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СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ИЗМЕНЕНИЙ 
ЭНДОДЕРМАЛЬНЫХ КЛЕТОК ЧЕРЕШКОВ ЛИСТЬЕВ ТОМАТА  
ПОСЛЕ ГРАВИСТИМУЛЯЦИИ И ДЕЙСТВИЯ ФИТОГОРМОНОВ

Аннотация. Продемонстрировано осаждение (седиментация) амилопластов в клетках черешков листьев томата 
при воздействии гравистимуляции в направлении вектора силы тяжести, а также модулирующее влияние на этот 
процесс фитогормонов брассиностероидного ряда (эпин) и этилен-продуцента этефона в период времени 0,25–24 ч 
после начала гравистимуляции. Этефон, предшественник этилена, значительно замедлял осаждение амилопластов, 
выполняющих функцию статолитов в клетках, что коррелирует с его ингибирующим действием на формирование 
гравитропического изгиба стебля. 
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Abstract. The sedimentaion of amyloplasts in tomato leaf petiole cells, when influenced by gravistimulation, gravistim-
ulation and phytohormone epine, gravistimulation, and by an exogenous source of ethylene ethephon for a period of 0.25–24 h, 
was demonstrated. Ethephone significantly slowed down the sedimentation of amyloplasts serving as statolytes in cells, which 
correlates with its inhibitory effect on the formation of the gravitropic bending of the stem.
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Введение. Гравитация – постоянно действующий фактор на Земле, который является одним 
из основных сигналов для правильного роста и развития растений. В зависимости от направлен-
ного роста органов относительно гравитационного вектора Земли выделяют отрицательный  
и положительный гравитропизм растений, которые играют важнейшую роль в жизненном цикле. 
Положительным гравитропизмом обычно обладают корни растений, растущие в направлении  
к центру Земли, в то время как побеги растений обладают отрицательным гравитропизмом и ра-
стут в направлении, обратном вектору силы тяжести.

В ходе развития гравитропического ответа физический стимул (гравитационный) восприни-
мается специализированными растительными клетками – статоцитами. Внутри статоцитов рас-
положены специфические тяжелые частицы – статолиты, перемещение которых под действием 
силы тяжести запускает процесс восприятия гравитационного сигнала [1]. 



426 Doklady of the National Academy of Sciences of Belarus, 2022, vol. 66, no. 4, рр. 425–432

Статоциты ведут себя как датчики наклона, а начальным гравитационным стимулом высту-
пает положение статолитов внутри статоцитов. При перемещении (седиментации) статолитов 
под действием силы тяжести в нижнюю часть статоцита запускается процесс восприятия грави-
тационного сигнала: давление статолитов на мембраны нижней части клетки приводит к ее ме-
ханическому раздражению и инициации перераспределения потоков ионов и регулятора роста 
фитогормона ауксина. В результате ассиметричного перераспределения ауксин накапливается 
преимущественно на нижней стороне гравистимулированного органа. Различие его концентра-
ций приводит к дифференциальному росту растяжением клеток растений на верхней и нижней 
сторонах зоны гравистимуляции растения, вследствие чего формируется гравитропический из-
гиб [1]. 

Роль статолитов обычно выполняют амилопласты – непигментированные пластиды, содер-
жащие два или несколько крупных крахмальных зерен. В амилопластах происходит синтез крах-
мала путем полимеризации глюкозы. Гранулы крахмала способны преобразовываться обратно  
в моносахариды в случае, если у растения возникает потребность в дополнительной энергии. 
Наиболее близкородственными к амилопластам пластидами являются хлоропласты. В клетках 
этиолированных органов растений содержатся амилопласты (этиопласты), которые после поме-
щения таких растений на свет могут преобразовываться в хлоропласты. В побегах амилопласты, 
содержащие статоциты, во многих случаях ассоциируются с паренхимными клетками (паренхи-
ма обкладки сосудистых пучков, эндодерма), окружающими сосудистые ткани по всей длине 
стебля, в то время как в корнях они локализованы в корневом чехлике, как показано, например, 
на примере растений арабидопсиса [2]. При этом мутанты арабидопсиса со слабо развитым сло-
ем эндодермы, лишенным амилопластов, и мутанты, которые не могут синтезировать крахмал  
в амилопластах, не формируют гравитропический ответ на изменение вектора силы тяжести [3].

Эндодерма представляет собой самый внутренний слой клеток первичной коры, которые 
очень плотно сомкнуты между собой и прилегают к центральному цилиндру осевых органов 
высших растений. В стеблях эндодерму зачастую называют крахмалоносным влагалищем, по-
скольку она состоит обычно из крахмалосодержащих клеток [4].

С помощью электронной микроскопии было определено, что в восприятие гравитационного 
воздействия вовлечены мембраны эндоплазматического ретикулума, которые проявляют чув-
ствительность к давлению, возникающему при перемещении амилопластов в клетке. Отпечатки 
осаждающихся амилопластов четко были заметны на поверхности мембран эндоплазматическо-
го ретикулума [5]. 

Восприятие гравитационного сигнала в основном изучается в корне и стебле растений. Зна-
ния о восприятии гравитационного воздействия листьями практически отсутствуют.

Целью данного исследования стала идентификация положения амилопластов в клетках че-
решков листьев томата (Solanum lycopersicum L.) в различные временные интервалы после дей-
ствия одиночного гравистимула, гравистимула и предшественника этилена этефона, грависти-
мула и синтетического брассиностероида (БС) эпина, для того чтобы оценить чувствительность 
листьев к гравистимулу и наличие в них реакции седиментации статолитов, аналогичное тому, 
что происходит в стеблях и корнях, а также возможную роль фитогормонов этилена и БС в регу-
ляции гравитропического ответа листьев растений.

Материалы и методы исследования. В качестве объекта исследования использовали моло-
дые верхушечные листья растений томата. Растения выращивали при 16-часовом световом дне 
(освещение полихроматическим белым светом, 40 Вт, 150 мкмоль м–2с–1) при температуре 24 °С. 
Гравистимуляция проводилась путем поворота растений на 90° относительно гравитационного 
вектора Земли. Для исключения побочного эффекта условий освещенности и возможного разви-
тия дополнительной фототропической реакции после поворота растений горизонтально, грави-
стимуляцию проводили в темноте, предварительно поместив растения контрольных и экспери-
ментальных групп в темноту на 24 ч для адаптации. После адаптации растения поворачивались 
на бок и выдерживались в горизонтальном положении в течение различных промежутков време-
ни (от 15 мин до 24 ч). Часть опытных растений обрабатывалась (до переноса растений в темно-
ту и гравистимуляции раствором этефона (Sigma, Германия) в концентрации 100 мг/л, либо рас-
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твором (200 мкл/л) эпина (производство ИБОХ НАН Беларуси, ОАО «Белреахим»)) по одному 
разу в день в течение 8 дней. 

Отбор растительной ткани контрольных и экспериментальных групп растений проводился 
на неактивном для фоторецепторов растений тусклом зеленом свету (лампа накаливания 15 Вт, 
стеклянный светофильтр с максимумом пропускания 470–605 нм, 0,45 мкмоль · м–2 · с–1). 

Для микроскопических исследований базальную часть черешков верхушечных листьев рас-
тений фиксировали в смеси формалина, уксусной кислоты и этилового спирта в течение 2 ч. По-
сле фиксации листья промывали в 70 %-ном этаноле и помещали в 2 %-ный раствор йодида ка-
лия на 1 мин. Окрашенные черешки листьев очищали в растворе, содержащем 5 % глицерина и 
50 % хлоральгидрата. Исследовали полученные препараты с помощью световой электронной 
микроскопии. 

Результаты и их обсуждение. Микроскопические исследования срезов черешков верхушеч-
ных листьев 50-дневных растений томата позволили обнаружить группы амилопластов в не-
скольких слоях клеток оболочки пучка в базальной части черешков листьев (рис. 1, а, 1, b, 2, а, 2, b, 
3, а, 3, b). Осаждение амилопластов при гравистимуляции происходило в соответствии с направ-
лением силы тяжести. Седиментация амилопластов была обнаружена в препаратах уже через  
15 мин после гравистимуляции (рис. 1, c–j). При обработке растений эпином, как и в случае дей-
ствия одной гравистимуляции, через 15 мин воздействия гравистимула было обнаружено осаж-
дение крахмальных зерен в сторону направления силы тяжести (рис. 2, c–j). Обработка источни-
ком экзогенного этилена этефоном значительно замедляла скорость седиментации амилопластов 
и их количество в черешках листьев по сравнению с контролем (рис. 3, c–j). Изменения положе-
ния амилопластов при предварительной обработке этефоном были обнаружены значительно 
позже – лишь через 1 ч гравистимуляции. 

В результате проведенных экспериментов зафиксировано осаждение статолитов в эндодер-
мальных клетках базальной части черешков листьев томата после гравистимуляции, сходное  
с тем, которое обычно описывается для клеток стебля или корня. Таким образом, эти клетки ве-
дут себя как типичные статоциты, свойственные клеткам эндодермы стебля и корневого чехли-
ка. Ранее нами была определена динамика движения верхушечных листьев томата при действии 
гравистимуляции, которые происходят одновременно с формированием угла изгиба стебля [6]  
и изменения уровня экспрессии многих генов, ассоциированных с транспортными, сигнальны-
ми и метаболическими процессами, что согласуется с наблюдаемой седиментацией амилопла-
стов под действием гравистимула [7]. В данном исследовании этилен заметно замедлял процесс 
седиментации амилопластов в клетках черешков листьев, что согласуется с тем фактом, что эти-
лен сильно ингибирует формирование угла изгиба растений томата [8]. 

Способность этилена влиять на характер осаждения амилопластов при гравистимуляции  
может быть обусловлена влиянием этого фитогормона на организацию цитоскелета клетки. 
Участие актиновых микрофиламентов цитоскелета в развитии гравитропического ответа у рас-
тений показано, например, в корнях арабидопсиса. Актиновый цитоскелет может выступать по-
ложительным регулятором гравитропизма, участвовать в поддержании везикулярного транспор-
та, регулировать расположение целлюлозосинтазных комплексов на плазмалемме, играть роль  
в формировании полярности клеток и распределении переносчиков ауксина в плазмалемме [9]. 
Также актиновый цитоскелет является неотъемлемым участником процесса роста клеток растя-
жением [10], посредством которого развивается гравитропический изгиб органа. При изменении 
ориентации корней растений арабидопсиса относительно вектора силы тяжести происходит пе-
рестройка актиновых микрофиламентов в зоне растяжения – уменьшается доля аксиально ори-
ентированных и возрастает количество наклонно и поперечно ориентированных микрофила-
ментов [11]. Организация актинового цитоскелета у растений при гравистимуляции может зави-
сеть от их гормонального статуса [12; 13]. Однако механизмы взаимодействия между динамикой 
содержания фитогормонов и изменениями в организации цитоскелета в гравитропической реак-
ции растений изучены недостаточно [14], поэтому с уверенностью говорить, связаны ли наблю-
даемые нами различия в реакции черешков листьев томата на гравистимул без или на фоне дей-
ствия этефона, с участием цитоскелета, нельзя. 
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Рис. 1. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата  
в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль); c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 1. Localization of amyloplasts in endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants depending on the 
time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min; g, h – 1 h; i, j – 3 h
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Рис. 2. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата, 
предварительно обработанных эпином, в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль);  

c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 2. Localization of amyloplasts in the endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants pre-treated with 
epine, depending on the time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min; g, h – 1 h; i, j – 3 h
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Рис. 3. Локализация амилопластов в эндодермальных клетках базальной части черешков листьев растений томата, 
предварительно обработанных этефоном, в зависимости от времени гравистимуляции: а, b – 0 мин (контроль);  

c, d – 15 мин; e, f – 30 мин; g, h – 1 ч; i, j – 3 ч

Fig. 3. Localization of amyloplasts in the endodermal cells of the basal part of leaf petioles of tomato plants previously 
treated with ethephon, depending on the time of gravistimulation: a, b – 0 min (control); c, d – 15 min; e, f – 30 min;  

g, h – 1 h; i, j – 3 h



 Доклады Национальной академии наук Беларуси. 2022. Т. 66, № 4. С. 425–432 431

В научной литературе также имеется информация о том, что амилопласты в эндодермаль-
ных клетках стеблей соцветий дикого типа арабидопсиса расположены в цитоплазме вблизи 
мембран крупных вакуолей. Белки SGR2 и ZIG, которые локализуются на мембранах вакуолей,  
а также других небольших органелл, участвуют в везикулярном транспорте. Экспрессия генов 
этих белков в эндодерме необходима для формирования гравитропического ответа растений, по-
скольку мутанты по этим белкам характеризируются аномальным гравитропизмом. В эндодер-
мальных клетках мутанта zig-1 амилопласты располагались не около вакуолей, как у растений 
дикого типа, а оказывались вблизи периферии клетки. Подобная аномальная локализация ами-
лопластов, а также аномалии в распределении цитоплазмы и вакуолей наблюдались и в эндодер-
мальных клетках мутанта sgr2-1. Эти наблюдения позволяют предположить, что определенное 
нарушение функции вакуолей может влиять на локализацию амилопластов. Оба мутанта араби-
допсиса оказались не способны реагировать на гравитацию, предположительно в результате их 
неспособности чувствовать направление гравитации, так как амилопласты из-за неправильного 
распределения в клетке оказывались не способны оседать (седиментировать) в нужном направ-
лении. С другой стороны, сама по себе аномальная локализация амилопластов может не быть 
первопричиной полного или частичного отсутствия гравитропической реакции. Вероятнее все-
го, мутанты могли утратить молекулярные механизмы, участвующие в формировании первич-
ного сигнала и его передаче. Таким образом, функционирование вакуолей может быть вовлечено 
в раннюю стадию гравитропического ответа, происходящего в статоцитах [15].

Наличие специализированных для восприятия гравитационного сигнала органелл амило-
пластов и их быстрая седиментация в ответ на гравистимул в черешках свидетельствует о чув-
ствительности и важной роли верхушечных листьев в восприятии гравистимуляции растениями.

Заключение. Проведенное исследование можно отнести к одному из первых, посвященных 
структурно-функциональному анализу положения амилопластов в клетках черешков листьев 
томата при формировании первичного этапа ответа листьев на гравитационное воздействие. По-
лученные данные расширяют представление о формировании ответа на гравистимул у растения 
как на уровне целостного организма, так и его отдельных органов.
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