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ВСТУП

Здатність рослинних організмів до підтримання 

енергетичного гомеостазу у варіабельних умовах 

зовнішнього середовища залежить від балансу 

між запасанням вуглеводів протягом фотосин-

тезу у хлоропластах та їхньою подальшою утилі-

зацією у процесі дихання мітохондрій. Розщеп-

лення органічних субстратів з поглинанням кис-

ню у процесі окислювального фосфорилювання 

призводить до утворення АТФ, що є основним 

енергетичним донором більшості ферментатив-

них процесів [17]. В умовах освітлення листків, 

коли відбувається фотосинтез, дихання мітохон-

дрій майже повністю пригнічене, що сприяє на-

копиченню крохмалю. За різними даними від 30 

до 70 % вуглеводів, синтезованих протягом світ-

лового періоду у фотосинтезі, транспортуються в 

корінь, де утилізуються в диханні [13]. Крім ка-

таболічної функції окислювального фосфорилю-

ваня, що полягає у розщепленні органічних суб-

стратів для синтезу АТФ, цикл трикарбонових 

кислот мітохондрій виконує анаболічні функ-

ції, оскільки він є унікальним місцем утворен-

ня вуглецевих скелетів, що використовуються у 

синтезі білків, нуклеїнових кислот та вторинних 

метаболітів [20]. Анаболічні функ ції мітохон-

дрій відіграють важливе значення у тканинах, 

що ростуть. Особливістю дихання мітохондрій 

вищих рослин є наявність альтернативної ок-

сидази в електронно-транспортному ланцюзі, 

активація якої в стресових умовах середовища 

може суттєво знижувати ефективність синтезу 

АТФ при диханні, знижуючи інтенсивність рос-

тових процесів [12] та поглинання мінеральних 

речовин коренем [9]. Тісна інтеграція та взає-

мозалежність процесів дихання та фотосинтезу 

визначають метаболічний статус клітин, який є 

сигналом для зміни експресії ядерного геному 

шляхом ретро градної регуляції під дією стресо-

вих чинників середовища [23]. 

Дослідження біологічних ефектів реальної 

мікрогравітації та її моделювання в лабора-

торних умовах достатньо широко висвітлюють 

функ ціонування мітохондрій тварин та людини 

у зв’язку з очевидними системними порушення-
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ми опорно-рухової, серцево-судинної та імунної 

систем. В умовах космічного польоту гравітацій-

не розвантаження викликає порушення енерге-

тики тваринних клітин. Хоча спектр встановле-

них ефектів достатньо широкий, але більшість 

досліджень свідчать про інгібування метаболіч-

ної активності мітохондрій [25]. Вважається, що 

в умовах мікрогравітації за рахунок регуляції 

експресії відповідних ферментів відбувається ін-

гібування метаболічного шляху окислення жир-

них кислот — енергетичне забезпечення клітин 

здійснюється в основному за рахунок вуглеводів 

[2, 27]. У той же час літературні відомості щодо 

стану мітохондріому вищих рослин в умовах 

мікрогравітації вкрай обмежені. Дані стосовно 

ультраструктури органел інколи суперечливі [1, 

26]. Про стан окислювального фосфорилювання 

в умовах космічного польоту майже нічого не ві-

домо. Вважається, що при достатній ілюмінації 

рослин мікрогравітація не впливає на структуру 

та функції фотосинтетичного апарату рослин-

них клітин, що було продемонстровано при ви-

рощуванні Triticum aestivum в Biomass Production 

System (BPS) в експерименті PESTO [29]. В той 

же час при використанні інших культиваційних 

камер спостерігаються достатньо суттєві перебу-

дови фотосинтетичного апарату [11, 32]. Таким 

чином, ступінь перебудов мітохондрій та плас-

тид, їхня взаємодія, регуляція енергетичного ме-

таболізму рослинних організмів залишаються не 

з’ясованими.

Рослини є безальтернативним компонентом 

біорегенеративних систем життєзабезпечення 

(БСЖ) у довготривалих космічних місіях [8]. 

Встановлено, що рослини можуть здійснювати 

повний життєвий цикл від насіння до насіння 

в умовах мікрогравітації [3, 16, 30]. Отримання 

урожаю, тобто накопичення біомаси та насіннє-

ва репродукція рослин у першому та наступних 

поколіннях під час довготривалих космічних 

польотів потребують експериментальних даних 

про стан основного метаболізму рослинного ор-

ганізму в умовах мікрогравітації. Формування 

уявлень про біоенергетику рослинних клітин в 

умовах мікрогравітації та, що важливо, при мож-

ливих флуктуаціях рівня освітлення, вологості, 

газового складу середовища повинні сприяти 

прогнозуванню стану рослинних організмів, їх-

ньої продуктивності та стійкості протягом дов-

готривалого культивування на борту космічних 

апаратів в майбутньому.

МАТЕРІАЛИ І МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕННЯ

В лабораторних умовах мікрогравітацію моделю-

вали, використовуючи загальноприйнятий метод 

повільного горизонтального клиностатування з 

швидкістю обертання осі 2 об/хв. У серії експе-

риментів з дослідження впливу модельованої мі-

крогравітації використані рослини Pisum sativum 

L. (сорт Альфа). Дослідження стану мітохондрі-

ому було проведено в клітинах зародкового ко-

реня етиольованих проростків, для того щоб ви-

ключити вплив фотосинтезу та його продуктів, 

рівень яких залежить від освітлення. Відібрані 

насінини по одній загортали у трубочки з воло-

гого фільтрувального паперу і вкладали у стакан-

чики, що поміщали у чашки клиностату. Пророс-

тки вирощували в темряві при температурі 22—

24 °С протягом 5 діб з моменту загортання насін-

ня в трубочки. Для дослідження фотосинтетич-

ного апарату клітин насіння висаджували у чаш-

ки клиностату діаметром 9 см, наповнені верми-

кулітом. Після вкорінення рослин протягом 5 діб 

чашки поміщали на горизонтальний клиностат у 

культиваційну камеру на 12 діб при температу-

рі 22—23 °С, вологості повітря 60 %. Щільність 

потоку квантів фотосинтетично-активної радіа-

ції (ФАР) складала 180 та 80 мкмоль · м−2с−1, що є 

відповідно достатніми та субоптимальними умо-

вами для росту росли. В якості джерела освітлен-

ня використовували білі люмінесцентні лампи. 

Фотоперіод складав 16/8 год (день/ніч). Протя-

гом досліду рослини поливали, періодично вно-

сячи рівні кількості дистильованої води в чашки. 

Крім того, на 1-шу та 6-ту добу вносили ½ р-н 

Хогланда. 

Для електронно-мікроскопічного досліджен-

ня відбирали зразки розміром 2×1 мм. Підго-

товку зразків проводили за стандартним мето-

дом [6]. Стисло: фіксація р-ом 2.5 % глютаро-

вого альдегіду на 0.15 М кокодилатному буфері 

(рН 7.4) для листків або на 0.1 М кокодилатному 

буфері (рН 7.2) для коренів протягом 4 год при 

температурі 4 °С, відмивання декілька разів бу-
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фером, постфіксація р-ом 1 % OsO
4
 на кокоди-

латному буфері протягом 12 год, після відмиван-

ня р-ом 1 % танінової кислоти протягом 1 год. 

Зразки зневоднювали у серії спиртів зростаючої 

концентрації та ацетоні, потім заливали суміш-

шю епон-аралдит. Ультратонкі зрізи (50 — 70 нм) 

отримували на ультрамікротомі MT-XL (RMC) 

та контрастували уранілу ацетатом і цитратом 

свинцю. Зразки досліджували на трансмісійних 

електронних мікроскопах JEM 1200EX та JEM 

1230EX (Jeol) та фотографували на плівку Alliance 

Camera CE (Agfa). Отримані негативні зобра-

ження сканували, після чого аналізували площу 

пластид на зрізах, товщину гран, кількість тила-

коїдів у гранах, кількість та розмір крохмальних 

зерен за допомогою програмного забезпечення 

Image J (http://imagej.nih.gov). 

Поглинання кисню кореневими апексами 1-, 

3- та 5-добових проростків у контролі та після 

клиностатування визначали полярографічним 

методом, використовуючи полярограф Oxygraph 

(Hansatech). Для кожного вимірювання відбира-

ли по 7 кореневих апексів розміром 4—6 мм, ма-

сою 10—15 мг, які поміщали в інкубаційну камеру 

приладу об’ємом 1.5 мл з дистильованою водою, 

що попередньо була насичена киснем, шляхом 

барботування повітрям протягом 20 хв. Вимірю-

вання швидкості поглинання кореневими апек-

сами кисню з розчину проводили при +24 °С про-

тягом 12—15 хв, починаючи з 2-ї хв після зану-

рення кореневих апексів у воду. В даних часових 

рамках загальна швидкість поглинання кисню за 

відсутності інгібіторів була лінійною. 

Концентрації інгібіторів були підібрані експе-

риментально. Для інгібування цитохромоксида-

зи використовували 3 млМ КCN. Для інгібуван-

ня альтернативної оксидази використовували 

саліцилгідроксамову кислоту (СГК) з діючою 

концентрацією 3 млМ. Кінцеві концентрації ін-

гібіторів у розчині отримували шляхом внесення 

відповідних кількостей маточних розчинів кон-

центрацією 0.2М КCN в дистильованій воді та 

1М СГК у диметилсульфоксиді. 

Із застосуванням інгібіторів визначали потуж-

ність альтернативного шляху у диханні або СГК-

чутливе, СN-резистентне дихання, як різницю 

між швидкість поглинання кисню у присутності 

КCN та залишковим диханням у присутності 

КCN та СГК. Рівень залишкового диханням
 
був 

низьким, його максимальний рівень складав 

близько 4 % як у контрольних, так і у клиноста-

тованих зразках.

Експресію гену АОХ визначали в цілих коре-

нях, кореневих апексах (6 мм) та з зоні диферен-

ціювання 5-добових етиольованих проростків. 

Загальну РНК зі зразків виділяли з використан-

ням InnuPREP Plant RNA Kit (Analytikjena) згід-

но з методом, запропонованим виробником. 

Рис. 1. Фрагменти клітин з мітохондріями (М) у клітинах дистальної зони розтягу 5-добових проростків гороху у ста-

ціонарному контролі (а) та під впливом клиностатування (б) 
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Визначення кількості, цілісності РНК, зворотну 

транскрипцію та полімеразну ланцюгову реак-

цію в реальному часі проводили згідно з мето-

дом Талалаєва і Кордюм [31]. В якості внутріш-

нього контролю використовували ген ACTIN3 

(GenBank: U81049.1), рівень експресії якого є 

постійним і не залежить від зовнішніх впливів 

[24]. Нуклеотидні послідовності АОХ для горо-

ху були взяті з роботи [15]. Дизайн нуклотидних 

послідовностей праймерів здійснено у Vector 

NTI Oligo Design (NCBI EST). Послідовності за-

діяних праймерів – 

ACTIN3: 

F – CCAAATCATGTTTGAGGCTTTTAA,

R – GTGAAAGAACGGCCTGAATAGC;

AOX: 

F –AGGTAACCAACCATACGG, 

R – TAAGGCGTTGCTAGAAGA. 

ПЛР проводили на ампліфікаторі iCycler iQ sys-

tem (Bio-Rad). Обробку результатів здійснюва-

ли за алгоритмом, раніше описаним Pfaffl [19], 

використовуючи програмне забезпечення Gene 

Expression (Macro™).

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ

Дослідження ультраструктури мітохондрій в різ-

них ростових зонах кореня показали їхню різну 

чутливість до дії клиностатування. Найбільш 

суттєві перебудови ультраструктури відбувалися 

в дистальній зоні розтягу (ДЗР) (рис. 1). Відмі-

чено зменшення поліморфності мітохондріому, 

зменшення площі органел на зрізах, збільшен-

ня площі крист та електронної щільності мат-

риксу, що загалом характеризуються як помірна 

конденсація органел. Крім того, раніше ми вста-

новили, що вплив клиностатування на ультра-

структуру мітохондрій посилювався зі збільшен-

ням тривалості дії чинника [4]. Ці дані свідчать, 

що на фазі повільного розтягу клітини в ДЗР, що 

в нормі володіють найвищим рівнем метаболіз-

му серед всіх ростових зон, зазнають найсуттєві-

ших перебудов енергетичного метаболізму при 

дії модельованої мікрогравітації.

Дані стосовно ультраструктури мітохондрій 

узгоджуються з отриманими даними щодо інтен-

сивності тканинного дихання кореневих апексів 

в цих же часових рамках. Протягом клиностату-

вання спостерігається тенденція до зростання 

швидкості поглинання кисню, що на п'яту добу 

досягає достовірної різниці у 7 % порівняно з та-

ким у стаціонарному контролі (рис. 2, а). При-

пускається, що зростання дихання пов’язане з 

активацією процесів окислювального фосфо-

рилювання. В той же час зростання дихання 

коренів в умовах клиностатування могло бути 

пов’язане з активацією альтернативної оксида-

зи. Відомо, що її індукція на рівні експресії генів, 

кількості білку або його активності відбувається 

у відповідь на дію стресових чинників середо-

вища і призводить до роз’єднання окислення та 

Рис. 2. Загальна швидкість дихання (а) та потужність 

альтернативного шляху дихання (б) кореневих апексів 

протягом 5 діб росту у стаціонарному контролі (1) та в 

умовах клиностатування (2). Зірочкою позначено до-

стовірну різницю між значеннями



88 ISSN 1561-8889. Космічна наука і технологія. 2015. Т. 21. № 4

В. О. Бриков

фосфорилювання, і тому суттєво знижує ефек-

тивність накопичення АТФ [22]. В той же час 

її основною функцією є захисна, що дозволяє 

уникнути утворення надмірної кількості актив-

них форм кисню при створенні несприятливих 

умов для протікання процесів окислювального 

фосфорилювання [22, 33]. Із застосуванням ме-

тоду інгібіторного аналізу було встановлено, що 

потужність альтернативного CN-резистентного 

дихання не змінювалася в умовах клиностату-

вання (рис. 2, б). Крім того, було встановлено, 

що кількість транскриптів гену AOX як у росто-

вих, так і у зрілих зонах кореня не відрізнялася 

від такої у стаціонарному контролі (рис. 3). 

Таким чином, ми вперше встановили, що 

зростання швидкості дихання коренів в умо-

вах клиностатування не пов’язане з активацією 

стрес-індукованої альтернативної оксидази, 

тобто в умовах мікрогравітації не створюються 

умови, які б перешкоджали діяльності основ-

ного енергоефективного цитохромного шляху 

електронно-транспортного ланцюгу.

Наведені вище дані про ультраструктуру та 

дихання мітохондрій є інтегральними показни-

ками, дослідженими неінвазивними методами, 

вказують на здатність мітохондрій до підтримки 

структурно-функціональної організації міто-

хондрій близькими до норми. У той же час до-

слідження метаболічної активності мітохондрій 

ізольованих з коренів 5-добових проростків вка-

зують на суттєві зміни у протіканні процесу окис-

лювального фосфорилювання в умовах модельо-

ваної мікрогравітації [5]. Було встановлено, що в 

активному фосфорилюючому стані за Chance [7] 

швидкість окислення екзогенно доданого малату 

або НАДН зростала у мітохондріальних фракцій, 

ізольованих з коренів рослин, що зазнали впли-

ву клиностатування. Ці дані можуть бути причи-

ною зростання тканинного дихання, описаного 

вище. Однак припускається, що активація окис-

лювальних процесів не призводить до акумуля-

ції більшої кількості молекул АТФ порівняно 

з контролем, оскільки відбувається зниження 

ефективності фосфорилювання [5]. Вважається, 

що саме у відповідь на зниження ефективності 

фосфорилювання відбувається активація окис-

лювальних процесів, що дозволяє підтримати 

енергетичний гомеостаз клітин кореня в умовах 

мікрогравітації. Таким чином, ми вважаємо, що 

в умовах мікрогравітації для забезпечення пов-

ноцінного росту зародкового кореня рослин не-

обхідна належна аерація ризосфери, оскільки 

зростає потреба клітин кореня у кисні. У деяких 

космічних експериментах з вирощування рослин 

було встановлено, що метаболізм кореня зна-

ходиться в стані гіпоксії [14, 18, 21]. Відмічено 

активацію гліколізу та зростання активності та 

генетичної експресії алкогольдегідрогенази [28]. 

Вважається, що гіпоксія ризосфери є наслідком 

біофізичної лімітації доступу кисню внаслідок 

порушення процесів дифузії за відсутності граві-

тації [14]. Враховуючи погіршення аерації суб-

страту та зростання інтернальної потреби клітин 

кореня до кисню, штучне нагнітання повітря до 

ризосфери є необхідним для забезпечення нор-

мального перебігу дихання та енергетичного ме-

таболізму в умовах мікрогравітації. 

Крім того, зростання окислювальної актив-

ності мітохондрій, спрямоване на забезпечення 

енергетичного гомеостазу клітин кореня, пот-

ребує належного надходження вуглеводів для 

підтримки енергетики клітин кореня. Слід на-

голосити, що умови вирощування рослинного 

матеріалу були оптимальними, а в обраній мо-

делі для дослідження — корені етиольованих 

проростків, вуглецеве живлення клітини кореня 

Рис. 3. Відносний рівень експресії АОХ у цілих коренях, 

кореневих апексах та зрілій ділянці коренів 5-добових 

проростків гороху у стаціонарному контролі (1) та в умо-

вах клиностатування (2)
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забезпечувалося продуктами гідролізу запасних 

речовин із сім’ядоль. В той же час невідомо, 

якою буде відповідь мітохондрій кореня на фазі 

вегетації рослин, де субстратне забезпечення 

окислювального фосфорилювання залежить від 

умов освітлення, функціональних кондицій фо-

тосинтетичного апарату листків та транспорту 

поживних речовин між органами рослин. 

Результати електронно-мікроскопічного до-

слідження показали, що загалом ультраструк-

тура клітин палісадної паренхіми як в контролі, 

так і за умов клиностатування була типовою для 

клітин мезофілу. Основний об’єм клітини зай-

має центральна вакуоль. Органели знаходяться 

у периферійному шарі цитоплазми. Хлороплас-

ти, як правило, лінзовидної форми, їхня стро-

ма завжди щільна, насичена великою кількістю 

тилакоїдних мембран (рис. 4, а, б). Мітохондрії 

дрібні, округлої форми, інколи дещо видовжені. 

Відмічено численні контакти між хлоропласта-

ми, мітохондріями та пероксисомами. Хлоро-

пласти часто утворюють інвагінації чашовидної 

форми, де можуть перебувати мітохондрії, або 

зрідка — ліпідні краплі. Загалом така ультра-

структура клітин свідчить про високу функціо-

нальну активність клітин мезофілу. При куль-

тивуванні рослин при щільності потоку квантів 

ФАР 180 мкмоль·м−2с−1 розмір хлоропластів за 

Рис. 4. Фрагменти клітин палісадної паренхіми з хлоропластами у стаціонарному контролі (а, в) та за умов клиноста-

тування (б, г) при щільності потоку квантів ФАР 180 мкмоль·м−2с−1 (а, б) та 80 мкмоль·м−2с−1 (в, г) 
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умов клиностатування зменшувався на 15 % від-

повідно до такого у стаціонарному контролі. Тов-

щина гран також була меншою на 10 % за таку 

в контролі, що відповідає товщині одного-двох 

тилакоїдів (таблиця). Кількість і розмір зерен 

крохмалю не відрізнялися від таких у контролі. 

Можна зробити висновок, що при достатньому 

освітлені рослин клиностатування призводить 

до мінорних змін в ультраструктурі енергетич-

них органел в клітинах мезофілу. При культи-

вуванні рослин при щільності потоку квантів 

ФАР 80 мкмоль·м−2с−1 спостерігаються більш 

суттєві відмінності ультраструктур хлоропластів 

мезофілу у рослин, що зростали в умовах кли-

ностатування (рис. 4, в, г). Розмір хлоропластів 

зменшувався на 24 %, розмір крохмальних зе-

рен — на 63 % (таблиця). Товщина гран також 

була меншою при клиностатуванні на 13 %. Крім 

того, зростала варіативність форми мітохондрій 

на зрізах. Найбільш цікавим виявився той факт, 

що при зниженні щільності потоку квантів ФАР 

з 180 на 80 мкмоль·м−2с−1 в стаціонарному конт-

ролі спостерігається чітка реакція хлоропластів, 

що полягала у збільшенні їхніх розмірів, тоді як в 

умовах клиностатування не відбувалося подібної 

відповіді фотосинтетичного апарату. 

Таким чином, в умовах клиностатування не 

було відповіді хлоропластів на зміну щільності 

потоку квантів ФАР, що, на нашу думку, може 

мати негативний вплив на функціонування ор-

ганел. 

Згідно із висновками роботи [34] у більшості 

експериментів [10, 11, 32] з культивування рос-

лин в умовах реальної мікрогравітації у косміч-

ному польоті в ростових камерах не були забезпе-

чені оптимальні умови середовища – надмірний 

рівень вологості субстрату та флуктуації термпе-

ратури, накопичення етилену, а виявлені пору-

шення у структурно-функціональній організації 

хлоропластів викликані не впливом мікрограві-

тації, а негативною дією факторів середовища, 

підтримка яких в умовах космічного польоту не 

завжди була задовільною. Аналіз літературних 

даних про стан фотосинтетичного апарату, газо-

обміну, накопичення біомаси рослинами показує 

їхню різну відповідь на дію мікрогравітації, що 

залежить від рівня освітлення в умовах комічно-

го польоту. На проростках Triticum aestivum при 

щільності потоку квантів ФАР 280 мкмоль·м−2с−1 

протягом 24 діб відбувалося незначне зменшен-

ня товщини листкової пластинки та щільності 

розміщення тилакоїдів у гранах, тоді як інтен-

сивність фотосинтетичних процесів, кількість 

крохмалю, розчинних вуглеводів та сухої маси 

проростків не змінювалася [29]. Аналіз рослин 

польотного матеріалу, який перебував протягом 

14 діб в умовах мікрогравітації при щільності 

потоку квантів ФАР 100 мкмоль·м−2с−1, показав, 

що у проростків Brassica rapa відбувалося суттєве 

зниження кількості комплексів фотосисте ми І 

(ФСІ) та її активності в тилакоїдних мембранах. 

Крім того, на 32 % знижувалася активність во-

до-окислювального субкомплексу фотосисте-

ми ІІ (ФСІІ), що свідчить про його дисфункцію 

[10]. Припускається, що суттєві порушення в 

ЕТЛ хлоропластів, викликані перебуванням в 

Кількісні показники ультраструктури хлоропластів мезофілу гороху 
за різного рівня щільності потоку квантів ФАР в умовах клиностатування

Варіант 

досліду

Площа 

хлоропластів, мкм2

Товщина гран, 

мкм

Площа крохмальних 

зерен, мкм2

Кількість крохмальних 

зерен / хлоропласт

180 мкмоль·м−2с−1

контроль

клиностат

7.5 ± 0.20а (n = 224)

6.2 ± 0.17б (n = 190)

0.21 ± 0.005а (n = 206)

0.19 ± 0.008б (n = 62)

0.22 ± 0.015а (n = 143)

0.23 ± 0.013а (n = 146)

2.4 ± 0.13а (n = 65)

2.4 ± 0.12а (n = 153)

80 мкмоль·м−2с−1

контроль

клиностат

8.6 ± 0.32в (n = 90)

6.6 ± 0.25б (n = 92)

0.22 ± 0.008а (n = 151)

0.19 ± 0.005б (n = 272)

0.51 ± 0.042б (n = 78)

0.19 ± 0.015а (n = 65)

3.1 ± 0.18б (n = 64)

2.3 ± 0.21а (n = 64)

Примітка. Дані наведені в формі M ± SE, n — кількість значень у вибірці. Незалежно в кожній колонці різними 

буквами вказані достовірні відмінності між значеннями (р ≤ 0.05).
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умовах космічного польоту, компенсуються пе-

рерозподілом вмісту пігментів (співвідношення 

хлорофілів a/b) на користь хлорофілу а [10]. Ще 

більш виражений негативний ефект, що поля-

гав у зниженні сирої маси проростків на 25 %, 

зниженні активності електронного транспорту 

через ФСІ та ФСІІ на 28 %, зростанні швид-

кості темнового дихання порівняно з такими у 

контролі протягом 10-добового культивування 

проростків Triticum aestivum в умовах косміч-

ного польоту [32]. В наведених експериментах 

ступінь виявлених негативних ефектів оберне-

но залежала від тривалості дії мікрогравітації — 

найсуттєвіші порушення спостерігалися при 

короткій експозиції рослин в умовах космічного 

польоту. 

Таким чином, у наведених дослідах рівень 

впливу мікрогравітації на фотосинтетичний апа-

рат, який відповідає за вуглеводневе живлення, 

залежав не стільки від строку дії мікрогравітації, 

скільки від рівня ілюмінації рослин. На основі 

отриманих результатів та аналізу літературних 

даних ми висуваємо припущення, що мікрограві-

тація посилює негативну дію субоптимальних 

умов середовища (освітлення та, не виключено, 

температури, вологості, СО
2
) на основний мета-

болізм рослинних організмів. 

У сучасних культиваційних камерах (для при-

кладу BPS) при достатній щільності потоку кван-

тів ФАР 280 мкмоль·м−2с−1, та рівні СО
2
, що у чо-

тири рази перевищує такий в атмосфері Землі, 

вентиляцією ризосфери, використанням скру-

берів етилену вдається зберегти показники росту 

рослин, показники фотосинтезу та накопичення 

асимілятів близькими до наземних на посад-

ковій площі 0.0264 м2, при висоті камери в 16 см 

[29]. Проте загальна кількість отриманої біомаси 

та синтезованого кисню протягом вегетації були 

незначними. Чи можна забезпечити подібні па-

раметри освітлення культиваційного модуля 

площею в 1 м2 при висоті камери в 60 см та ізо-

лювати її від атмосфери космічного апарата? На 

наш погляд урожай, отриманий на такій площі, 

буде не адекватним затраченим ресурсам. У той 

же час зниження рівня освітлення та рівня СО
2 
в 

ростових камерах, як показано вище, викликає 

порушення у вуглеводневому живленні рослин. 

Таке протиріччя, що виникає при розробці куль-

тиваційних модулів, потрібно подолати шляхом 

визначення мінімальних значень параметрів, 

достатніх для задоволення енергетичних потреб 

рослин, що реалізуються у накопиченні біомаси. 

З’ясування адаптивних перебудов енергетично-

го метаболізму, меж стійкості рослин в умовах 

мікрогравітації дозволять мінімізувати ресурси, 

витрачені на обслуговування життєдіяльності 

рослинних організмів у БСЖ.

Автор вдячний фахівцям Центру колективного 
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Біоенергетика рослинних клітин в умовах мікрогравітації

В. А. Бриков

Институт ботаники им. М. Г. Холодного 

Национальной академии наук Украины, Киев

БИОЭНЕРГЕТИКА РАСТИТЕЛЬНЫХ КЛЕТОК 

В УСЛОВИЯХ МИКРОГРАВИТАЦИИ

Суммируются данные об ультраструктуре и функциони-

ровании энергетических органелл в клетках автотроф-

ных та гетеротрофных тканей высших растений, кото-

рые произрастали под влиянием клиностатирования. 

Показано, что благодаря адаптивным реакциям мито-

хондриома в гетеротрофных клетках корня сохраняется 

энергетический гомеостаз, поддержка которого в косми-

ческом полете будет зависеть от поступления субстратов 

к окислительному фосфорилированию. Установлено, 

что при субоптимальном освещении растений уровень 

перестройки ультраструктуры хлоропластов был выра-

жен сильнее, чем при оптимальных условиях освещения. 

Выдвинуто предположение, что микрогравитация уси-

ливает отрицательное действие субоптимальных усло-

вий освещения на основной метаболизм растительных 

организмов. Обсуждаются перспективы дальнейших 

исследований в этой области и некоторые прикладные 

аспекты создания ростовых камер для культивирования 

растений на борту космических летательных аппаратов. 

Ключевые слова: митохондрии, дыхание, альтернативная 

оксидаза, хлоропласты, ультраструктура. 
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BIOENERGETICS OF PLANT CELLS 

IN MICROGRAVITY

This paper summarizes the data on the ultrastructure and 

functioning of energy organelles in cells of autotrophic and 

heterotrophic tissues of higher plants that grow under the in-

fluence of clinorotation. It is shown that due to the adaptive 

reactions in mitochondria the energy homeostasis is retained 

in heterotrophic root cells, and its support under microgravity 

conditions will depend on the flow of substrates to the oxida-

tive phosphorylation. It was established that the level of al-

terations in chloroplast ultrastructure under suboptimal light 

conditions was pronounced to a greater extent than under op-

timal light conditions. Based on the results, we suggest that 

the microgravity increases the negative effects of suboptimal 

lighting conditions in the primary metabolism of plants.

Key words: mitochondria, respiration, alternative oxidase, 

chloroplasts, ultrastructure, clinorotation.


