîñòó, ùî áóëî ïîâ’ÿçàíî ç ïî-
ñò³éíîþ çì³íîþ ¿õíüîãî ïîëîæåííÿ â³äíîñíî 
âåêòîðà ãðàâ³òàö³¿. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî çîíà 
äèôåðåíö³àö³¿ ç íåñôîðìîâàíèìè êîðåíåâèìè 
âîëîñêàìè áóëà äîâøîþ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì 
(ðèñ. 2, à, á). Êð³ì âïëèâó íà ð³ñò ãîëîâíèõ 
êîðåí³â ïðîðîñòê³â A. thaliana, îáðîáêà åêçîãåí-
íèì äîíîðîì SNP ñïðè÷èíÿëà ðÿä çì³í ¿õ ìîð-
ôîëîã³¿, ùî ïðîÿâëÿëîñÿ â ³í³ö³àö³¿ ôîðìóâàííÿ 
íîâèõ êîðåíåâèõ âîëîñê³â. Òàê, ï³ñëÿ îáðîáêè 
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íàñ³ííÿ SNP â êîíöåíòðàö³¿ 1000 ìêÌ ñïîñòå-
ð³ãàëè ³íòåíñèâíå óòâîðåííÿ íîâèõ êîðåíåâèõ 
âîëîñê³â ó çîí³ äèôåðåíö³àö³¿. Ïîä³áíà êàðòèíà 
ñïîñòåð³ãàëàñü ³ ó êë³íîñòàòîâàíèõ ðîñëèí, ÿê³ 
çàçíàâàëè îáðîáêè äîíîðîì NO (ðèñ. 2, á, â).

Ó êîíòðîëüíèõ ðîñëèí îáðîáêà ñêàâåíäæå-
ðîì ñPTIO (1000 ìêÌ) ïðèçâîäèëà äî óòâîðåí-
íÿ çà÷àòê³â ÷èñëåííèõ êîðåíåâèõ âîëîñê³â, ÿê³ 
ïðèïèíÿëè ð³ñò, ùî áóëî òàêîæ õàðàêòåðíî ³ 
äëÿ êë³íîñòàòîâàíèõ ïðîðîñòê³â. Òàêèì ÷èíîì, 
îáðîáêà ñPTIO ïðèçâîäèòü äî óñóíåííÿ á³îëî-
ã³÷íî¿ àêòèâíîñò³ åíäîãåííîãî NO, ùî ï³äòâåð-
äæóº éîãî çâ’ÿçóâàííÿ ç³ ñêàâåíäæåðîì.

Îòðèìàí³ íàìè ðåçóëüòàòè óçãîäæóþòüñÿ ç 
ðåçóëüòàòàìè ðÿäó àâòîð³â, ÿê³ ï³äòâåðäæóþòü 
âàæëèâó ðîëü NO ó ïðîöåñàõ êîðåíåóòâîðåííÿ. 
NO òàêîæ áåðå ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ñïîêîþ òà 
ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ (Sarath et al, 2006; Wang 
et al, 2020). Ùîäî ìåõàí³çì³â ä³¿, òî NO ìîæå 
âçàºìîä³ÿòè ç ³íøèìè ãîðìîíàìè ³ â³ä ¿õ âçà-
ºìîáàëàíñó çàëåæèòü åôåêò éîãî ä³¿. NO ìîæå 
âïëèâàòè íà ìåòàáîë³çì àáñöèçîâî¿ êèñëîòè, 
àáî íà ¿¿ áàëàíñ ç ã³áåðåëîâîþ êèñëîòîþ, ùî 
ðåãóëþº ñïîê³é òà àêòèâàö³þ ïðîðîñòàííÿ íà-
ñ³ííÿ (Sarath et al, 2006; Wang et al, 2020). NO òà-
êîæ âçàºìîä³º ç àóêñèíîì â ðåãóëÿö³¿ ðîçâèòêó 
êîðåí³â, ùî ïðèçâîäèòü äî ôîðìóâàííÿ êîðåíå-
âèõ âîëîñê³â, çá³ëüøóþ÷è ê³ëüê³ñòü ¿õ çà÷àòê³â, 

à òàêîæ äî ïîäîâæåííÿ ãîëîâíîãî êîðåíÿ çà 
ðàõóíîê çá³ëüøåííÿ àêòèâíîñò³ êîðåíåâî¿ ìå-
ðèñòåìè (Sun et al, 2018). Íàïðèêëàä, êîëè êî-
ð³íü çàçíàº ãðàâ³ñòèìóëÿö³¿, àóêñèí ïåðåâàæíî 
òðàíñïîðòóºòüñÿ â íèæíþ ÷àñòèíó çîíè ðîçòÿãó, 
óòâîðþþ÷è ãðàä³ºíò êîíöåíòðàö³¿ â ö³é îáëàñò³ 
(öèì îáóìîâëþºòüñÿ ãàëüìóâàííÿ ðîçòÿãíåííÿ 
êë³òèí), ùî ñïîíóêàº êîð³íü çãèíàòèñÿ âíèç 
(Strohm et al, 2012). Àñèìåòðè÷íèé ðîçïîä³ë 
àóêñèíó âèêëèêàº ñåð³þ íàñòóïíèõ êàñêàäíèõ 
ðåàêö³é, òàêèõ ÿê çàïóñê, â ñâîþ ÷åðãó, àñèìå-
òðè÷íîãî ðîçïîä³ëó ³íøèõ ñèãíàëüíèõ ìîëåêóë, 
çîêðåìà NO (Hu et al, 2005). 

Ìåõàí³çì ä³¿ NO òàêîæ ïîâ’ÿçàíèé ç éîãî 
âçàºìîä³ºþ ç ÀÔÊ, ùî ìîæå ïîêðàùóâàòè 
îêèñëþâàëüíî-â³äíîâíèé ãîìåîñòàç ³ ïîñèëþ-
âàòè àíòèîêñèäàíòíó çäàòí³ñòü êë³òèí (Correa 
Aragunde et al, 2015), à òàêîæ ³íäóêóâàòè óòâî-
ðåííÿ òîêñè÷íîãî àí³îíó ïåðîêñèí³òðèòó 
(ONOO-) (Beckman et al, 1994). Íà òâàðèííèõ 
êë³òèíàõ ïîêàçàíî, ùî ì³êðîãðàâ³òàö³ÿ ³íäóêóº 
àíã³îãåíåç ÷åðåç òàêèé ñèãíàëüíèé øëÿõ: ³íäó-
öèáåëüíà NO ñèíòàçà – îêñèä àçîòó – öÃÌÔ 
(Siamwala et al, 2010). Óìîâè ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 
ìîæóòü çá³ëüøóâàòè ÿê àêòèâí³ñòü àíòèîêñè-
äàíòíèõ ôåðìåíò³â, òàê ³ âì³ñò ãëóòàò³îíó, ùî º 
âàæëèâèì ìåõàí³çìîì ó ñèñòåì³ çàõèñòó êë³-
òèíè ïðîòè îêèñíîãî ñòðåñó òà â³ä³ãðàº âàæ-

Ðèñ. 1. Ïðèð³ñò ãîëîâíîãî êîðåíÿ A. thaliana çà óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ òà îáðîáêè SNP/ñPTIO
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ëèâó ðîëü ó àäàïòàö³¿ òâàðèí äî ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 
(Rizzo et al, 2009; Lin and Wang, 2021).

Íàìè òàêîæ áóëî âèçíà÷åíî âíóòð³øíüîêë³-
òèííó êîíöåíòðàö³þ í³òðèò³â (NO2) â êë³íîñòà-
òîâàíèõ ðîñëèíàõ çà äîïîìîãîþ ðåàêö³¿ Ãð³ññà. 
Êîíöåíòðàö³þ í³òðèò³â (ìêã/ìë) âèçíà÷àëè â 
6- òà 9-äîáîâèõ ïðîðîñòêàõ A. thaliana, ïîïå-
ðåäíüî îáðîáëåíèõ SNP òà ñPTIO â êîíöåí-
òðàö³¿ 1000 ìêÌ. Â ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíèõ äî-
ñë³äæåíü áóëî âèÿâëåíî, ùî íà 6 äîáó âèðîùó-
âàííÿ îáðîáêà SNP ïðèçâîäèòü äî ï³äâèùåííÿ 

ð³âíÿ åíäîãåííîãî NO â 1,5 ðàçè ó êîíòðîëüíèõ 
ðîñëèí òà â 1,8 ðàçè � ó êë³íîñòàòîâàíèõ ó â³ä-
ïîâ³äíîñò³ äî âì³ñòó í³òðèò³â (ðèñ. 3). 

Íà 9 äîáó êóëüòèâóâàííÿ âíóòð³øíüîêë³-
òèííèé âì³ñò NO ïîñòóïîâî çíèæóâàâñÿ, ùî 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî àäàïòàö³þ ðîñëèí äî âïëèâó 
çì³íåíî¿ ãðàâ³òàö³¿. Âàæëèâî çàçíà÷èòè, ùî îá-
ðîáêà ñPTIO ïðèçâîäèëà äî çíèæåííÿ âì³ñòó 
åíäîãåííîãî NO, îñîáëèâî çà óìîâ êë³íîñòàòó-
âàííÿ. Ç öèõ  óìîâ âì³ñò NO, ³íäóêîâàíèé êë³-
íîñòàòóâàííÿì, çíèæóâàâñÿ â ìåæàõ 1,3–1,35 
ðàçè ó âàð³àíò³ ç îáðîáêîþ ñêàâåíäæåðîì NO 
(ðèñ. 3).

Îêð³ì âèì³ðþâàííÿ âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ êîí-
öåíòðàö³¿ NO, íàìè áóëî âèêîðèñòàíî ôëóîðåñ-
öåíòíèé áàðâíèê DAF-FM DA äëÿ âèçíà÷åííÿ 
òêàíèííî¿ ëîêàë³çàö³¿ NO â êîðåíÿõ êë³íîñòà-
òîâàíèõ ðîñëèí. Â ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíèõ äîñë³-
äæåíü áóëî âèÿâëåíî ôëóîðåñöåíö³þ áàðâíèêà 
â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ êîðåí³â (íà 6-òó äîáó 
âèðîùóâàííÿ), á³ëüø ³íòåíñèâíó çà óìîâ ì³-
êðîãðàâ³òàö³¿ ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì (ðèñ. 4). 
Áóëî âñòàíîâëåíî, ùî ïîïåðåäíÿ îáðîáêà íà-
ñ³ííÿ A. thaliana SNP ïðèçâîäèëà äî çðîñòàííÿ 
³íòåíñèâíîñò³ ôëóîðåñöåíö³¿ NO, ñòàòèñòè÷íî 
çíà÷óùîãî ó âàð³àíò³ ç êë³íîñòàòóâàííÿì, à îá-
ðîáêà ñPTIO – äî çíèæåííÿ öüîãî ïîêàçíèêà, 
ùî ñâ³ä÷èòü ïðî çâ’ÿçóâàííÿ åíäîãåííîãî NO 
ç ñPTIO (ðèñ. 4).

Ðàí³øå íà êîðåíÿõ ñî¿ áóëî ïîêàçàíî, ùî 
NO òàêîæ áåðå ó÷àñòü ó ãðàâ³òðîï³÷íîìó âè-
ãèíàíí³ êîðåíÿ (Hu et al, 2005). Çà äîïîìîãîþ 
áàðâíèêà DAF-2DA áóëî âèÿâëåíî, ùî ãðàâ³-
ñèìóëÿö³ÿ âèêëèêàº øâèäêå àñèìåòðè÷íå íà-
êîïè÷åííÿ NO â êîðåíÿõ, ùî º íåîáõ³äíèì ó 
â³äïîâ³ä³ íà ñòðåñ. Ðîëü NO â ðåãóëÿö³¿ ì³êðî-
ãðàâ³òàö³¿ äîñë³äæóâàëè òàêîæ íà ö³àíîáàêòå-
ð³ÿõ Microcystis aeruginosa (Xiao et al, 2012), ùî 
äîçâîëèëî àâòîðàì çìîäåëþâàëè íàñòóïíó ïî-
ñë³äîâí³ñòü ïîä³é, ÿê³ â³äáóâàþòüñÿ ï³ñëÿ îá-
ðîáêè SNP òà cPTIO, â òàêîìó ïîðÿäêó: ì³êðî-
ãðàâ³òàö³ÿ – çì³íè ãåíåðàö³¿ NO – ï³äâèùåííÿ 
êîíöåíòðàö³¿ NO – íàäïðîäóêö³ÿ ïðîäóêò³â NO 
òà NO-ïîõ³äíèõ – í³òðîçàòèâíèé ñòðåñ – íå-
ãàòèâí³ íàñë³äêè. ßêùî SNP ïîñèëþº íàäïðî-
äóêö³þ NO â óìîâàõ ì³êðîãðàâ³òàö³¿, òî cPTIO, 
íàâïàêè, ïåðåõîïëþº ÷àñòèíó NO ³ îïîñåðåä-
êîâàíî çìåíøóº âïëèâ òîêñè÷íèõ ïðîäóêò³â, 
ãåíåðîâàíèõ ç NO (Xiao et al, 2012). Òàêèì ÷è-
íîì, âèêîðèñòàííÿ åôåêòèâíèõ äîíîð³â ³ ñêà-

Ðèñ. 2. Ìîðôîëîã³ÿ êîðåí³â ïðîðîñòê³â A. thaliana çà 
óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ òà îáðîáêè SNP/ñPTIO (1000 
ìêÌ): à – H2O, á – SNP, â – ñPTIO, ã – êë³íîñòàò, ä – 
êë³íîñòàò/SNP, å – êë³íîñòàò/ñPTIO. Ìàñøòàá: 10×
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Ðîëü îêñèäó àçîòó ó â³äïîâ³ä³ Arabidopsis thaliana íà óìîâè ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 

âåíäæåð³â NO ìîæå áóòè ðåêîìåíäîâàíî äëÿ 
çàáåçïå÷åííÿ ðåãóëþâàííÿ âì³ñòó åíäîãåííîãî 
NO, ÿêèé çàëó÷àºòüñÿ äî â³äïîâ³ä³ êë³òèí íà 
âïëèâ ôàêòîð³â çîâí³øíüîãî ñåðåäîâèùà, çî-
êðåìà ì³êðîãðàâ³òàö³¿.

Â³çóàë³çàö³þ àóòîôàãîñîì ïðîâîäèëè íà 6 
äîáó âèðîùóâàííÿ, îñê³ëüêè çà ïîïåðåäí³ìè 
äàíèìè â öåé ïåð³îä â³äáóâàºòüñÿ ³íäóêö³ÿ ïðî-
öåñó àóòîôàã³¿ (Shadrina et al, 2020). Â ðåçóëüòàò³ 
äîñë³äæåííÿ äèíàì³÷íèõ çì³í àóòîôàã³¿ íàìè 
áóëî âèÿâëåíî âíóòð³øíüîêë³òèííå íàêîïè÷åí-
íÿ àóòîôàãîñîì íà 6-òó äîáó âèðîùóâàííÿ òà 
ïîñòóïîâå çìåíøåííÿ ¿õ ê³ëüêîñò³ ïðè ïîäàëü-
øîìó êóëüòèâóâàíí³ çà óìîâ ì³êðîãðàâ³òàö³¿. 
Äëÿ ç’ÿñóâàííÿ ðîë³ NO ó ðîçâèòêó àóòîôàã³¿ 
âèêîðèñòîâóâàëè îáðîáêó íàñ³ííÿ ÿê äîíîðîì, 
òàê ³ ñêàâåíäæåðîì NO. Çã³äíî îòðèìàíèõ äà-
íèõ îáðîáêà SNP íå ïðèçâîäèëà äî ñóòòºâèõ 
çì³í ïðîöåñó àóòîôàã³¿, ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. 
Îáðîáêà ñPTIO íåçíà÷íî ïîñèëþâàëà ïðîöå-
ñè àóòîôàã³¿ â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ êîðåí³â 
A. thaliana (ðèñ. 5). 

²ñíóº íåáàãàòî äîñë³äæåíü ïðî âçàºìîçâ’ÿçîê 
ì³æ ñòèìóëüîâàíîþ ì³êðîãðàâ³òàö³ºþ òà NO, 
ïðîâåäåíèõ íà òâàðèíàõ. Ïîêàçàíî, ùî ì³êðî-
ãðàâ³òàö³ÿ ìîæå âïëèâàòè íà ñèíòåç NOS òà 
âèðîáëåííÿ NO ó ññàâö³â (Klein-Nulend et al, 
2003; Xiong et al, 2003). Òàê, îñòåîáëàñòè, êóëü-
òèâîâàí³ çà óìîâ ìîäåëþâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿, 
äåìîíñòðóþòü âèùó àêòèâí³ñòü NOS ³ ï³äâè-
ùåíó ïðîäóêö³þ NO (Klein-Nulend et al, 2003). 
Âïëèâ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ ïðèçâîäèòü äî ï³äâèùåí-
íÿ âì³ñòó NO, à òàêîæ iNOS òà ìÐÍÊ ó ñåð-
öåâèõ ì³îöèòàõ ùóð³â, ÷àñòêîâî, ÿê ââàæàþòü, 
÷åðåç àêòèâàö³þ ïðîòå¿íê³íàçè C (Xiong et al, 

2003). Óìîâè ì³êðîãðàâ³òàö³¿ ìîæóòü âïëèâàòè 
íà ðîçâèòîê åìáð³îí³â ìèøåé øëÿõîì ðåãóëÿ-
ö³¿ åêñïðåñ³¿ NO. Òàê, ó êóëüòóðàëüíîìó ñåðåä-
îâèù³ çà óìîâ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ âèÿâëåíî âèùèé 
âì³ñò NO òà àêòèâí³ñòü NOS, ùî ïîòåíö³éíî  
ïðèçâîäèòü äî çàòðèìêè åìáð³îíàëüíîãî ðîç-
âèòêó ìèø³ òà àïîïòîçó êë³òèí (Cao et al, 2007).  

²ñòîð³ÿ äîñë³äæåíü NO íà ðîñëèíàõ çíà-
÷íî îáìåæåíà, ùî, âëàñíå, ³ âêàçóº íà àêòó-
àëüí³ñòü òà ïîòðåáó â òàêèõ ðîáîòàõ. Â³äîìî, 
ùî NO ðåãóëþº ð³çíîìàí³òí³ êë³òèíí³ ñèãíàëè 
÷åðåç S-í³òðîçèëþâàííÿ ñïåöèô³÷íèõ çàëèøê³â 
öèñòå¿íó á³ëê³â (Zhan et al, 2018). Âíóòð³øíüî-
êë³òèííèé ð³âåíü S-í³òðîçîãëóòàò³îíó (GSNO), 
îñíîâíîãî á³îëîã³÷íî àêòèâíîãî âèäó NO, ðå-
ãóëþºòüñÿ GSNO-ðåäóêòàçîþ (GSNOR), ÿêà º 
ãîëîâíèì ðåãóëÿòîðîì ñèãíàë³íãó NO. Ðàí³øå 
áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî S-í³òðîçèëþâàííÿ 
âèêëèêàº ñåëåêòèâíó àóòîôàã³þ â êë³òèíàõ 
A. thaliana ó â³äïîâ³äü íà êèñíåâå ãîëîäóâàí-
íÿ. S-í³òðîçèëþâàííÿ GSNOR1 ïî çàëèøêó 
Cys-10 ³íäóêóº êîíôîðìàö³éí³ çì³íè ÷åðåç 
çàëó÷åííÿ á³ëê³â, ÿê³ êîäóþòü á³ëîê ATG8. 
Ï³ñëÿ çâ’ÿçóâàííÿ ç á³ëêîì ATG8 GSNOR1 
êîìïàðòìåíòàë³çóºòüñÿ â àóòîôàãîñîìàõ ³ äå-
ãðàäóº. Îòæå, âêàçàíèé ìåõàí³çì äåìîíñòðóº 
ô³ç³îëîã³÷íó çàëåæí³ñòü ñåëåêòèâíî¿ àóòîôàã³¿ 
òà ³íäóêîâàíå S-í³òðîçèëþâàííÿì GSNOR1 ó 
çâ’ÿçêó ç ã³ïîêñ³ºþ, òèì ñàìèì âñòàíîâëþþ÷è 
ìîëåêóëÿðíèé çâ’ÿçîê ì³æ NO-ñèãíàë³íãîì òà 
àóòîôàã³ºþ (Zhan et al, 2018). 

Â óìîâàõ çì³íåíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ ð³âåíü 
GSNOR çíèæåíèé â ïîð³âíÿíí³ ç íàçåìíèì 
êîíòðîëåì, àëå ð³âí³ òðàíñêðèïòó öüîãî á³ë-
êà çàëèøàþòüñÿ ïîñò³éíèìè, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî 

Ðèñ. 3. Îö³íêà ïðîäóêö³¿ NO ïî âì³ñòó í³òðèò³â  â ïðîðîñòêàõ A. thaliana çà óìîâ êë³íîñòàòóâàííÿ òà îáðîáêè 
SNP àáî cPTIÎ
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Ðèñ. 4. Ëîêàë³çàö³ÿ NO â êë³òèíàõ êîðåíÿ òà êîðåíåâèõ âîëîñêàõ A. thaliana íà 6-òó äîáó âèðîùóâàííÿ çà 
íîðìàëüíèõ óìîâ ³ ì³êðîãðàâ³òàö³¿, à òàêîæ çà îáðîáêè SNP ÷è cPTIO. Ìàñøòàá: 10×
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Ðîëü îêñèäó àçîòó ó â³äïîâ³ä³ Arabidopsis thaliana íà óìîâè ñèìóëüîâàíî¿ ì³êðîãðàâ³òàö³¿ 

çíèæåííÿ äåãðàäàö³¿ òà îáîðîòó GSNO, ÿêà º 
îñíîâíîþ ôîðìîþ çáåð³ãàííÿ, íàéøâèäøîãî 
äæåðåëà òà áóôåðó NO âíàñë³äîê ïðèñóòíîñò³ 
ñèãíàëó òÿæ³ííÿ (Yun et al, 2016). Îäíî÷àñíî 
çá³ëüøóºòüñÿ ð³âåíü òðàíñïîðòåðà âàêóîëÿðíîãî 
í³òðàòó (NO3

–) õëîðèäíîãî êàíàëó À (CLC-À), 
ÿêèé îïîñåðåäêîâóº øâèäêå íàêîïè÷åííÿ NO3

– 

ó âàêóîëÿõ òà âèâ³ëüíåííÿ â öèòîçîë³ (de Angeli 
et al, 2007). Ö³ çì³íè âêàçóþòü íà ïðèñêîðåííÿ 
ñèíòåçó NO òà çíèæåííÿ áóôåðèçàö³¿ éîãî àê-
òèâíîñò³ çà â³äñóòíîñò³ ñèëè òÿæ³ííÿ. Ä³ÿ NO 
íà á³ëêè ïðèçâîäèòü äî S-í³òðîçèëþâàííÿ, ùî 
ìîæå â³äáóâàòèñÿ ÷åðåç GSNO, NO, àáî ïðî-
äóêò ðåàêö³¿ NO ñóïåðîêñèä òà ïåðîêñèí³òðèò 
(ONOO–) (Mur et al, 2013). Ïîêàçàíî, ùî àê-
òèâí³ñòü GSNOR íåîáõ³äíà äëÿ äåÿêèõ ðåàêö³é 
S-í³òðîçèëþâàííÿ, òîä³ ÿê ³íø³ ïîñòòðàíñëÿ-
ö³éí³ ìîäèô³êàö³¿ â³äáóâàþòüñÿ íåçàëåæíî â³ä 
GSNOR.

Îòæå, íàìè âñòàíîâëåíî, ùî îáðîáêà íàñ³í-
íÿ A. thaliana äîíîðîì NO SNP, ñòèìóëþþ÷è 
çì³íè ðîñòîâèõ ïàðàìåòð³â êîðåí³â, ïðèçâîäèòü 
äî ï³äâèùåííÿ ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî êë³íîñòàòó-
âàííÿ. Ï³ñëÿ îáðîáêè íàñ³ííÿ SNP âì³ñò åí-
äîãåííîãî NO ó êîíòðîëüíèõ ðîñëèí íà 6-òó 
äîáó âèðîùóâàííÿ ï³äâèùóâàâñÿ ó 1,5 ðàçè, ó 
êë³íîñòàòîâàíèõ ó 1,8 ðàçè. Íà 9–12 äîáó âì³ñò 
åíäîãåííîãî NO ïîñòóïîâî çíèæóâàâñÿ, ùî 
ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî àäàïòàö³þ ðîñëèí äî óìîâ 
êë³íîñòàòóâàííÿ. Çà äîïîìîãîþ ñïåöèô³÷íîãî 
ôëóîðåñöåíòíîãî çîíäà DAF-FM DA âèÿâëåíî 
ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ ôëóîðåñöåíö³¿ â åï³äåðìàëü-
íèõ êë³òèíàõ àïåêñ³â êîðåí³â òà êîðåíåâèõ âî-
ëîñêàõ ó êë³íîñòàòîâàíèõ ðîñëèí, ùî ñâ³ä÷èòü 
ïðî íàêîïè÷åííÿ åíäîãåííîãî NO â öèõ òêà-
íèíàõ êîðåíÿ çà óìîâ ñòðåñó. 

Íà 6 äîáó âèðîùóâàííÿ çà óìîâ êë³íîñòàòó-
âàííÿ, ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëüíèìè ðîñëèíàìè, 
âèÿâëåíî çá³ëüøåííÿ íàêîïè÷åííÿ àóòîôàãî-
ñîì â åï³äåðìàëüíèõ êë³òèíàõ ïåðåõ³äíî¿ çîíè 
êîðåíÿ ç íàñòóïíèì çìåíøåííÿì öüîãî ïîêàç-
íèêà íà 9–12 äîáó. Îáðîáêà íàñ³ííÿ  ñêàâåí-
äæåðîì NO ñPTIO íåçíà÷íî ïðèãí³÷óâàëà ð³ñò 
ïðîðîñòê³â, ³ öåé åôåêò ïîñèëþâàâñÿ çà óìîâ 
êë³íîñòàòóâàííÿ, âêëþ÷àþ÷è çíà÷íå çðîñòàí-
íÿ íàêîïè÷åííÿ àóòîôàãîñîì â åï³äåðìàëüíèõ 
êë³òèíàõ.  

Òàêèì ÷èíîì, ìîæíà çðîáèòè âèñíîâîê, ùî 
ðåãóëþâàííÿ âì³ñòó åíäîãåííîãî NO º âàæëè-
âîþ ñêëàäîâîþ âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ìåõàí³ç-

ì³â ñèãíàë³íãó, ÿê³ çàëó÷àþòüñÿ äî â³äïîâ³ä³ 
êë³òèí ðîñëèí íà ñèìóëüîâàíó ì³êðîãðàâ³òàö³þ. 
Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè ñëóãóâàòèìóòü ï³ä´ðóíòÿì 
äëÿ ðîçðîáêè ï³äõîä³â ï³äâèùåííÿ àäàïòàö³¿ 
ðîñëèí ï³ä ÷àñ ¿õ èêóëüòèâóâàííÿ â óìîâàõ êîñ-
ì³÷íîãî ïîëüîòó.

Ðîáîòà âèêîíàíà çà ô³íàíñîâî¿ ï³äòðèìêè ïðî-
åêòó «Ðîçðîáêà êîíöåïö³¿ ðåãóëÿö³¿ ðîçâèòêó òà 
ñòðåñîñò³éêîñò³ ðîñëèí äëÿ ¿õ àäàïòàö³¿ äî óìîâ 
êîñì³÷íèõ ïîëüîò³â øëÿõîì çàëó÷åííÿ êë³òèííî-
á³îëîã³÷íèõ ðåñóðñ³â» ö³ëüîâî¿ êîìïëåêñíî¿ ïðîãðà-
ìè ÍÀÍ Óêðà¿íè ç íàóêîâèõ êîñì³÷íèõ äîñë³äæåíü 
íà 2018–2022 ðð. (íîìåð äåðæàâíî¿ ðåºñòðàö³¿ 
01118U003742).

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. Öå äîñë³äæåííÿ íå îòðèìóâàëî 
áóäü-ÿêîãî êîíêðåòíîãî ãðàíòó â³ä ô³íàíñóþ÷èõ 
óñòàíîâ â äåðæàâíîìó, êîìåðö³éíîìó àáî íå-
êîìåðö³éíîìó ñåêòîðàõ.

Ðèñ. 5. Ëîêàë³çàö³ÿ àóòîôàãîñîì â êë³òèíàõ êîðåíÿ 
A. thaliana íà 6 äîáó âèðîùóâàííÿ çà óìîâ êë³íîñòà-
òóâàííÿ: à – êîíòðîëü; á – êë³íîñòàò; â – êë³íîñòàò/
SNP; ã – êë³íîñòàò/ñPTIO. Ìàñøòàá: 20 ìêì
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Kyiv 04123, Ukraine

E-mail: blume.yaroslav@nas.gov.ua 

The role of nitric oxide (NO) in the response of plants 
to simulated microgravity has been studied. It was found 
that treatment of Arabidopsis thaliana seeds with NO 
donor sodium nitroprusside (SNP), stimulating changes 
in root growth parameters, and leads to increased plant 
resistance to clinostating. After treatment of SNP seeds, 
the content of endogenous NO in control plants on 
the 6th day of cultivation increased 1.5 times, and in 
clinostated - 1.8 times. The content of endogenous NO 
gradually decreased on 9-12 days which may indicate 
the adaptation of plants to the conditions of clinostating. 
Using a specific DAF-FM DA fluorescent probe, an 
increase in NO fluorescence was found in epidermal 
cells of root apexes and root hairs in clinostated plants, 
indicating the accumulation of endogenous NO in these 
root tissues under stress. On the 6 day of cultivation 
under clinostat condition compared with control plants 
an increase in the accumulation of autophagosomes in 
the epidermal cells of the transitional zone of the root 
with the following decrease in this indicator on 9-12 
days. Seed treatment with cPTIO (NO scavenger) slightly 
inhibited seedling growth, and this effect was enhanced 
under clinostation, including a significant increase in 
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Thus, the data obtained indicate that the regulation of 
endogenous NO content is an important component of 
intracellular signaling mechanisms that are involved in 
the response of plant cells to simulated microgravity.
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