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Таблица – Разница значений АА до и после термической обработки у экстрактов клубней 
Solanum tuberosum и экстрактов плодового тела Agaricus bisporus 

 
№ Промежуток 

времени, с 
РазницаАА у образцов до и после термической обработки, % 

Solanum tuberosum Agaricus bisporus 
1 30 15,73* 4,79 
2 60 16,34* 1,22 
3 90 15,76* 6,25 
Среднее 
значение 

- 15,94* 4,09 

Примечание – *данные статистически достоверны при Р≤ 0,05 
 
Показатели антиоксидантной активности у базидиального гриба Agaricus bisporus несуще-

ственно изменили свои значения на протяжении всего эксперимента, чего не наблюдалось у об-
разцов Solanum tuberosum, которые имели первоначально самые высокие показатели, но после 
термической обработки их АА уменьшилась. 

Таким образом, и Solanum tuberosum, и Agaricus bisporus имеют в своем составе субстанции, 
обладающие антиоксидантной активностью. Эти субстанции, скорее всего, имеют различное хи-
мическое строение, поскольку устойчивость к повышению температуры у них статистически зна-
чимо отличается – грибы оказались более устойчивыми. Следовательно, и вещества, обеспечива-
ющие антиоксидантную защиту у картофеля и у грибов, разные. Допустимо предположить, что у 
грибов эти соединения могут носить белковую природу. Необходимы дальнейшие исследования в 
этом направлении. 

 
Работа выполнена при финансовой поддержке Государственной программы научных исследо-

ваний Республики Беларусь «Химические процессы, реагенты и технологии, биорегуляторы и био-
оргхимия» на 2021-2025 годы (подпрограмма «Химические основы процессов жизнедеятельно-
сти» (Биооргхимия), задание 2.3.3.4). 
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Понимание молекулярных и физиологических механизмов формирования гравитропического 
ответа растений является одной из ключевых проблем современной биологии.  

Выделяют три основных этапа формирования гравитропического ответа: восприятие гравита-
ционного сигнала, трансдукция сигнала, развитие ассиметричного ростового ответа, который вы-
зывает изгиб органа растения и, в конечном итоге, восстановление его пространственной ориента-
ции. 

В ходе первичного этапа развития гравитропического ответа физический гравитационный сти-
мул воспринимается внутриклеточными частицами статолитами, роль которых обычно выполняют 
амилопласты – непигментированные пластиды, содержащие два или несколько крупных крах-
мальных зерен. В побегах статолиты чаще всего локализуются в особых клетках статоцитах, фор-
мирующих обкладку сосудистых пучков и окружающих сосудистые ткани по всей длине стебля, в 
то время как в корнях они локализованы в корневом чехлике.При этом статоциты ведут себя как 
датчики наклона и начальным гравитационным стимулом выступает изменение положения стато-
литов внутри статоцитов [1]. При перемещении (седиментации) статолитов под действием силы 
тяжести в нижнюю часть статоцита запускается процесс восприятия гравитационного сигнала: 
давление статолитов на мембраны нижней части клетки приводит к ее механическому раздраже-
нию и инициации перераспределения потоков основного регулятора роста фитогормона ауксина. 
В результате ассиметричного перераспределения ауксин накапливается преимущественно на ниж-
ней стороне гравистимулированного органа. Различие его концентраций приводит к дифференци-
альному росту растяжением клеток растений на верхней и нижней сторонах зоны гравистимуля-
ции растения, вследствие чего формируется гравитропический изгиб. Рост клеток растений, окру-
женных жесткой клеточной стенкой, возможен только при временном, обратимом расщеплении 
структурных элементов, обеспечивающих ее жесткость, что происходит при подкислении внут-
ренней среды клеточной стенки и активации различных гидролаз. К числу фитогормонов, способ-
ных регулировать рост клеток растяжением могут относиться не только ауксины, действие кото-
рых достаточно подробно изучено, но также брассиностероиды (БС) и этилен.  

Следует отметить, что гравитропический ответ растений в основном изучается в корнях и стеб-
лях растений. Чувствительность листьев к гравистимуляции показана в единичных исследованиях. 

Целью данного исследования стала идентификация положения амилопластов в клетках череш-
ков листьев томата (Lycopersicum esculentum L.) в различные временные интервалы после действия 
одиночного гравистимула, гравистимула и предшественника этилена этефона, гравистимула и 
синтетического брассиностероида эпина для того, чтобы оценить чувствительность листьев к гра-
вистимулу и наличие в них реакции седиментации статолитов, аналогичное тому, что происходит 
в стеблях и корнях, а также возможную роль фитогормонов этилена и БС в регуляции гравитропи-
ческого ответа листьев растений. 

В качестве объекта исследования использовали молодые верхушечные листья 50-дневных рас-
тений 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 развития дополнительной фототропиче-
ской реакции после поворота растений горизонтально, гравистимуляцию проводили в темноте, 
предварительно поместив растения контрольных и экспериментальных групп в темноту на 24 ч 
для адаптации. После адаптации растения поворачивались на бок и выдерживались в горизонталь-
ном положении в течение различных промежутков времени (от 15 мин до 24 ч). Часть опытных 
растений обрабатывалась (до переноса растений в темноту и гравистимуляции либо раствором 
этефона (Sigma, Germany) в концентрации 100 мг/л, либо раствором (200 мкл/л) эпина (производ-
ства ИБОХ НАНБ, 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, стек-
лянный светофильтр с максимумом пропускания 470-605 нм, 0,45 мкмоль·м-2·с-1). Верхушечные 
листья растений фиксировали в формалинуксусном спирте в течение 2 ч. После фиксации листья 
промывали в 70% этаноле и помещали в 2%-ный раствор йодида калия на 1 мин. Окрашенные че-
решки листьев осветляли в растворе, содержащем 5% глицерина и 50% хлоральгидрата. Анализи-
ровали полученные препараты с помощью световой электронной микроскопии. 

В результате микроскопических исследований срезов черешков верхушечных листьев 50-
дневных растений томата нами были обнаружены группы амилопластов в нескольких слоях кле-
ток оболочки пучка черешка листа (Рис. 1А). Осаждение амилопластов при гравистимуляции про-
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исходило в соответствии с направлением силы тяжести (Рис. 1Б). Седиментация амилопластов 
была обнаружена в препаратах уже через 15 мин после гравистимуляции. При обработке растений 
эпином, как и в случае действия одной гравистимуляции, через 15 мин воздействия гравистимула, 
было обнаружено осаждение крахмальных зерен в сторону направления силы тяжести (Рис. 2А). 
Обработка источником экзогенного этилена этефоном значительно замедляла скорость седимен-
тации амилопластов и их количество в черешках листьев по сравнению с контролем (Рис. 2Б). 
Первые изменения положения амилопластов при предварительной обработке этефоном обнаруже-
ны лишь через 1 час гравистимуляции, а не через 15 мин, как при других типах обработок.  

 

 
 
Рисунок 1. – Амилопласты клеток черешков верхушечных листьев 50-дневных растений томата: 
А   ̶ в контрольной группе без гравистимуляции; Б  ̶ при переориентации растений через 15 мин  

гравистимуляции. 
Таким образом, проведена прямая микроскопическая демонстрация осаждения статолитов в эн-

додермальных клетках черешков листьев томата после гравистимуляции, также как это имеет ме-
сто в стеблях и корнях растений. Следует отметить, что нами также зафиксированы движения ли-
стьев томата при действии гравистимуляции, которые происходят одновременно с формированием 
угла изгиба стебля и изменения уровня экспрессии многих генов, ассоциированных с транспорт-
ными, сигнальными и метаболическими процессами в клетке (данные не приведены), что согласу-
ется с наблюдаемой седиментацией амилопластов под действием гравистимула. При этом, исполь-
зованные фитогормоны, особенно этилен, довольно заметно влияли на процесс седиментации. Это 
обстоятельство также согласуется с тем фактом, что этилен сильно ингибировал формирование 
угла изгиба растений томата, а эпин его ускорял (данные не приведены).  
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Рисунок 2. – Гравитационная чувствительность амилопластов в клетках черешков верхушечных 

листьев 50-дневных растений томата при переориентации растений: А  ̶  при обработке эпином через 
15 мин гравистимуляции; Б  ̶ при обработке этефоном через 1 ч гравистимуляции. 

 
Способность этилена заметно влиять на характер осаждения амилопластов при гравистимуля-

ции может быть обусловлена влиянием этих фитогормонов на организацию цитоскелета клетки. 
Участие актиновых микрофиламентов цитоскелета в развитии гравитропического ответа у расте-
ний показано, например, в корнях арабидопсиса. Актиновый цитоскелет может выступать поло-
жительным регулятором гравитропизма, участвовать в поддержании везикулярного транспорта, а 
также может играть роль в формировании полярности клеток и распределении переносчиков аук-
сина в плазмалемме [2], и является неотъемлемым компонентом роста клеток растяжением [3], 
посредством которого развивается гравитропический изгиб органа. При изменении ориентации 
корней растений арабидопсиса относительно вектора силы тяжести происходит перестройка акти-
новых микрофиламентов в зоне растяжения – уменьшается доля аксиально ориентированных и 
возрастает количество наклонно и поперечно ориентированных микрофиламентов [4]. Организа-
ция актинового цитоскелета у растений при гравистимуляции может зависеть от их гормонального 
статуса [5, 6]. Однако механизмы взаимодействия между динамикой содержания фитогормонов и 
изменениями в организации цитоскелета в гравитропической реакции растений изучены недоста-
точно [7], поэтому с уверенностью говорить, связаны ли наблюдаемые нами различия в реакции 
черешков листьев томата на гравистимул без или на фоне действия этефона или эпина, с участием 
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цитоскелета, нельзя. Возможно, на фоне присутствия фитогормонов каким-то образом изменяется 
перемещение вакуоли.  

Важно отметить, что наличие специализированных для восприятия гравитационного сигнала 
органелл амилопластов и их быстрая седиментация в ответ на гравистимул в черешках свидетель-
ствует о важной роли верхушечных листьев в восприятии гравистимуляции растениями. 
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Вступление. Дрожжи как микроорганизмы с высоким биотехнологическим потенциалом явля-

ются объектами различных научных исследований. Особый интерес для ученых представляют 
киллер-токсины дрожжей – экзометаболиты белкового происхождения с ярко выраженной антаго-
нистической активностью против чувствительных микроорганизмов. Прежде, чем попасть в клет-
ку чувствительного микроорганизма, киллер-токсин должен пройти два этапа связывания с рецеп-
торами: с первичными рецепторами, которые находятся на клеточной стенке, и вторичными ре-
цепторами, расположенными в плазматической мембране клетки. Такие первичные рецепторы, как 
β-1,3-глюкан, были обнаружены в Williopsis saturnus WC91-2 [1], Tetrapisispora phaffii DBVPG6076 
[2] и Pichia anomala ATCC 96603 [3]; β-1,6-глюкан – у P. anomala DBVPG 3003 [4], маннопротеин 
– у P. membranifaciens CYC1086 [5]; хитин – у Debaryomyces robertsiae CBS6693 [6]. Этап связы-
вания киллер-токсина с первичными рецепторами не требует затрат энергии, а значит, является 
энергонезависимым. Следующий этап воздействия киллер-токсинов на клетку-мишень заключает-
ся во взаимодействии токсина с вторичными рецепторами на цитоплазматической мембране, обра-
зовании энергозависимого комплекса из вторичных рецепторов и киллер-токсина с последующей 
активацией мембранных каналов. В результате такого взаимодействия нарушается функция изби-
рательной проницаемости клеточной мембраны для протонов и высокомолекулярных соединений, 
таких как АТФ, изменяется градиент заряда вокруг мембраны с последующей гибелью клетки [7]. 

Киллерные дрожжи являются типичными представителями аутомикрофлоры растений. В по-
следнее десятилетие были изолированы новые виды эпифитных киллерных дрожжей из различно-
го растительного сырья. Группой бразильских исследователей во главе с de Lima [8] было изоли-
ровано из тропических фруктов около 580 видов дрожжей, 29 из которых обладали киллерной ак-
тивностью. Наивысшая антагонистическая активность против фитопатогенных грибов вида 
Colletotrichum gloeosporioides была обнаружена у изолятов с поверхности папайи, которые позже 
были идентифицированы как Meyerozyma guilliermondii.  




