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Â ðîáîò³ äîñë³äæåíî çàëó÷åííÿ àâòîôàã³¿ äî ðîçâè-
òêó ì³êðîñïîðîãåíåçó ó ãðèöèêà çâè÷àéíîãî (Capsella 
bursa-pastoris) ÿê ïðåäñòàâíèêà äâîäîëüíèõ òà õîñòè 
Çèáîëüäà (Hosta sieboldiana) ³ òðàäåñêàíö³¿ â³ðã³íñüêî¿ 
(Tradescantia virginiana) ÿê ïðåäñòàâíèê³â îäíîäîëü-
íèõ ðîñëèí. Ïîêàçàíî, ùî ì³êðîñïîðîãåíåç ó äîñë³ä-
æåíèõ âèä³â ñóïðîâîäæóºòüñÿ ðîçâèòêîì àâòîôàã³¿, 
àêòèâ³çàö³ÿ ÿêî¿ ïîâ’ÿçàíà ç ïî÷àòêîì ³ çàâåðøåííÿì 
ìåéîçó, ùî â³äïîâ³äàº ïðîöåñàì íàêîïè÷åííÿ ³ äåãðà-
äàö³¿ ðåãóëÿòîð³â ìåéîòè÷íîãî ïîä³ëó ³ òàïåòîãåíåçó. 
Íàÿâí³ñòü öèòîì³êñèñó â ïðîôàç³ ìåéîçó ìîæå ñëóãóâà-
òè äîäàòêîâèì àðãóìåíòîì íà êîðèñòü ðåãóëÿòîðíî¿ 
ðîë³ àâòîôàã³¿ ó ìåéîç³. Ï³äòâåðäæåíî, ùî àâòîôàã³ÿ 
çàëó÷åíà ó ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³þ òàïåòóìó. Ó C. 
bursa-pastoris àêòèâí³ ïðîöåñè àâòîôàã³¿ ñóïðîâîäæó-
þòü ôîðìóâàííÿ òåòðàä ì³êðîñïîð, ó H. sieboldiana –
ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³þ òàïåòóìó, ó T. virginia-
na – ÿê ôîðìóâàííÿ òåòðàä, òàê ³ ô³íàëüíó äåãðàäà-
ö³þ òàïåòàëüíî¿ òêàíèíè. Î÷åâèäíî, öå ìîæå áóòè 
ïîâ’ÿçàíî ç òèì, ùî äîñë³äæåí³ âèäè â³äð³çíÿþòüñÿ çà 
òèïîì òàïåòóìó (ñåêðåòîðíèé ³ ïëàçìîä³éíèé). Öÿ 
ð³çíèöÿ ì³æ òèïàìè òàïåòóìó íå ÷³òêî ä³àãíîñòóº-
òüñÿ, à âñåðåäèí³ ñåêðåòîðíîãî òèïó äèôåðåíö³þþ-
òüñÿ ð³çíîâèäè ùîäî ðåîðãàí³çàö³¿, ³íòåíñèâíîñò³ àâòî-
ôàã³¿ òà ÷àñó äåãðàäàö³¿ òàïåòàëüíî¿ òêàíèíè. Îòðè-
ìàí³ ðåçóëüòàòè äîçâîëÿþòü çðîáèòè âèñíîâîê, ùî â 
ö³ëîìó ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³ÿ òàïåòóìó ó äîñ-
ë³äæåíèõ îäíîäîëüíèõ ñóïðîâîäæóþòüñÿ á³ëüø ³íòåí-
ñèâíîþ àâòîôàã³ºþ, í³æ ó ïðåäñòàâíèêà äâîäîëüíèõ.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ì³êðîñïîðîãåíåç, òàïåòîãåíåç, àâòî-
ôàã³ÿ, ñåêðåòîðíèé òàïåòóì, ïëàçìîä³éíèé òàïåòóì, 
ïðîãðàìîâàíà çàãèáåëü êë³òèí, Capsella bursa-pastoris, 
Hosta sieboldiana, Tradescantia virginiana.

Âñòóï. Àâòîôàã³ÿ º åâîëþö³éíî çàêð³ïëåíèì ³
êîíòðîëüîâàíèì ìåõàí³çìîì ï³äòðèìàííÿ êë³-
òèííîãî ãîìåîñòàçó çà ðàõóíîê äåãðàäàö³¿ ³ ðå-
öèêë³íãó öèòîïëàçìàòè÷íèõ êîìïîíåíò³â êë³-
òèíè. Ðîçð³çíÿþòü áàçàëüíó, àáî êîíñòèòó-

òèâíó, ³ ³íäóêîâàíó, àáî àäàïòèâíó àâòîôàã³þ. 
Áàçàëüíà àâòîôàã³ÿ çàïðîãðàìîâàíà ó ãåíîì³ ³ 
º ðóòèííèì (housekeeping) ìåõàí³çìîì êë³òèí-
íîãî êîíòðîëþ çà ÿê³ñòþ á³ëê³â ³ êë³òèííèõ 
ñòðóêòóð. ²íäóêîâàíà àâòîôàã³ÿ º ôîðìîþ êë³-
òèííî¿ â³äïîâ³ä³ íà âíóòð³øí³ ñòèìóëè ³/àáî 
çîâí³øí³ âïëèâè (Wang et al., 2017). 

Àâòîôàã³¿ íàëåæèòü âàæëèâà ðîëü ó ðåãóëÿö³¿ 
ðîçâèòêó ðîñëèí, â òîìó ÷èñë³, íà ðåïðîäóê-
òèâíîìó åòàï³ îíòîãåíåçó, ÿêèé º â³äïîâ³ääþ 
íà çîâí³øí³ (ôîòîïåð³îä, òåìïåðàòóðà) òà/àáî 
âíóòð³øí³ (ãîðìîíàëüí³, ìåòàáîë³÷í³) ñòèìóëè 
(Hanamata et al., 2014; Kurusu et al., 2014, 2016, 
2017; Dundar et al., 2019; Gotelli et al., 2023; Li 
et al., 2020; Yagyu and Yoshimoto, 2024). Àóòîôà-
ã³ÿ äîñèòü ÷àñòî ñóïðîâîäèòüñÿ ïðîãðàìîâàíîþ 
çàãèáåëëþ êë³òèí (ÏÇÊ). Ó ðîñëèí çàãèáåëü 
êë³òèí ³íîä³ ïîä³ëÿþòü íà ÏÇÊ, ñïðè÷èíåíó 
ñåðåäîâèùåì (ñÏÇÊ, ePCD) ³ ÏÇÊ, ïîâ’ÿçàíó
ç ðîçâèòêîì (ðÏÇÊ, dPCD) (Daneva et al., 
2016). ßêùî çâ’ÿçîê ì³æ àóòîôàã³ºþ ³ ePCD 
â³äíîñíî øèðîêî âèâ÷àºòüñÿ, òî ðîëü àóòîôà-
ã³¿ â dPCD çàëèøàºòüñÿ ùå ñëàáî äîñë³äæåíîþ.

Ó ðåïðîäóêòèâíîìó ðîçâèòêó àâòîôàã³ÿ âè-
êîíóº âàæëèâ³ ôóíêö³¿ äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ôåð-
òèëüíîñò³ ðîñëèí, à, ñàìå: âïëèâàº íà ïðîäóê-
òèâí³ñòü ïèëêó òà íàñ³ííÿ, âðîæàéí³ñòü, â òîìó 
÷èñë³, çà íåñïðèÿòëèâèõ óìîâ (Kurusu et al., 
2014; Hanamata et al., 2014; Tang et al., 2018; 
Li et al., 2023; Yagyu and Yoshimoto, 2024), ñó-
ïðîâîäæóº ðîçâèòîê ÷îëîâ³÷îãî òà æ³íî÷îãî 
ãàìåòîô³òó, çàïèëåííÿ, çàïë³äíåííÿ, íåñóì³ñ-
í³ñòü, ðîçâèòîê çàðîäêó, íàêîïè÷åííÿ çàïàñíèõ 
ïðîòå¿í³â ó íàñ³íí³, äåãðàäàö³þ íóöåëóñà, ïðî-
ðîñòàííÿ íàñ³ííÿ, òîùî (Ariizumi and Toriyama, 
2011; Wilson et al., 2011; Hanamata et al., 2014; 
Kurusu et al., 2016; Daneva et al., 2016; Liu et al., 
2018; Tang and Bassham, 2018; Hanamata et al., 
2019; Gotelli et al., 2023). 
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Î.À. Êðàâåöü, Ñ.Ã. Ïëîõîâñüêà, Ò.Â. ×óãóíêîâà òà ³í.

Ùîäî ÷îëîâ³÷î¿ ðåïðîäóêòèâíî¿ ñèñòåìè 
ðîñëèí, òî àâòîôàã³¿ íàëåæèòü êðèòè÷íà ðîëü
ó ôîðìóâàíí³ ì³êðîñïîð ³ ïèëêîâèõ çåðåí 
(Hanamata et al., 2014; 2019; Kurusu et al., 2016; 
Daneva et al., 2016; Li et al., 2020). Òàê, àâòîôà-
ã³ÿ çàä³ÿíà ó äåãðàäàö³¿ êë³òèí âèñò³âíîãî øàðó 
ñò³íêè ïèëÿêà, òàïåòóìó, – òêàíèíè, ÿêà âèêî-
íóº ö³ëèé ðÿä âàæëèâèõ ôóíêö³é ó çàáåçïå÷åíí³ 
ôåðòèëüíîñò³ ÷îëîâ³÷î¿ ãåíåðàòèâíî¿ ñèñòåìè, 
çîêðåìà: (à) óòâîðåíí³ ëîêóëÿðíî¿ ð³äèíè (ñå-
êðåòîðíèé òàïåòóì); (b) ïðîäóêö³¿ òà âèâ³ëüíåí-
í³ êàëàçè; (c) òðàíñïîðòóâàíí³ ïîë³ñàõàðèäíîãî 
ìàòåð³àëó â ïîðîæíèíó ïèëÿêà; (d) ñèíòåç³ ïî-
ïåðåäíèê³â åêçèíè; (e) ñèíòåç³ â³ñöèíó (êëåé-
êî¿ ðå÷îâèíè ïèëêó ó äåÿêèõ ðîäèí); (g) ôîð-
ìóâàíí³ îðá³êóë (ñïîðîïîëåí³íó); (h) ñèíòåç³ 
ñïîðîô³òíèõ á³ëê³â; (i) ïðîäóêö³¿ òðèô³íó, ùî 
îòî÷óº ïèëêîâ³ çåðíà; (j) ïðîäóêö³¿ ïîëåíê³òó, 
ÿêèé âêðèâàº ïèëêîâ³ çåðíà (Gotelli et al., 2023). 

Ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ òèï ðîçâèòêó òàïåòó-
ìó º òàêñîíîì³÷íîþ îçíàêîþ. Çàçâè÷àé âè-
ä³ëÿþòü äâà òèïè òàïåòóìó, ùî â³äð³çíÿþòüñÿ 
çà õàðàêòåðîì, ÷àñîì ë³çèñó êë³òèííî¿ ñò³íêè 
³ äåãðàäàö³¿ êë³òèí (Davis, 1966; Pacini et al., 
1985; Gotelli et al., 2016; 2023). Ó á³ëüøîñò³ âèä³â 
îçíàêè äåãðàäàö³¿ òàïåòàëüíèõ êë³òèí ç’ÿâëÿ-
þòüñÿ ï³ñëÿ ñòàä³¿ â³ëüíèõ ì³êðîñïîð (Li et al.,
2012; Quilichini et al., 2014; Gabarayeva et al., 
2011; 2019). Ïîêàçàíî, ùî ÏÇÊ òàïåòóìó – 
ñêëàäíà, òðàíñêðèïö³éíî òà ïîñòòðàíñêðèï-
ö³éíî ðåãóëüîâàíà ìåðåæà ç öèêëàìè çâîðîò-
íèõ çâ’ÿçê³â, ÿê³ ìàþòü âèð³øàëüíå çíà÷åííÿ 
äëÿ òî÷íî âèçíà÷åíîãî ÷àñó çàãèáåë³ êë³òèí ³, 
òàêèì ÷èíîì, ÷îëîâ³÷î¿ ôåðòèëüíîñò³ (Daneva 
et al., 2016; Kurusu and Kuchitsu, 2017; Liu et 
al., 2018). Òèì íå ìåíø, ðîëü àâòîôàã³¿ â òàïå-
òîãåíåç³ òà â éîãî ðåãóëÿö³¿ çàëèøàºòüñÿ íåäî-
ñòàòíüî âèâ÷åíîþ. 

Îäíèì ç ìàëî äîñë³äæåíèõ ïèòàíü ÷îëîâ³-
÷î¿ ðåïðîäóêö³¿ ó ïîêðèòîíàñ³ííèõ º çàëó-
÷åííÿ àâòîôàã³¿ äî ðåãóëÿö³¿ ì³êðîñïîðîãåíå-
çó. Ì³êðîñïîðîãåíåç, ÿê â³äîìî, º êðèòè÷íèì 
åòàïîì ðåïðîäóêòèâíîãî ðîçâèòêó, äå â³äáóâà-
þòüñÿ òàê³ âàæëèâ³ äëÿ ãåíîìó ïîä³¿, ÿê ñèí-
òåç ³ ðåïàðàö³ÿ ÄÍÊ, òðàíñêð³ïö³ÿ, ñèíàïñèñ 
³ êðîñèíãîâåð ãîìîëîã³â, ãàïëî¿äèçàö³ÿ ãåíî-
ìó (Zickler and Kleckner, 2015; Wang and Co-
penhaver, 2018). Ó öüîìó ñåíñ³ íàéâàæëèâ³ø³ 
ïðîöåñè ì³êðîñïîðîãåíåçó ïîâ’ÿçàí³ ç ïðî-

ôàçîþ ïåðøîãî ïîä³ëó. Â ìåéîç³ àâòîôàã³ÿ çà-
ä³ÿíà ó äåãðàäàö³¿ âàæëèâèõ ðåãóëÿòîð³â ïîä³é 
ïîä³ëó ³ ó ïðèïèíåíí³ ìåéîçó. Òàê, íà äð³æ-
äæàõ (atg-ìóòàíòàõ) ïîêàçàíî, ùî àóòîôàã³ÿ 
íåîáõ³äíà äëÿ ³í³ö³àö³¿, ðîçâèòêó ³ çóïèíêè 
ìåéîçó, à òàêîæ äëÿ ïðàâèëüíî¿ ñåãðåãàö³¿ 
ìåéîòè÷íèõ õðîìîñîì ³ ôîðìóâàííÿ âåðåòåíà 
ïîä³ëó (Matsuhara and Yamamoto, 2016; Wang 
et al., 2020). Îñòàíí³ äîñë³äæåííÿ âêàçóþòü íà 
çâ’ÿçêè àâòîôàã³¿ ç ðîçâèòêîì ìåéîçó ³ ìîæ-
ëèâ³ñòþ ðåãóëÿö³¿ ìåéîçó ç áîêó òàïåòóìó, à 
òàïåòîãåíåçó – ç áîêó ìåéîöèò³â, àëå ÿê öå 
äîñÿãàºòüñÿ, íàðàç³ çàëèøàºòüñÿ íåÿñíèì (Låi 
and Liu, 2020; Tidy et al., 2022). Ìåòîþ íà-
øî¿ ðîáîòè áóëî äîñë³äæåííÿ ó÷àñò³ àâòîôàã³¿ 
ó ôîðìóâàíí³ ÷îëîâ³÷î¿ ðåïðîäóêòèâíî¿ ñôå-
ðè, çîêðåìà, ì³êðîñïîðîãåíåç³ ³ òàïåòîãåíåç³ ó 
ïðåäñòàâíèê³â îäíî- ³ äâîäîëüíèõ ðîñëèí äëÿ 
ç’ÿñóâàííÿ ðîë³ àâòîôàã³¿ ó çàáåçïå÷åíí³ ôåð-
òèëüíîñò³ ðîñëèí.

Ìàòåð³àëè ³ ìåòîäè. Â äîñë³äæåííÿ áóëî çà-
ëó÷åíî òðè ïðåäñòàâíèêè ïîêðèòîíàñ³ííèõ, ÿê³ 
â³äð³çíÿþòüñÿ çà åìáð³îíàëüíèìè îçíàêàìè ³ 
òàêñîíîì³÷íèì ïîëîæåííÿì. Ç äâîäîëüíèõ – 
ãðèöèêè çâè÷àéí³ (Capsella bursa-pastoris (L.) 
Medik.) ç ðîäèíè Brassicaceae (2n = 2x = 16); ç 
îäíîäîëüíèõ – õîñòó Çèáîëüäà (Hosta sieboldi-
ana (Hook.) Engl.) ç ðîäèíè Asparagaceae (2n =
= 4x = 60) ³ òðàäåñêàíö³þ â³ðã³íñüêó (Tradescan-
tia virginiana L.) ç ðîäèíè Commelinaceae (2n = 
= 2x = 14). Ðîñëèíè êóëüòèâóâàëèñü çà óìîâ 
â³äêðèòîãî ãðóíòó.

Äëÿ âèçíà÷åííÿ ñòàä³¿ ðîçâèòêó ïèëÿê³â âè-
êîðèñòîâóâàëè çàãàëüíîïðèéíÿòó öèòîëîã³÷íó 
ìåòîäèêó. Áóòîíè ô³êñóâàëè ó àöåòîàëêîãîë³, 
ïðåïàðóâàëè ³ âì³ñò ïèëÿê³â ôàðáóâàëè àöåòî-
êàðì³íîì (2 %) àáî àöåòîãåìàòîêñèë³íîì (1 %) 
³ç çàë³çîàìîí³éíèìè êâàñöÿìè (0,5 %). Ïðåïà-
ðàòè àíàë³çóâàëè çà äîïîìîãîþ ñâ³òëîâîãî ì³-
êðîñêîïó Axiostar (Carl Zeiss, Í³ìå÷÷èíà). 

Äëÿ êîíôîêàëüíî¿ ì³êðîñêîï³¿ òèì÷àñîâ³ 
öèòîëîã³÷í³ ïðåïàðàòè âèãîòîâëÿëè ç³ ñâ³æî-
ç³áðàíèõ ïèëÿê³â. Âì³ñò ïèëÿê³â âèäàâëþâàëè 
â êðàïëèíó âîäè íà ïðåäìåòíå ñêëî; ïðè íå-
îáõ³äíîñò³ âèêîðèñòîâóâàëè åíçèìè (ñóì³ø 
öåëþëàçè ³ ïåêòîë³àçè) äëÿ ðîçì’ÿêøåííÿ êë³-
òèííèõ ñò³íîê òêàíèí ïèëÿêà. Äëÿ ìîí³òîðèí-
ãó àâòîôàã³¿ âèêîðèñòîâóâàëè â³òàëüíèé ôëóî-
ðîõðîì ë³çîòðåêåð – LysoTracker™ Red DND-99 
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Àêòèâàö³ÿ àâòîôàã³¿ ï³ä ÷àñ ì³êðîñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó ïîêðèòîíàñ³ííèõ

(LTR, Invitrogen, USA), 1 ìêÌ íà ôîñôàòíîìó 
áóôåð³ (PBS), äëÿ çàáàðâëåííÿ õðîìàòèíó – 
DAPI (4�,6-äèàì³íî-2-ôåí³ë³íäîë), âîäíèé ðîç-
÷èí 0,1 ìêã/ìë, äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ êàëîçè –
àí³ë³íîâèé ñèí³é (ÀB) (Water blue, Sigma, 
ÑØÀ), 0,2 % íà Ê3ÐÎ4. Äëÿ LTR äîâæèíà õâè-
ë³ çáóäæåííÿ ñêëàäàº 543 íì, åì³ñ³¿ – 560 íì, 
äëÿ DAPI – 358 íì ³ 461 íì, äëÿ AÂ – 405 íì 
³ 420–480 íì, â³äïîâ³äíî. Çîáðàæåííÿ îòðè-
ìóâàëè çà äîïîìîãîþ ëàçåðíîãî ñêàíóþ÷îãî 
êîíôîêàëüíîãî ì³êðîñêîïó LSM 510 META 
(Carl Zeiss, Í³ìå÷÷èíà). Äëÿ îòðèìàííÿ çî-
áðàæåííÿ êë³òèííèõ ñòðóêòóð íà îñíîâ³ ñåð³¿ 
îïòè÷íèõ çð³ç³â (Z–ñòåê³â) âèêîðèñòîâóâàëè 
ïðîãðàìíå çàáåçïå÷åííÿ âåðñ³¿ 4SP2 LSM 510 
METÀ. 

Ðåçóëüòàòè òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. Çàëó÷åííÿ àâ-
òîôàã³¿ ó ì³êðîñïîðîãåíåç. Ì³êðîñïîðîãåíåç º 
êðèòè÷íèì åòàïîì ðåïðîäóêòèâíîãî ðîçâèòêó, 
ÿêèé âèçíà÷àº ÿê³ñíèé ³ ê³ëüê³ñíèé ñêëàä ì³-
êðîñïîð òà ôåðòèëüí³ñòü ïèëêîâèõ çåðåí. Íàé-
âàæëèâ³ø³ ïðîöåñè ì³êðîñïîðîãåíåçó ïîâ’ÿçàí³ 
ç ïðîôàçîþ ïåðøîãî ïîä³ëó, à òàêîæ òåëîôà-
çîþ äðóãîãî ïîä³ëó ìåéîçó, ùî é îáóìîâèëî 
ïîñèëåíó óâàãó íàøîãî äîñë³äæåííÿ ñàìå äî 
öèõ ôàç ìåéîçó. 

Ó äîñë³äæåíèõ âèä³â ì³êðîñïîðîãåíåç â³ä-
áóâàºòüñÿ çà ñóêöåñèâíèì òèïîì, ÿêèé õàðàê-
òåðèçóºòüñÿ ïîñë³äîâíèì çàêëàäåííÿì ïåðå-
òèíîê â òåëîôàç³ ïåðøîãî ³ äðóãîãî ïîä³ë³â. 
Ì³êðîñïîðîöèòè (ÌÑÖ), ÿê³ º àðåíîþ öèõ 
ïîä³é, äèôåðåíö³þþòüñÿ ï³ñëÿ çàâåðøåííÿ ì³-
òîç³â ó ñïîðîãåíí³é òêàíèí³ ïèëÿêó, ³ ÿâëÿþòü 
ñîáîþ âåëèê³ êë³òèíè ³ç çåðíèñòîþ, áàçîô³ëü-
íîþ áàãàòîþ íà ÐÍÊ öèòîïëàçìîþ, ³ íàäçâè-
÷àéíî âåëèêèì, 4n ÿäðîì. Ïðîôàçà ìåéîçó ó 
äîñë³äæåíèõ âèä³â ïðîõîäèòü òèïîâî.

Ó ïåðåäìåéîòè÷í³é ³íòåðôàç³ çà äîïîìîãîþ 
ë³çîòðåêåðó ó ì³êðîñïîðîöèòàõ â³çóàë³çóþòüñÿ 
÷èñëåíí³, ãåòåðîãåíí³ çà ðîçì³ðîì ³ ôîðìîþ 
ñêóï÷åííÿ àöèäîô³ëüíèõ ñòðóêòóð (ðèñ. 1, à). 
Íà ö³é ñòàä³¿ êë³òèíí³ ñò³íêè ÌÑÖ ù³ëüíî ïðè-
ëÿãàþòü îäíà äî îäíî¿ (ðèñ. 1, à). Ç ïî÷àòêîì 
ì³êðîñïîðîãåíåçó çèãîòåíà ïðîôàçè ³äåíòèô³-
êóºòüñÿ òèì, ùî ï³ä ïåðâèííîþ êë³òèííîþ 
ñò³íêîþ ÌÑÖ â³äêëàäàºòüñÿ êàëîçà (ðèñ. 1, 
â), ÿêà çàáåçïå÷óº ìåõàí³÷íó, õ³ì³÷íó òà ãåíå-
òè÷íó ³çîëÿö³þ êë³òèí, à òàêîæ áåðå ó÷àñòü ó 
ïîáóäîâ³ åêçèíè (Blackmore et al, 2007; Zhang 
and Yang, 2014). Êîíòóðè êë³òèí â çèãîòåí³ çà-

îêðóãëþþòüñÿ, à â îáîëîíö³ ôîðìóþòüñÿ öè-
òîì³êòè÷í³ êàíàëè, ÷åðåç ÿê³ â³äáóâàºòüñÿ ì³æ-
êë³òèííèé îáì³í ÿäåðíèì ³ öèòîïëàçìàòè÷íèì 
ìàòåð³àëîì (ðèñ. 1, à, 2, à, á). Äî öèòîì³êñè-
ñó, éìîâ³ðíî, çàëó÷åí³ ³ àâòîôàãîñîìè, ùî ëî-
êàë³çóþòüñÿ â ì³ñöÿõ öèòîì³êòè÷íèõ êàíàë³â 
ñóì³æíèõ êë³òèí (ðèñ. 1, á), îòæå ìîæóòü ïå-
ðåì³ùà-òèñÿ ðàçîì ç öèòîïëàçìîþ â õîä³ öèòîì³êòè÷-
íèõ ïîä³é. Íàÿâí³ñòü öèòîì³êñèñó â ïðîôàç³ 
ìåéîçó, äî ÿêîãî çàëó÷åí³ àâòîôàãîñîìè, º äî-
äàòêîâèì ï³äòâåðäæåííÿì ðåãóëÿòîðíî¿ ôóíê-
ö³¿ àâòîôàã³¿ ó ìåéîç³. Êàëîçíà îáîëîíêà ì³-
êðîñïîðîöèò³â ïðîòÿãîì ìåéîçó ïîñòóïîâî ïî-
òîâùóºòüñÿ, äîñÿãàþ÷è ìàêñèìàëüíî¿ òîâùèíè 
ïðè çàâåðøåíí³ ïîä³ëó (ðèñ. 4, à, á). 

Ó çèãîòåí³ ³ ïàõ³òåí³ â öèòîïëàçì³ ì³êðî-
ñïîðîöèò³â ïðîôàðáîâóþòüñÿ äð³áí³ (0,5 ìêì) 
³ á³ëüø³ çà ðîçì³ðîì (2 ìêì) àâòîôàãîñîìè (ðèñ. 
1, á, 2, á, â). Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ñêóï÷åííÿ 
àâòîôàãîñîì, à òàêîæ äåôîðìàö³ÿ êë³òèíè ³ 
ÿäðà, ïîðóøåííÿ òîíîïëàñòó, ôðàãìåíòàö³ÿ ³/
àáî çíèêíåííÿ ÿäðà â îêðåìèõ ì³êðîñïîðîöè-
òàõ âêàçóþòü íà ðîçâèòîê ÏÇÊ, òðèãåðîì ÿêî¿ 
âèñòóïàº àâòîôàã³ÿ (ðèñ. 1, à, á, 2, á). Âïðîäîâæ 
ì³êðîñïîðîãåíåçó ³íòåíñèâí³ñòü àâòîôàã³¿ êî-
ëèâàºòüñÿ â ïåâíîìó ä³àïàçîí³, ùî, éìîâ³ðíî, 
â³ääçåðêàëþº ïðîöåñè íàêîïè÷åííÿ ³ äåãðàäà-
ö³¿ ðåãóëÿòîð³â ïîä³é ìåéîçó. 

Àâòîôàã³ÿ ³íòåíñèâíî ðîçãîðòàºòüñÿ ïðè çà-
âåðøåíí³ äðóãîãî ïîä³ëó ìåéîçó. Îêð³ì ïðîôà-
çè ïåðøîãî ïîä³ëó, ñòàä³ÿ òåòðàä â ì³êðîñïîðî-
ãåíåç³ º íàéòðèâàë³øîþ. Ì³êðîñïîðè â òåòðàäàõ 
ðîçä³ëåí³ êàëîçíèìè ïåðåòèíêàìè ³ îá’ºäíàí³ 
ñï³ëüíîþ êàëîçíîþ îáîëîíêîþ (ðèñ. 3, à, 4, 
à, á), ðîç÷èíåííÿ àáî ðîçðèâ ÿêî¿ ïðèçâîäèòü 
äî âèâ³ëüíåííÿ ì³êðîñïîð. Â öüîìó ïðîöåñ³ 
áåðå ó÷àñòü êàëàçà, ùî ñèíòåçóºòüñÿ òàïåòóìîì 
(Stieglitz and Stern, 1973; Gotelli et al., 2023). 
Íà ñòàä³¿ òåòðàä íà ïîâåðõí³ ì³êðîñïîð ïî÷è-
íàº ôîðìóâàòèñÿ åêçèíà. Â òåòðàäàõ ïåðåâàæàº 
òåòðàåäðè÷íå ðîçòàøóâàííÿ ì³êðîñïîð (ðèñ. 3), 
ð³äøå – á³ëàòåðàëüíå ³ ³çîá³ëàòåðàëüíå (ó T. vir-
giniana) (ðèñ. 4, á, â). 

Ïðè çàâåðøåíí³ ì³êðîñïîðîãåíåçó ó äîñë³-
äæåíèõ âèä³â âèÿâëåíî ñóòòºâ³ â³äì³ííîñò³ ó 
÷àñ³ ³ ëîêàë³çàö³¿ ïðîöåñ³â àâòîôàã³¿. Òàê, ó C. 
bursa-pastoris àâòîôàãîñîìè àêóìóëþþòüñÿ ïå-
ðåâàæíî ó öèòîïëàçì³ òåòðàä ì³êðîñïîð (ðèñ. 
3, à). Íåçâàæàþ÷è íà âèñîêó ù³ëüí³ñòü àâòî-
ôàãîñîì, ÏÇÊ â ì³êðîñïîðàõ íå ³íäóêóºòüñÿ. 
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Íàïðèê³íö³ ñòàä³¿ òåòðàä ù³ëüí³ñòü àâòîôàãîñîì 
çìåíøóºòüñÿ (ðèñ. 3, á). 

Ó ïðåäñòàâíèêà îäíîäîëüíèõ T. virginiana 
àâòîôàã³ÿ ïîøèðþºòüñÿ íà ïðîôàçó ìåéîçó 
³ òåëîôàçó 2. Ïðîöåñè àâòîôàã³¿ ó öüîãî âèäó 
ìåíø ³íòåíñèâí³ ïîð³âíÿíî ç C. bursa-pastoris. 
Íàïðèê³íö³ ïîä³ëó àóòîôàãîñîìè â³çóàë³çóþòü-
ñÿ â òåòðàäàõ ì³êðîñïîð (ðèñ. 4, â).

Ó H. sieboldiana àâòîôàã³ÿ â ì³êðîñïîðîöèòàõ 
àêòèâ³çóºòüñÿ ïðîòÿãîì ïðîôàçè ìåéîçó (ðèñ. 
2, á, â). Ïðè çàâåðøåíí³ ìåéîçó, ó òåòðàäàõ, ÿê 
ïðàâèëî, íå ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ³íòåíñèâíî¿ àâòî-
ôàã³¿. Íàòîì³ñòü, ÷èñëåíí³ àâòîôàãîñîìè ôîð-
ìóþòüñÿ ó ëîêóëÿðí³é ð³äèí³, ÿêà ñåêðåòóºòüñÿ 
òàïåòàëüíèìè êë³òèíàìè (ðèñ. 6, à). 

Îòæå, çã³äíî îòðèìàíèõ íàìè äàíèõ, àâòî-
ôàã³ÿ ñóïðîâîäæóº âåñü ïðîöåñ ì³êðîñïîðîãå-
íåçó, ïðè öüîìó, íàéâèùà ¿¿ àêòèâí³ñòü ñïî-
ñòåð³ãàºòüñÿ ïðîòÿãîì ïðîôàçè ïåðøîãî ïîä³ëó, 
äå âîíà ìîæå áóòè çàëó÷åíà äî íàêîïè÷åííÿ ³ 
äåãðàäàö³¿ ðåãóëÿòîð³â ö³º¿ âàæëèâî¿ ôàçè ìåéî-
çó, ³ ïðè çàâåðøåíí³ ìåéîòè÷íîãî ïîä³ëó, êîëè 
àêóìóëÿö³ÿ àâòîôàãîñîì â³äáèâàº ðåãóëÿòîðí³ 
ìåõàí³çìè ïðèïèíåííÿ ìåéîçó. 

Çàëó÷åííÿ àâòîôàã³¿ ó òàïåòîãåíåç. Íåçâàæà-
þ÷è íà òå, ùî áàçîâ³ êë³òèíí³ ìåõàí³çìè äåãðà-
äàö³¿ òàïåòóìó ùå ïîòðåáóþòü äîñë³äæåííÿ, íà-
êîïè÷óºòüñÿ âñå á³ëüøå äàíèõ, ÿê³ âêàçóþòü íà 
êðèòè÷íó íåîáõ³äí³ñòü àâòîôàã³¿ íå ò³ëüêè äëÿ 
ÏÇÊ òàïåòóìó (Kurusu et al., 2014, 2016; Marshall 
and Vierstra, 2018), àëå é çàäëÿ éîãî ôóíêö³î-
íóâàííÿ (Ariizumi and Toriyama, 2011; Kurusu et 
al., 2014; Li et al., 2016), ïðîòå ðîëü àâòîôàã³¿ ó 
öèõ ïðîöåñàõ âèâ÷åíà ùå íåäîñòàíüî. Òàïåòóì 
ó âèä³â Capsella ³ Hosta â³äíîñèòüñÿ äî îäíîãî 
é òîãî æ ñåêðåòîðíîãî òèïó, ÿêèé º ñèñòåìà-
òè÷íîþ îçíàêîþ ðîñëèí ç ðîäèí Brassicaceae ³ 
Asparagaceae (Davis, 1962; Pacini et al., 1985). Ó 
T. virginiana òàïåòóì ïåðèïëàçìîä³éíîãî òèïó. 
Â³äì³ííîñò³ ì³æ ñåêðåòîðíèì ³ ïåðèïëàçìîä³é-
íèì òèïàìè ïîëÿãàþòü, ãîëîâíèì ÷èíîì, ó ÷àñ³ 
òà ñòóïåíþ ë³çèñó êë³òèííî¿ ñò³íêè (Davis, 1966; 
Pacini et al., 1985; Pacini, 2010). 

Ó C. bursa-pastoris ³íòåíñèâíà àâòîôàã³ÿ ñó-
ïðîâîäæóº ïåðåâàæíî ñòàä³þ ôîðìóâàííÿ òåò-
ðàä, à â õîä³ òàïåòîãåíåçó âîíà ñëàáî ïðîñë³ä-
êîâóºòüñÿ (ðèñ. 3, à, á). Ñåêðåö³ÿ êë³òèí òà-
ïåòàëüíîãî øàðó íà ïî÷àòêó ì³êðîñïîðîãåíåçó 

Ðèñ. 1. Ïåðåäìåéîòè÷íà ³íòåðôàçà (à) ³ ïðîôàçà ì³êðîñïîðîãåíåçó (á–ã) ó C. bursa-pastoris. ÌÑÖ – ì³êðî-
ñïîðîöèòè, ÏÇÊ – ïðîãðàìîâàíà çàãèáåëü êë³òèí, Êë – êàëîçíà ñò³íêà, Òï – òàïåòóì, Ëð – ëîêóëÿðíà 
ð³äèíà. Ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî àâòîôàãîñîìè. Ôàðáóâàííÿ: LTR+DAPI (à, á, ã), DAPI+AS (â). Ìàñøòàáíà 
ë³í³éêà:10 ìêì 
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ïðèçâîäèòü äî ïîÿâè ëîêóëÿðíî¿ ð³äèíè ïîì³æ 
ì³êðîñïîðîöèòàìè (ðèñ. 1, ã). Ñêëàä ³ ñòðóê-
òóðà ëîêóëÿðíîãî ñåêðåòó ³ òàïåòóìó ç ÷àñîì 
çì³íþþòüñÿ, â³í íàáóâàº ù³ëüíîñò³ (ðèñ. 3, á, 
5, à, á). Àâòîôàã³ÿ â òàïåòóì³ çàëó÷àº ëèøå 
îêðåì³ âêëþ÷åííÿ òà ³íâàçèâí³ òàïåòàëüí³ êë³-
òèíè. Ðåîðãàí³çàö³ÿ òàïåòóìó ó áàãàòîÿäåðíèé 
ñèíöèò³é â³äáóâàºòüñÿ íà ï³çí³é ñòàä³¿ òåòðàä 
(ðèñ. 5). Â ñòðóêòóð³ ñèíöèò³þ äîâãèé ÷àñ çáå-
ð³ãàºòüñÿ íîðìàëüíà îðãàí³çàö³ÿ ïðîòîïëàñò³â ³ 

ÿäåð (ðèñ. 5, á). Ô³íàëüíà äåãðàäàö³ÿ òàïåòóìó 
³ç çàëó÷åííÿì àâòîôàã³¿ â³äáóâàºòüñÿ íà ñòàä³¿ 
ôîðìóâàííÿ ïèëêîâèõ çåðåí. 

Õî÷à òàïåòóì ó C. bursa-pastoris ³ H. sieboldi-
ana â³äíîñèòüñÿ äî îäíîãî é òîãî æ òèïó, ïî-
ì³æ âèäàìè ³äåíòèô³êóþòüñÿ â³äì³ííîñò³ ùîäî 
ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³¿ òàïåòóìó. Ó H. sie-
boldiana òàïåòîãåíåç áåç âèðàçíî¿ ðåîðãàí³çà-
ö³¿ â³äáóâàºòüñÿ ç ïî÷àòêîì ñïîðîãåíåçó. Íà-
ïðèê³íö³ ìåéîçó òàïåòàëüí³ êë³òèíè îñòàòî÷íî 

Ðèñ. 2. Ïðîôàçà ì³êðîñïîðîãåíåçó ó H. sieboldiana: çèãîòåíà, öèòîì³êñèñ (à, á), ïàõ³òåíà (â). ÏÇÊ – ïðîãðà-
ìîâàíà çàãèáåëü êë³òèí. Ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî öèòîì³êòè÷íó òðàíñëîêàö³þ õðîìàòèíó (à, á) ³ àâòîôàãîñîìè 
(á, â). Ôàðáóâàííÿ: LTR+DAPI. Ìàñøòàáíà ë³í³éêà: 10 ìêì 

Ðèñ. 3. Àâòîôàã³ÿ â òåòðàäàõ ì³êðîñïîð ó C. bursa-pastoris. Òð – òåòðàäè, Òï – òàïåòóì, Êë – êàëîçí³ îáîëîíêè. 
Ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî àâòîôàãîñîìè ³ êàëîçí³ îáîëîíêè. Ôàðáóâàííÿ: LTR+AS. Ìàñøòàáíà ë³í³éêà: 10 ìêì
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çâ³ëüíÿþòüñÿ â³ä îáîëîíêè ³ â³äøàðîâóþòü-
ñÿ â³ä ñò³íêè; ¿õí³é âì³ñò ðóéíóºòüñÿ, à ÿäðà 
ôðàãìåíòóþòüñÿ. Ëîêóëÿðíèé ñåêðåò ³ ïðî-
òîïëàñòè òàïåòàëüíèõ êë³òèí, ùî îòî÷óþòü 
òåòðàäè, ì³ñòÿòü ÷èñëåíí³ ãåòåðîãåíí³ àâòîôà-
ãîñîìè (ðèñ. 6, à). Öå ñâ³ä÷èòü ïðî ³íòåíñèâ-
í³ñòü àâòîôàã³¿, ùî ñóïðîâîäæóº ôóíêö³îíó-
âàííÿ òà äåãðàäàö³þ òàïåòóìó àæ äî ôîðìó-âàí-
íÿ ïèëêîâèõ çåðåí (ðèñ. 6, á). 

Îòæå, òàïåòóì ó ãðèöèê³â ³ õîñòè â³äíîñèòüñÿ 
äî ñåêðåòîðíîãî òèïó, ãîëîâíîþ ðèñîþ ÿêîãî 
ââàæàºòüñÿ çáåðåæåííÿ êë³òèíàìè ³íäèâ³äóàëü-
í³ñò³ äî ê³íöÿ ì³êðîñïîðîãåíåçó. Àâòîôàã³ÿ, 
ïðè öüîìó, îõîïëþº ëîêóëÿðíó ð³äèíó ³ ³íâà-
çèâí³ ïðîòîïëàñòè òàïåòàëüíèõ êë³òèí. Ó äîñë³-
äæåíèõ âèä³â òàïåòîãåíåç çíà÷íî ð³çíèòüñÿ çà 

íàÿâí³ñòþ ðåîðãàí³çàö³¿, çàëó÷åííÿì àâòîôàã³¿ 
ó ïðîöåñè ôóíêö³îíóâàííÿ ³ ÷àñîì ô³íàëüíî¿ 
äåãðàäàö³¿ òêàíèíè. Ó C. bursa-pastoris ðåîðãà-
í³çàö³ÿ òàïåòóìó ó ñèíöèò³é ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ëèøå îêðåìèìè ïîä³ÿìè àâòîôàã³¿, à â ñòðóê-
òóð³ ñèíöèò³þ äîâãèé ÷àñ çáåð³ãàºòüñÿ íîð-
ìàëüíà îðãàí³çàö³ÿ ïðîòîïëàñò³â ³ ÿäåð. Ô³-
íàëüíà äåãðàäàö³ÿ òàïåòóìó â³äáóâàºòüñÿ ï³ç-
í³øå, íà ñòàä³¿ ïèëêîâèõ çåðåí. Ó H. sieboldi-
ana âèðàçíà ðåîðãàí³çàö³ÿ òàïåòóìó â³äñóòíÿ, à 
äåãðàäàö³ÿ òàïåòóìó ðîçïî÷èíàºòüñÿ íà ñòàä³¿ 
òåòðàä ³ ïðîäîâæóºòüñÿ äî ñòàä³¿ ôîðìóâàííÿ 
ïèëêîâèõ çåðåí. 

Ñåðåä äîñë³äæåíèõ âèä³â ëèøå T. virginiana 
õàðàêòåðèçóºòüñÿ íàÿâí³ñòþ ñïðàâæíüîãî ïå-
ðèïëàçìîä³éíîãî òàïåòóìó. Éîãî êë³òèíè âòðà-

Ðèñ. 4. Ì³êðîñïîðîãåíåç ó T. virginiana. Ä – äèàäè, Òð – òåòðàäè, Òï – òàïåòóì, Êë – êàëîçíà îáîëîíêà. 
Ñòð³ëêàìè ïîçíà÷åíî êàëîçíó îáîëîíêó (à, á) ³ àâòîôàãîñîìè (â). Ôàðáóâàííÿ: LTR+DAPI+AS (à, á), 
LTR+DAPI (â). Ìàñøòàáíà ë³í³éêà: 10 ìêì 

Ðèñ. 5. Ðåîðãàí³çàö³ÿ òàïåòóìà ³ óò-
âîðåííÿ ñèíöèò³þ ó C. bursa-pastoris: 
Òð – òåòðàäè, Òï – òàïåòóì, Ñö – ñèí-
öèò³é. Ñï – ñò³íêà ïèëÿêà. Ñòð³ëêàìè 
ïîçíà÷åíî àóòîôàãîñîìè. Ôàðáóâàííÿ: 
LTR+AS(a). LTR+DAPI+AS(á) Ìàñ-
øòàáíà ë³í³éêà:10 ìêì 
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Àêòèâàö³ÿ àâòîôàã³¿ ï³ä ÷àñ ì³êðîñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó ïîêðèòîíàñ³ííèõ

÷àþòü êë³òèíí³ ñò³íêè âæå íà ïî÷àòêó ìåéîçó 
ì³êðîñïîðîöèò³â (ðèñ. 6, â). Ï³ä ÷àñ ìåéîçó 
ïðîòîïëàñòè ïîñòóïîâî çëèâàþòüñÿ ì³æ ñîáîþ 
³ ³íòåãðóþòüñÿ ó ïîðîæíèíó ïèëÿêà, óòâîðþþ-
÷è òèïîâèé ïåðèïëàçìîä³é (ðèñ. 6, â). Ó ïîñò-
ìåéîòè÷íèé ïåð³îä ïåðèïëàçìîä³é çàïîâíþº 
âñþ ïîðîæíèíó ì³êðîñïîðàíã³þ ³ ù³ëüíî îòî-
÷óº ì³êðîñïîðè ³ ïèëêîâ³ çåðíà. Ïðîòîïëàñòè 
òàïåòàëüíèõ êë³òèí íà åòàï³ óòâîðåííÿ ïëàç-
ìîä³þ ì³ñòÿòü äð³áí³ àâòîôàãîñîìè. Îòæå, îñî-
áëèâ³ñòþ ïåðèïëàçìîä³éíîãî òèïó òàïåòóìó, 
õàðàêòåðíîãî äëÿ T. virginiana, º ðàíí³é ïî÷à-
òîê ðåîðãàí³çàö³¿ òêàíèíè ó ïëàçìîä³é ÷åðåç 
âòðàòó êë³òèíàìè îáîëîíêè, òðèâàëå ôóíêö³î-
íóâàííÿ ³ ï³çíÿ ô³íàëüíà äåãðàäàö³ÿ. Çàãàëîì, 
ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³ÿ ñåêðåòîðíîãî òà-
ïåòóìà ó äîñë³äæåíèõ îäíîäîëüíèõ ñóïðîâî-
äæóþòüñÿ á³ëüø ³íòåíñèâíîþ àâòîôàã³ºþ, í³æ 
ó ïðåäñòàâíèêà äâîäîëüíèõ ðîñëèí.

Àâòîôàã³ÿ â³ä³ãðàº âàæëèâó ðîëü ó ðåãóëÿö³¿ 
ðîçâèòêó ³ ìåòàáîë³çìó ðîñëèí, êîíòðîëþþ÷è 
äåãðàäàö³þ ðåãóëÿòîðíèõ ôàêòîð³â, ìîëåêóëÿð-
íèõ ïåðåìèêà÷³â òà ñóáñòðàò³â äëÿ ðåöèêë³íãó 
îðãàíåë ³ ÏÊÇ (Marshall and Vierstra, 2018; Sera 
et al., 2019; Li et al., 2023; Zhao et al., 2024). Ââà-
æàþòü, ùî â ì³êðîñïîðîãåíåç³ àâòîôàã³ÿ áåðå 
ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿, ³í³ö³àö³¿, ïåðåá³ãó ³ çóïèíö³ 
ìåéîçó (Matsuhara and Yamamoto, 2016; Wang 
et al., 2020). Âèÿâëåíî ò³ñíèé çâ’ÿçîê ì³æ àó-
òîôàã³ºþ ³ ë³ï³äíèì ìåòàáîë³çìîì (Zhao et al., 

2024). Çîêðåìà, ë³ï³äè ìîæóòü ñëóæèòè ÿê ðåãó-
ëÿòîðíèìè ìîëåêóëàìè, òàê ³ ñóáñòðàòàìè äëÿ 
àâòîôàã³÷íî¿ äåãðàäàö³¿ (Dall’Armi et al., 2013; 
Shatz et al., 2016). Ó òàïåòóì³ àâòîôàã³ÿ òàêîæ 
çàëó÷åíà ó äåãðàäàö³þ ë³ï³äíèõ âêëþ÷åíü (Ari-
izumi and Toriyama, 2011; Kurusu et al., 2014, 
2016; Li et al., 2016; Marshall and Vierstra, 2018; 
Li et al., 2020). Ïîêàçàíî, ùî òàïåòóì ì³ñòèòü 
ë³ï³äí³ ò³ëüöÿ, ùî âêëþ÷àþòü òðèãë³öåðèäè, 
ÿê³ ïîñòà÷àþòü íåîáõ³äí³ êîìïîíåíòè ïèëêó 
(Li et al., 2016; Fan et al., 2019). Òðèãë³öåðèäè, 
ùî çáåð³ãàþòüñÿ â ë³ï³äíèõ êðàïëÿõ, ìîæóòü 
ï³äïàäàòè ñåëåêòèâí³é àóòîôàã³¿, òîáòî ë³ïî-
ôàã³¿. Ïðèãí³÷åííÿ àóòîôàã³¿ çíà÷íî çá³ëü-
øóº âì³ñò òðèãë³öåðèä³â ó ë³ï³äíèõ êðàïëèíàõ 
(Singh et al., 2009). Îñòàíí³ äîñë³äæåííÿ ï³ä-
òâåðäæóþòü ïîäâ³éíó ðîëü àóòîôàã³¿ â ìåòàáî-
ë³çì³ ë³ï³ä³â, ÿêà âêëþ÷àº ó÷àñòü ó äåãðàäàö³¿ òà 
á³îãåíåç³ òðèãë³öåðèä³â (Fan et al., 2019; Zhao 
et al., 2024).

Àóòîôàã³ÿ ìîæå âïëèâàòè íà ôåðòèëüí³ñòü 
ïèëêó ïèëÿêà ÷åðåç ãîðìîíàëüíó ðåãóëÿö³þ, 
ñàìå ÷åðåç ðåãóëÿö³þ ìåòàáîë³çìó ³ åíäîãåí-
íèõ ð³âí³â ã³áåðåë³í³â ³ öèòîê³í³íó (Hanamata 
et al., 2014; Kurusu et al., 2017; Li et al., 2020). 
Ââàæàþòü, ùî ã³áåðåë³í ôóíêö³îíóº ÿê âàæëè-
âèé ô³òîãîðìîí äëÿ äèôåðåíö³àö³¿ òàïåòóìó òà 
³í³ö³àö³¿ ÏÇÊ (Plackett et al., 2014). Àâòîôàã³ÿ 
ðîçãëÿäàºòüñÿ ÿê òðèãåð ÏÇÊ ³ ÿê îäèí ç ìå-
õàí³çì³â êë³òèííîãî ãîìåîñòàçó (Hanamata et 

Ðèñ. 6. Àâòîôàã³ÿ ó òàïåòóì³ ó H. sieboldiana íà ñòàä³¿ òåòðàä (à) ³ ôîðìóâàííÿ ïèëêîâèõ çåðåí (á); òàïåòî-
ãåíåç ó T. virginiana, ðàííÿ ñòàä³ÿ ôîðìóâàííÿ ïëàçìîä³þ (â). Òð – òåòðàäè, Òï – òàïåòóì, Ëð – ëîêóëÿðíà 
ð³äèíà, ÏÇ – ïèëêîâ³ çåðíà, ÌÑÖ – ì³êðîñïîðîöèòè, Ïë – ïëàçìîä³é. Ôàðáóâàííÿ: LTR (à, á), LTR+ 
+DAPI (â). Ìàñøòàáíà ë³í³éêà: 20 ìêì (à) ³ 10 ìêì (á, â)
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al., 2014). Â íàøèõ äîñë³äæåííÿõ ïîêàçàíî, ùî
â õîä³ ì³êðîñïîðîãåíåçó ìîæå â³äáóâàòèñÿ âè-
á³ðêîâà çàãèáåëü ì³êðîñïîðîöèò³â, à ïðè ôóíê-
ö³îíóâàíí³ òàïåòóìó – ïîñòóïîâà ³ âèá³ðêîâà 
çàãèáåëü éîãî êë³òèí, ÿêà, éìîâ³ðíî, ³í³ö³þ-
ºòüñÿ àâòîôàã³ºþ. 

Õî÷à òèï òàïåòóìó ìàº çíà÷åííÿ äëÿ òàêñî-
íîì³¿, äèôåðåíö³àö³ÿ ì³æ ñåêðåòîðíèì ³ ïåðè-
ïëàçìîä³éíèì òèïàìè º íå÷³òêîþ. Çà íàøèìè 
äàíèìè, ó ñåêðåòîðíîãî òèïó çóñòð³÷àþòüñÿ 
ð³çíîâèäè, ãîëîâíîþ â³äì³íí³ñòþ ÿêèõ º íà-
ÿâí³ñòü ðåîðãàí³çàö³¿ ³ ÷àñ ô³íàëüíî¿ äåãðàäàö³¿ 
òàïåòóìà, à òàêîæ, ³íòåíñèâí³ñòü ³ òðèâàë³ñòü 
àâòîôàã³¿. Â³äîìî, ùî íà êë³òèííîìó ð³âí³ ó òà-
ïåòóìó ð³çíèõ òèï³â º áàãàòî ñï³ëüíîãî: âåëèê³ 
ðîçì³ðè ³ åôåìåðí³ñòü êë³òèí, áàãàòîÿäåðí³ñòü ³ 
ïîë³ïëî¿äí³ñòü, ìåòàáîë³÷íà ³ ñåêðåòîðíà àêòèâ-
í³ñòü êë³òèí, ô³íàëüíà äåãðàäàö³ÿ îðãàíåë ³ 
ÏÇÊ (Pacini, 2010; Quilichini et al., 2014; Kor-
dyum and Kravets, 2021). Åëåêòðîííî-ì³êðîñêî-
ï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ï³äòâåðäæóþòü ìåòàáîë³÷íó 
àêòèâí³ñòü òàïåòàëüíèõ êë³òèí, ÿêà çáåð³ãà-
ºòüñÿ äî ê³íöÿ ì³êðîñïîðîãåíåçó, çàçâè÷àé äî 
ñòàä³¿ â³ëüíèõ ì³êðîñïîð (Quilichini et al., 2014; 
Gotelli et al., 2016, 2023; Gabarayeva et al., 2011, 
2019). ²ç çàâåðøåííÿì ñåêðåòîðíî¿ ôóíêö³¿ êë³-
òèíè òàïåòóìó âòðà÷àþòü îáîëîíêó ³ îðãàíî¿äè, 
¿õí³ ÿäðà äåôîðìóþòüñÿ àáî çíèêàþòü (Li et al., 
2012; Gabarayeva et al., 2011, 2019). Ââàæàºòüñÿ, 
ùî ñåêðåòîðíèé òàïåòóì á³ëüø ïîøèðåíèé ÿê 
ñåðåä îäíîäîëüíèõ, òàê ³ äâîäîëüíèõ, à òàêîæ 
á³ëüø âàð³àáåëüíèé, í³æ ïåðèïëàçìîä³éíèé 
(Pacini et al., 1985). Éìîâ³ðíî, ïåðèïëàçìîä³é-
íèé òàïåòóì º åâîëþö³éíî á³ëüø ìîëîäèì, ³ 
íåîäíîðàçîâî ç’ÿâëÿâñÿ ó ðàíí³õ ïîêðèòîíà-
ñ³ííèõ, îñîáëèâî â îäíîäîëüíèõ (Furness and 
Rudall, 2001). Çàãàëîì, ñïîð³äíåí³ñòü óëüòðà-
ñòðóêòóðè öèòîïëàçìè, ïîâåä³íêè ÿäåð òà ô³-
ç³îëîã³÷íî¿ àêòèâíîñò³ ïåðèïëàçìîä³éíîãî ³ ñå-
êðåòîðíîãî òèï³â äàº ï³äñòàâó ðîçãëÿäàòè ¿õ ÿê 
ïðîÿâ ñòðóêòóðíî¿ ñïåö³àë³çàö³¿ âíóòð³øíüîãî
øàðó ñò³íêè ì³êðîñïîðàíã³þ (Kordyum and 
Kravets, 2021). 

Îñê³ëüêè òàïåòàëüí³ êë³òèíè ï³äïàäàþòü 
ÏÇÊ äëÿ óòèë³çàö³¿ êîìïîíåíò³â ñâî¿õ êë³òèí 
ì³êðîñïîðàìè ³ ïèëêîâèìè çåðíàìè (Zhang and 
Yang, 2014), ÷àñ ³ õàðàêòåð ÏÇÊ òàïåòàëüíèõ 
êë³òèí ìàº âèð³øàëüíå çíà÷åííÿ äëÿ ôåðòèëü-
íîñò³ ðîñëèí (Chen and Liu, 2014; Tang et al., 
2018). Õî÷à ÷àñ çàãèáåë³ òàïåòàëüíèõ êë³òèí 

ð³çíèòüñÿ ñåðåä âèä³â ðîñëèí, çàòðèìêà àáî 
ïåðåä÷àñíà ³í³ö³àö³ÿ ÏÇÊ ñïðè÷èíÿº äåôåêòè 
ðîçâèòêó ïèëêó ³ ìîæå ïðèçâîäèòè äî ÷îëîâ³÷î¿ 
ñòåðèëüíîñò³. Ïîðóøåííÿ ðîçâèòêó òàïåòóìó 
ñïðè÷èíÿº çì³íè â åêñïðåñ³¿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ 
ãåí³â, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ìåéîç³ ³ ôîðìóâàíí³ 
÷îëîâ³÷îãî ãàìåòîô³òó (Låi et al., 2020). 

Íåäàâí³ äîñë³äæåííÿ âêàçóþòü íà ðåãóëÿòîð-
íó ôóíêö³þ àâòîôàã³¿ â ìåéîç³ ³ òàïåòîãåíåç³, 
à òàêîæ íà ìîæëèâ³ñòü ïåðåõðåñíî¿ êîðåãóëÿ-
ö³¿ öèõ ïðîöåñ³â (Låi and Liu, 2020; Tidy et al., 
2022). Òàê, ó ðèñó, ç îäíîãî áîêó, ÏÇÊ òàïå-
òóìà çàïóñêàºòüñÿ ãë³êîïðîòå¿íîì MTR1, ÿêèé 
ñèíòåçóºòüñÿ âèêëþ÷íî â ì³êðîñïîðîöèòàõ ³ 
òåòðàäàõ (Tang et al., 2012). Ç ³íøîãî áîêó, ìàë³ 
ÐÍÊ (sRNA), ÿê³ ïðîäóêóþòüñÿ òàïåòàëüíèìè 
êë³òèíàìè, à òàêîæ òðàíñêðèïö³éíèé ôàêòîð 
òàïåòóìó â³ä³ãðàþòü ïîòåíö³éíî âàæëèâó ðîëü
ó êîíòðîë³ ÷îëîâ³÷îãî ìåéîçó (Låi and Liu, 
2020; Tidy et al., 2022). Â³äîìî òàêîæ, ùî ó ðîñ-
ëèí ç ïîðóøåíèì ðîçâèòêîì òàïåòóìó ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ çóïèíêà ìåéîòè÷íîãî êë³òèííîãî 
öèêëó (Murmu et al., 2010; Cui et al., 2018). 

Àâòîôàã³ÿ â ì³êðîñïîðîãåíåç³ ³ òàïåòîãåíåç³ 
ìîæå â³äáóâàòèñÿ çà ð³çíèìè òèïàìè àáî øëÿ-
õàìè. Ìè ïðèïóñêàºìî, ùî ó ôóíêö³îíóâàíí³ 
ì³êðîñïîðîöèò³â ³ òåòðàä, à òàêîæ òàïåòóìó (ó 
C. bursa-pastoris ³ T. virginiana) çàëó÷åíà ñåëåê-
òèâíà ìàêðîàâòîôàã³ÿ, â ÿê³é áåðóòü ó÷àñòü 
ðåöåïòîðè äëÿ âèá³ðêîâî¿ äåãðàäàö³¿ âàíòàæ³â 
(Marshall and Vierstra, 2018). Ñåëåêòèâíà ìàêðî-
àâòîôàã³ÿ âèìàãàº ó÷àñò³ ñïåöèô³÷íèõ á³ëê³â-
ðåöåïòîð³â âàíòàæó, ÿê³ âçàºìîä³þòü ç îäíèì 
ç êëþ÷îâèõ á³ëê³â àâòîôàã³¿, ATG8, ÷åðåç ¿õ 
ATG8-âçàºìîä³þ÷èé ìîòèâ äëÿ ðîçï³çíàâàííÿ 
ñóáñòðàòó (Marshall and Vierstra, 2018; Johansen 
and Lamark, 2020). Âèá³ðêîâà çàãèáåëü ì³êðî-
ñïîðîöèò³â ³ òàïåòàëüíèõ êë³òèí, à òàêîæ ô³-
íàëüíà äåãðàäàö³ÿ òàïåòóìó, éìîâ³ðíî, ìîæå 
â³äáóâàòèñÿ ÷åðåç ìåãààóòîôàã³þ, ùî ñóïðîâîä-
æóºòüñÿ ðóéíàö³ºþ òîíîïëàñòó, îðãàíåë ³ ÿäðà. 

Òàêèì ÷èíîì, ì³êðîñïîðîãåíåç ó äîñë³äæå-
íèõ âèä³â îäíî- ³ äâîäîëüíèõ ðîñëèí ñóïðîâî-
äæóºòüñÿ àóòîôàã³ºþ, ùî â³äïîâ³äàº ïðîöåñàì 
íàêîïè÷åííÿ ³ äåãðàäàö³¿ ðåãóëÿòîð³â ìåéî-
òè÷íîãî ïîä³ëó ³ òàïåòîãåíåçó. Àâòîôàã³ÿ çà-
ëó÷åíà ó ìåòàáîë³çì, ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äå-
ãðàäàö³þòàïåòóìó, à òàêîæ, éìîâ³ðíî, ³íäóêóº 
ÏÇÊ îêðåìèõ êë³òèí. Ð³çíèöÿ ì³æ ñåêðåòîð-
íèì ³ ïëàçìîä³éíèì òèïàìè òàïåòóìó ïðîÿâëÿ-



19ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2025. Ò. 59. ¹ 3

Àêòèâàö³ÿ àâòîôàã³¿ ï³ä ÷àñ ì³êðîñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó ïîêðèòîíàñ³ííèõ

ºòüñÿ íå÷³òêî, à âñåðåäèí³ ñåêðåòîðíîãî òèïó 
ñïîñòåð³ãàþòüñÿ ð³çíîâèäè ùîäî ðåîðãàí³çàö³¿, 
³íòåíñèâíîñò³ àâòîôàã³¿ ³ ÷àñó ô³íàëüíî¿ äåãðà-
äàö³¿ òàïåòàëüíî¿ òêàíèíè. Çàëó÷åííÿ àâòîôàã³¿ 
ó ñèíõðîíí³ ³ âçàºìîçàëåæí³ ïðîöåñè ì³êðî-
ñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó, ïåðåâàæíà ëîêàë³-
çàö³ÿ àâòîôàãîñîì àáî â ì³êðîñïîðîöèòàõ, àáî 
òàïåòóì³, ñâ³ä÷àòü ïðî ìîæëèâ³ñòü ïåðåõðåñíî¿ 
êîðåãóëÿö³¿ ì³êðîñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó.

Âèñíîâêè. Ïî÷àòîê ³ çàâåðøåííÿ ì³êðîñïî-
ðîãåíåçó ó äîñë³äæåíèõ âèä³â ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ïîñèëåííÿì àâòîôàã³¿, ùî, éìîâ³ðíî, â³äïîâ³äàº 
ïðîöåñàì íàêîïè÷åííÿ ³ äåãðàäàö³¿ ðåãóëÿòîð³â 
ìåéîòè÷íîãî ïîä³ëó ³ òàïåòîãåíåçó. Íàÿâí³ñòü 
öèòîì³êñèñó â ïðîôàç³ ìåéîçó, äî ÿêîãî çàëó-
÷åí³ àâòîôàãîñîìè, º äîäàòêîâèì ï³äòâåðäæåí-
íÿì ðåãóëÿòîðíî¿ ðîë³ àâòîôàã³¿ ó ìåéîç³. Ó 
äâîäîëüíîãî C. bursa-pastoris àêòèâí³ ïðîöåñè 
àâòîôàã³¿ ñóïðîâîäæóþòü ôîðìóâàííÿ òåòðàä 
ì³êðîñïîð, ó îäíîäîëüíîãî H. sieboldii – ôóíê-
ö³îíóâàííÿ ³ äåãðàäàö³þ òàïåòóìó, ó T. virginia-
na – ÿê ôîðìóâàííÿ òåòðàä, òàê ³ ô³íàëüíó äå-
ãðàäàö³þ òàïåòàëüíî¿ òêàíèíè.

Àâòîôàã³ÿ çàëó÷åíà ó ìåòàáîë³çì òàïåòóìó, 
à òàêîæ ³íäóêóº ïðîãðàìîâàíó çàãèáåëü òàïå-
òàëüíî¿ òêàíèíè. Ð³çíèöÿ ì³æ ñåêðåòîðíèì ³ 
ïëàçìîä³éíèì òèïàìè òàïåòóìó ïðîÿâëÿºòüñÿ 
íå÷³òêî; âñåðåäèí³ ñåêðåòîðíîãî òèïó ïðèñóò-
í³ ð³çíîâèäè ùîäî ðåîðãàí³çàö³¿, ³íòåíñèâíîñò³ 
àóòîôàã³¿ ³ ÷àñó ô³íàëüíî¿ äåãðàäàö³¿ òàïåòàëü-
íî¿ òêàíèíè. Îñîáëèâ³ñòþ ôîðìóâàííÿ ïåðè-
ïëàçìîä³éíîãî òèïó òàïåòóìó, âëàñòèâîãî T. vir-
giniana, º ðàíí³é ïî÷àòîê ðåîðãàí³çàö³¿ òêàíèíè 
ó ïëàçìîä³é, òðèâàëå ôóíêö³îíóâàííÿ ³ ï³çíÿ 
äåãðàäàö³ÿ. Çàãàëîì, ôóíêö³îíóâàííÿ ³ äåãðà-
äàö³ÿ òàïåòóìó ó îäíîäîëüíèõ ñóïðîâîäæó-
ºòüñÿ á³ëüø ³íòåíñèâíîþ àâòîôàã³ºþ, í³æ ó 
äâîäîëüíîãî.

Çàëó÷åííÿ àâòîôàã³¿ ó ñèíõðîíí³ ³ âçàºìî-
çàëåæí³ ïðîöåñè ì³êðîñïîðîãåíåçó ³ òàïåòîãå-
íåçó, ïåðåâàæíà ëîêàë³çàö³ÿ àâòîôàãîñîì àáî 
â ì³êðîñïîðîöèòàõ, àáî òàïåòóì³, ñâ³ä÷àòü ïðî 
ìîæëèâ³ñòü ïåðåõðåñíî¿ êîðåãóëÿö³¿ ì³êðîñïî-
ðîãåíåçó ³ òàïåòîãåíåçó.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Ñòàòòÿ íå ì³ñ-
òèòü æîäíèõ äîñë³äæåíü, ÿê³ áóëè âèêîíàí³ ³ç 
âèêîðèñòàííÿì ëàáîðàòîðíèõ ïðåïàðàò³â, êë³-
òèííèõ ë³í³é àáî ³íòàêòíèõ îðãàí³çì³â òâàðèí 
àáî ëþäèíè.

Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè äåêëàðóþòü â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà âèêîíàíà â ðàìêàõ áþä-
æåòíî¿ òåìè Íàö³îíàëüíî¿ àêàäåì³¿ íàóê Óêðà-
¿íè (íîìåð äåðæàâíî¿ ðåºñòðàö³¿ 0120U100937. 
2020–2024). 
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In this research the involvement of autophagy in the 
development of microsporogenesis in shepherd’s purse
(Capsella bursa-pastoris) as a representative of dico-
tyledons and in Siebold’s plantain lily (Hosta sieboldia-
na) and Virginia spiderwort (Tradescantia virginiana) as 
representatives of monocotyledons was investigated. It 
was shown that microsporogenesis in the studied species 
is accompanied by the development of autophagy, the 
activation of which is associated with the onset and 
completion of meiosis, which corresponds to the pro-
cesses of accumulation and degradation of regulators 
of meiotic division and tapetogenesis. The presence of 
cytomixis in meiosis prophase may serve as additional 
argument in favor of the regulatory role of autophagy 
in meiosis. It was confirmed that autophagy is involved 
in the functioning and degradation of the tapetum. In 
C. bursa-pastoris, active autophagy processes accompany 
the formation of microspore tetrads, in H. sieboldia-
na – the functioning and degradation of the tapetum, 
in T. virginiana – both the formation of tetrads and the 
final degradation of the tapetum tissue. Obviously, this 
may be due to the fact that the studied species differ 
in the type of tapetum (secretory and plasmodial). This 
difference between the types of tapetum is not clearly 
diagnosed, and within the secretory type, varieties 
are differentiated in terms of reorganization, intensity 
of autophagy and time of degradation of the tapetum 
tissue. The obtained results allow us to conclude that in 
general, the functioning and degradation of the tapetum 
in the studied monocots are accompanied by more 
intense autophagy than in the representative of dicots.
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