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Согласно предлагаемой теории, богатые крахмалом частицы (статолиты), перемещаясь по инерции в сен�
сорных клетках (статоцитах) корней и стеблей, помогают растению преобразовывать движения Земли в сиг�
налы, необходимые для восприятия растением его ориентации относительно вектора силы тяжести. Движе�
ния Земли отличаются постоянной вариабельностью, что, в частности, относится к так называемым поляр�
ным движениям и колебаниям оси вращения планеты. Статолиты в каждый данный момент движутся в ци�
топлазматической жидкости статоцитов по инерции под действием движений Земли, сохраняя траекторию,
заданную предыдущим движением колеблющейся планеты. В отличие от статолитов стенки статоцита пе�
ремещаются в пространстве вместе со всем растением и с Землёй в строгом соответствии с текущим направ�
лением движения оси планеты. Это приводит к неизбежному столкновению статолитов с клеточной стен�
кой/мембраной. Цитоплазматическая жидкость, как субстанция не способная сохранять форму, не препят�
ствует инерциальному движению статолитов, ударяющих в стенку статоцита как в цель. Ударяясь о мембра�
ну, статолиты вызывают в месте удара высвобождение ионов и других факторов, которые в дальнейшем
участвуют в гравитропном процессе. Давление статолитного осадка на дно статоцита и позиция этого осад�
ка не относятся к базовыми факторам гравитропизма.
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ВВЕДЕНИЕ

Гравитропизм или геотропизм растений –
это реакция, которая направляет рост растений
параллельно вектору силы тяжести. Ярким про�
явлением гравитропного роста растений являет�
ся их универсальная способность восстанавли�
вать ориентацию органов после принудитель�
ной переориентации растения. Особый интерес
в гравитропизме представляет его самая ранняя
стадия, «перцепция ориентации», т.е. механизм
распознавания растением своего положения от�
носительно вектора гравитации. Обычно счита�
ется, что эффект вызван гравитационным при�
тяжением к Земле особых амилопластов, напол�
ненных крахмалом, также известных как стато�
литы. Хотя гравитация является одним из наи�
более важных факторов окружающей среды, с
которыми сталкивается растение, его способ�
ность ориентироваться относительно вектора
гравитации, по�видимому, не контролируется
притяжением статолитов к Земле, поскольку
действие слишком слабое. В отличие от приня�
той парадигмы гравитропизма растений здесь

выдвигается идея, согласно которой растения
практикуют особый механизм восприятия ори�
ентации, использующий особенности движения
Земли в космосе.

Гравитропизм растений широко изучается с
19 века [1], и его наиболее популярным объясне�
нием стала статолитная теория [2–5], согласно
которой богатые крахмалом пластиды, или ста�
толиты, будучи тяжелее цитоплазмы, оседают на
дно чувствительных клеток (статоцитов), а за�
тем запускают рост с асимметричным изгибом,
который восстанавливает правильную ориента�
цию растения.

Несмотря на прогресс в этой области, самая
ранняя фаза гравитропизма растений, т.е. вос�
приятие растениями своей ориентации, остаёт�
ся неясной по сей день [6]; последующие стадии
гравитропизма успешно расшифровываются, но
самая первая стадия остаётся неуловимой. Меж�
ду тем есть свидетельства того, что растения об�
наруживают изменение своей ориентации за до�
ли секунды, и поэтому можно предположить,
что растение сначала должно выполнить вос�
приятие ориентации, и только затем оно пере�
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ходит к асимметричному распределению факто�
ров роста, которые позволяют выполнять росто�
вые изгибы органов как проявление положи�
тельного (рост корней вниз) и отрицательного
(рост побегов вверх) гравитропизма. Здесь обос�
новывается, что на первой стадии гравитропиз�
ма растениям было бы выгодно использовать
особый механизм, основанный на колебатель�
ных движениях Земли и непрерывных сдвигах
её оси вращения. Притяжение компонентов
растений к центру Земли играет роль только на
последующих стадиях гравитропизма.

СОСТОЯНИЕ ПРОБЛЕМЫ
И ПЛАНЕТАРНЫЙ МЕХАНИЗМ

Современные объяснения гравиперцепции рас3
тений. В ходе долгой истории изучения грави�
тропизма растений [4, 7] было установлено, что
ранние фазы этого процесса связаны с ролью
амилопластных статолитов, которые осаждают�
ся в эндодермальных клетках побегов и клетках
колумеллы корней, хотя механизм их функцио�
нирования оставался неизвестным, несмотря на
обилие экспериментов [8].

Теория Cholodny–Went об асимметричном
распределении фитогормона ауксина как необ�
ходимой предпосылки для тропического изгиба
органов растений остаётся объединяющей кон�
цепцией после 100 лет исследований [9, 10], но
открытие асимметрии в распределении гормо�
нов роста, ионов и других факторов в ответ на
переориентацию растений не прояснили суть
инициирующего события – как растение «узна�
ёт» о своём положении в пространстве?

Современные теории гравитропизма расте�
ний основаны на парадигме, согласно которой
процесс начинается с гравитационного притя�
жения сенсорных частиц, таких как статолиты,
к Земле. Некоторое время конкурировали две
модели гравиперцепции, известные как давле�
ние крахмальных статолитов и давление про�
топласта. Однако предположение о том, что
клеточный протопласт работает вместо статоли�
тов [4, 11], не может объяснить следование пере�
ориентированных растений правилу синуса [12]
и имеет в основном исторический интерес. Сле�
дует также подчеркнуть, что «нестатолитные»
теории разделяют со статолитной теорией слож�
ность распознавания слабых сигналов [13].

Согласно классической теории крахмальных
статолитов, механочувствительная система ста�
тоцита распознаёт, что растение оказалось пере�
ориентированным, только чувствуя тяжесть бо�
гатых крахмалом амилопластов, осевших на дно
клетки [13–15]. Осадок амилопластов далее пе�

ренаправляет транспортирование гормона аук�
сина к нижнему краю органа растения, что при�
водит к дифференциальному росту верхнего и
нижнего флангов, при этом корень изгибается
вниз, а стебель – вверх [5].

Гравитропная реакция побегов у покрытосе�
менных зависит от угла наклона, от направле�
ния силы тяжести. Согласно «гипотезе датчика
положения», устройство, которое определяет
положение амилопластов в статоцитах, обнару�
живает также наклон побегов благодаря накло�
ну осадка амилопластов, тогда как механочув�
ствительные каналы не участвуют в ощущении
силы тяжести, действующей на амилоплас�
ты [16–19]. Предполагается, что осадок амило�
пластов из�за своего положения и взаимодей�
ствия с факторами роста распределяет их асим�
метрично. «Гипотеза датчика положения» не мо�
жет ответить на ключевой вопрос, касающийся
восприятия ориентации – почему статоциты за
доли секунды после переориентации способны
отвечать поступлением ионов кальция, что до�
кументировано многими наблюдениями [8, 20].

Также предполагалось, что статолиты снаб�
жены лигандами, которые химически взаимо�
действуют с рецепторами мембраны [21]. Этот
вариант устраняет проблему идентификации
полезного сигнала на фоне механических по�
мех, но данные о снижении эффекта гравитро�
пизма у мутантов с дефицитом крахмала остают�
ся не полностью объяснёнными.

Уместно подчеркнуть, что различный хими�
ческий состав статолитов, таких как крахмал у
высших растений, тяжёлые кристаллы сульфата
бария в зелёной водоросли Chara и кристаллы
белка в некоторых грибах [22, 23], по�видимому,
противоречит роли осадка статолитов как уни�
версального компонента, регулирующего рас�
пределение ростовых веществ. Имеющиеся дан�
ные, скорее, говорят о том, что статолиты ис�
пользуются как универсальный ударный
инструмент.

Некоторые эффекты не согласуются с моделя3
ми гравитропизма. Известен ряд эффектов, не
соответствующих ни классической модели бога�
тых крахмалом статолитов, ни её модификаци�
ям. В частности, известно [24, 25], что: 1) самый
короткий стимул, необходимый для ответа, мо�
жет составлять не более 7 с, а с учётом ширины
клетки статоцита для осаждения амилопласта
должно потребоваться несколько минут для
достижения нижней части клетки; 2) безкрах�
мальные статолиты более лёгкие и не осаждают�
ся, но эти мутанты всё ещё способны ощущать
переориентацию, хотя и с большим разбросом
ответов у побегов; 3) амилопласты вместе с ак�
тиновыми филаментами совершают скачкооб�
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разные движения, не способствующие образо�
ванию осадка. Присутствие крахмала и осажде�
ние пластид не было необходимым для грави�
тропного ответа корней у безкрахмального му�
танта Arabidopsis [26]. Между тем почти все тео�
рии гравитропизма основаны именно на отло�
жении статолитов в виде единого осадка с его
предполагаемой способностью растягивать
мембрану или регулировать факторы рос�
та [18, 17].

Восприятие растением своего положения в
пространстве – предпосылка для гравитропного
роста. Как растение может воспринимать пра�
вильность своего положения, как обнаруживает
изменение своей ориентации, если, например,
растение расположить горизонтально? Это от�
носится и к любому прорастающему семени, ко�
торому ещё только предстоит послать стебли
вверх, а корни – вниз. Начальная и самая зага�
дочная стадия гравитропизма растений здесь
обозначена термином «перцепция ориентации»
вместо менее точных терминов – гравиперцеп�
ции или грависенсинг, поскольку они подразу�
мевают недоказанное и, возможно, ошибочное
объяснение.

Можно предположить, что в целях перцеп�
ции ориентации растения обратились к колеба�
ниям оси вращения Земли, а не к притяжению
растений к центру Земли, которое ожидается с
точки зрения гравиперцепции и грависенсинга.
Роль притяжения растительных компонентов к
центру Земли важна, но только на этапах, следу�
ющих за восприятием ориентации. Растения
могли использовать колебания оси планеты как
фактор, предположительно влияющий на дина�
мику статолитов. Статолиты водорослей и гри�
бов, несмотря на их различный состав, по�види�
мому, могли функционировать по тому же уни�
версальному принципу, что и у высших расте�
ний. Всем им важно выполнять восприятие ори�
ентации, и у всех мог бы работать общий меха�
низм.

Роль изменений ориентации оси вращения
Земли для ориентации растений. Из геофизичес�
ких и астрономических исследований известно,
что ось вращения Земли претерпевает измене�
ния в своей ориентации. Для вращения и ориен�
тации Земли характерны неравномерные дви�
жения. Среди них – полярные движения,
т.е. колебание оси вращения Земли вокруг оси
её фигуры, и колебания оси вращения Земли
(нутации). Происхождение нутаций связано со
многими факторами, включая, в частности,
внешние гравитационные моменты в отноше�
нии Земли, создаваемые Луной, Солнцем и в
меньшей степени – планетами. Эти эффекты
вызывают обмен угловым моментом между ре�

зервуарами орбитального и вращательного дви�
жений [27, 28].

Земля примерно имеет форму эллипсоида,
сплющенного на полюсах; сплюснутость Земли,
в свою очередь, контролирует, помимо астроно�
мической прецессии�нутации, также нутацион�
ные и колебательные движения, проявляющие�
ся как внутренние вращательные нормальные
моды, присущие системе Земли [29–31].

Изменения ориентации земной оси в космо�
се связаны также с существованием внутри Зем�
ли покачивающегося твёрдого внутреннего яд�
ра. На ориентацию оси влияют различные про�
цессы, включая массовую циркуляцию атмо�
сферы и океана, мантийную конвекцию, меха�
низмы связи на границах раздела жидкого
внешнего ядра и твёрдого внутреннего ядра, ре�
зонансные эффекты структур нутации свобод�
ного ядра и т.д. [32]. Из�за всего этого объеди�
нённые силы, действующие на Землю, произво�
дят постоянные небольшие изменения как в
ориентации оси вращения Земли, так и в ско�
рости её вращения.

Изучение движений Земли внесло большой
вклад в геофизику и астрономию, но растения,
вероятно, также «знают», как извлечь из них
пользу. И они могли сделать это, используя
предложенный механизм.

Планетарный механизм как инициатор вос3
приятия растением своей ориентации. Предлага�
ется теория, согласно которой при переориента�
ции растения, т.е. при изменении его положе�
ния относительно вектора силы тяжести, стато�
литы ударяются о мембрану/стенку статоцита.
Столкновение статолитов со стенкой возникает
из�за механизма, функционирование которого
зависит от Земли как планеты, движущейся в
соответствии с её гравитационными взаимодей�
ствиями, а также от инерционного движения
статолитов в цитоплазматической жидкости.
Регулярные и нерегулярные движения планеты
являются основной причиной инерционных
движений статолитов, бомбардирующих мемб�
рану/стенку статоцита как только растение ме�
няет своё положение, т.е. ориентацию в про�
странстве. Стенки статоцитов движутся вместе с
планетой Земля, а статолиты, находясь в цито�
плазматической жидкости, обладают способ�
ностью, перемещаясь по инерции, сохранять то
направление движения, которое планета имела
в предыдущий момент. В отличие от статолитов
клеточные стенки, как и всё растение, переме�
щаются в пространстве вместе с планетой в
строгом соответствии с текущим движением
Земли. Т.е. статолиты должны какое�то время
двигаться по инерции в цитоплазматической
жидкости независимо от движения статоцита в
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целом. Эта относительная независимость дви�
жений клеточной стенки и статолита неизбежно
приводит к столкновению статолитов с каким�
либо сектором стенки. Какой именно сектор
подвергнется бомбардировке статолитами, за�
висит от угла наклона статоцита, как части орга�
на растения, относительно вертикали.

Таким образом, предлагаемый механизм, ко�
торый можно обозначить как планетарный ме�
ханизм, функционирует за счёт инерционных
движений частиц, которые генерируются дви�
жениями Земли в космическом пространстве.
Этот механизм был бы невозможен, если бы
движение Земли было строго равномерным. Био�
физический стимул в виде бомбардировки стен�
ки статоцита любыми статолитами независимо
от их химической природы служит первопричи�
ной «перцепции ориентации». Столкновения
вызывают активацию ионных каналов механо�
чувствительной мембраны, что приводит к ло�
кальному проникновению ионов кальция в ста�
тоциты, а также к локальному высвобождению
переносчиков ауксина и других факторов, «от�
слаивающихся» от мембраны и участвующих в
последующем гравитропном росте. Успешному
процессу перцепции способствует увеличение
массы статолитов, поэтому они наполнены
крахмалом у высших растений и сульфатом ба�
рия – у водорослей.

В экспериментах можно было бы заменить
амилопласты в статоците инертными частицами
и получить предположительно такой же результат
в тесте на накопление ионов кальция после пере�
ориентации. Принудительное растворение искус�
ственных статолитов сразу после акта перцепции
ориентации не должно препятствовать последу�
ющему гравитропному росту. Это показало бы,
что статолиты играют ключевую роль в первом
акте, а не в последующих актах гравитропизма.
Наблюдаемое осаждение статолитов – про�
стой побочный эффект их присутствия в клетке.
Что касается броуновского движения и других
обычных помех, они не могут противостоять эф�
фекту, вызванному движениями планеты.

Что касается сектора статоцита, в который
ударили статолиты, то он в дальнейшем служит
источником позиционной информации, т.е. его
топография играет роль так называемой уставки.
Именно в этом секторе инициируется мгновен�
ный ответ в виде локального появления ионов
кальция, проходящих через активированные ме�
ханочувствительные каналы мембраны. Затем,
т.е. после акта перцепции ориентации, развора�
чивается каскад сигнальных событий, в котором
асимметричное распределение ауксина играет
центральную роль, столетие назад предусмот�
ренное теорией Cholodny–Went [9, 33, 34].

Скачкообразные движения статолитов, ини�
циированные цитоскелетом, по�видимому, важ�
ны для их участия в планетарном механизме.
Эволюционное приобретение тяжёлых амило�
пластов могло просто улучшить способность
растений к зависимой от ударов перцепции ори�
ентации, которая у них могла быть ещё до воз�
никновения специализированных статолитов.
Кстати, в клетках, чувствительных к гравита�
ции, скачки наблюдаются не только в поведе�
нии амилопластов, но и других органелл [35, 36].
Выходя на сушу, предки высших цветковых рас�
тений, по�видимому, уже использовали статоли�
ты в работе планетарного механизма, но после�
дующий каскад гравитропных процессов ещё не
был достаточно эффективным. Это предполо�
жение согласуется с наблюдениями, согласно
которым амилопласты в корнях папоротников и
ликофитов обнаруживают случайную локализа�
цию в клетках корней, и эти организмы демон�
стрируют медленную, рудиментарную грави�
тропную реакцию корней [37].

Мгновенная реакция растений с помощью
ионов кальция на переориентацию. Было показа�
но, что время предъявления (самый короткий
стимул, необходимый для ответа на переориента�
цию, т.е. на изменение позиции растения отно�
сительно вектора силы тяжести) может состав�
лять менее одной секунды, тогда как амилоплас�
ту требуется несколько минут, чтобы осесть на
дно клетки [24]. Это прямо указывает на то, что
приток ионов Са2+ из клеточного окружения в
цитоплазму статоцитов запускается не образова�
нием осадка, а каким�то другим механизмом, ко�
торый действует мгновенно, т.е. так же, как и
должен работать планетарный механизм. Когда
эффекты увеличения концентрации ионов Са2+ в
определённых структурах проростков Arabidopsis
были проанализированы при различных значе�
ниях силы тяжести в сочетании с быстрым пере�
ключением проростков между гипергравитацией
и микрогравитацией (в наземных исследованиях
и в параболических полётах), оказалось, что про�
ростки обладают очень быстрым механизмом
восприятия, который линейно преобразует ши�
рокий диапазон гравитационных изменений
(0,5–2 g) в сигналы Са2+ в субсекундном масшта�
бе времени [38, 39]. В таких условиях способ�
ность статолитов по инерции перемещаться в ци�
топлазматической жидкости относительно стен�
ки/мембраны статоцита могла проявляться в
полной мере. Предложенный механизм может
работать как на земле, так и в космосе, но искус�
ственное изменение веса должно повлиять на
последующие стадии гравитропизма растений.

Обнаружение верха и низа у растений выпол3
няется только после перцепции ориентации. Вос�
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приятие растением своей ориентации создаёт
ключевую предпосылку для последующих собы�
тий гравитропизма. На этой стадии активируют�
ся механочувствительные ионные каналы из�за
столкновений мембраны со статолитами. Акти�
вированные ионные каналы, пропускающие
ионы, способны регулировать осмотическое
давление [40]. Повышение осмотического дав�
ления в статоцитах и окружающей ткани, возни�
кающее после акта перцепции ориентации,
приводит к локальному накоплению жидкости с
факторами роста (переносчиками PIN, аукси�
ном и др.). Затем эта жидкость стекает вниз, и
только теперь гравитация Земли оказывается
важной для гравитропизма растений. Только на
этом этапе корень «узнаёт», где находится «низ»,
а ствол получает информацию о «верхе».

Высвобождение ионов в ответ на переориен�
тацию растений задокументировано как самое
раннее и кратковременное повышение концен�
трации ионов Са2+, за которым следуют другие
события [39]. Механочувствительная плазмати�
ческая мембрана статоцитов армирована пере�
носчиками ауксина, организованными в класте�
ры [33]. Вероятно, помимо кальциевого ответа
статоцитов, PIN и некоторые другие факторы
могут локально высвобождаться из мембраны в
ответ на её бомбардировку статолитами. Таким
образом, биофизический процесс столкновения
статолитов с мембраной/стенкой запускает все
последующие биохимические и клеточные со�
бытия гравитропизма.

Среда микрогравитации даёт возможность
свести на нет любое давление, прикладываемое
статолитами, однако физического контакта ста�
толитов с мембраной в условиях микрогравита�
ции достаточно для генерации высвобождения
ионов кальция [21]. Хотя планетарный меха�
низм может функционировать в условиях мик�
рогравитации, нисходящий поток факторов
роста, высвобождаемых после воздействия ста�
толитов, может быть затруднён, и поэтому ко�
нечный результат может быть изменён. Однако
статолиты, перемещающиеся в цитоплазмати�
ческой жидкости по инерции, даже в условиях
микрогравитации обладают способностью уда�
рять в мембрану/стенку статоцитов; это всегда
происходит, когда ориентация растения меняет�
ся по сравнению с предыдущим положением.
Сила инерции пропорциональна массе тела, по�
этому, например амилопласты, богатые крахма�
лом, более эффективны, чем более лёгкие, не
содержащие крахмала, амилопласты мутантов.

Таким образом, инициирующим событием в
восприятии ориентации не только в царстве
растений, но и у грибов является механическое
напряжение, оказываемое воздействием стато�

литов на клеточную стенку вследствие работы
планетарного механизма. Гравитропный рост –
процесс вторичный по отношению к восприя�
тию ориентации. Согласно предлагаемой тео�
рии гравитропизма растений, статолиты не иг�
рают той роли, которую им приписывали по�
следние сто лет. Восстановление растением на�
рушенной ориентации достигается только за
счёт движений Земли, заставляющих статолиты
бомбардировать стенки статоцитов. Здесь отри�
цается значение веса осадка амилопластов в ак�
тивации мембраны, также отрицается значение
положения осевшего осадка как инициатора
гравитропизма. Без столкновений статолитов с
клеточной стенкой, обеспечиваемых планетой,
гравитропизм растений был бы невозможен из�
за помех, перекрывающих слабый сигнал.

Шумы при гравитропизме растений. Внутри�
клеточная активность (шум) затрудняет иденти�
фикацию первичного гравитационного сигна�
ла [13, 41]. В поисках ответа на самый сложный
вопрос о гравитропизме растений, т.е. как сла�
бый сигнал мог бы быть обнаружен, дискрими�
нирован и усилен в естественном шумном окру�
жении, предполагали, что сам шум может играть
некоторую роль в восприятии слабых сигналов
при возможном участии электрических процес�
сов, стохастического резонанса и др. [13]. Из�
вестно, что нормальные флуктуации напряже�
ния покоя мембраны намного больше, чем мо�
жет вызвать осадок статолитов [42]. Staves [11]
сформулировал вопрос, применимый к большин�
ству теорий растительного гравитропизма,
включая и доминирующую теорию крахмаль�
ных статолитов: возможно ли, чтобы небольшое
векторное давление, вызванное гравитацией,
воспринималось на фоне гораздо большего тур�
горного давления (отношение сигнала к шуму
примерно 1 : 105)? Предлагаемый здесь ответ на
этот вопрос состоит в том, что растения с по�
мощью Земли и статолитов могут преодолевать
все обычные помехи: от броуновского движения
до осмотического давления.

Однако одного этого недостаточно. Что ещё
растения должны были сделать в эволюции,
чтобы избавиться от любых помех, связанных с
первой стадией гравитропизма? Самый простой
и эффективный метод устранения влияния всех
препон – это снижение порога чувствительнос�
ти к ним. Поэтому механизм восприятия был
оставлен чувствительным лишь к физическому
стимулу более сильному, чем все обычные шу�
мы, и это решило проблему.

Закон синуса и гравитропизм растений. Как ус�
тановил в 19 веке Sachs [43], стебель растения,
помещённый, например, горизонтально, демон�
стрирует наиболее сильный ответ в виде изгиба.
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Ответ постепенно уменьшается по мере прибли�
жения оси стебля к вертикали [43, 44]. Это на�
блюдение известно как так называемый «закон
синуса», согласно которому гравитропный от�
клик изменяется линейно с синусом угла накло�
на между осью органа растения и вертикалью.
Например, гравитропная реакция колеоптилей
кукурузы и риса во время ранней, но значитель�
ной части формирования кривизны напрямую
связана с начальным углом стимуляции, т.е. ре�
акция побега, наклонённого под углом от верти�
кали, меняется линейно с изменением синуса уг�
ла наклона [45]. Также было показано, что изме�
нение ориентации проростков Arabidopsis отно�
сительно вектора силы тяжести (наклон образ�
цов) может увеличивать их цитоплазматические
концентрации кальция [46, 39]. Существование
этого эффекта со столетней историей [44, 16], не�
сомненно, нуждается в объяснении.

На основе позиционной информации, полу�
ченной во время удара статолитов по мембране,
органы растения развиваются под определён�
ными углами в соответствии с заданными гра�
витропными углами [47]. Такой метод позволяет
органам растений реагировать на небольшие
отклонения от вертикали, и это альтернативно
гипотезе, рассматривавшей позицию амилопласт�
ного осадка как датчика угла наклона [18].

Белковые факторы, например PIN, которые
потенциально могут отсоединяться от мембраны
и высвобождаться из неё, когда статолиты уда�
ряют в стенку, должны, по�видимому, локализо�
ваться в статоцитах неравномерно. Известно,
что белки PIN опосредуют асимметричное рас�
пределение ауксина в тканях [33]. Локализация
PIN в удлинённых статоцитах ствола могла бы в
эволюции способствовать вертикальному росту.
Предположим, что PIN в стебле локализуются
преимущественно на торцах клеток цилиндри�
ческой формы. При вертикальном росте стебля
статолиты в его цилиндрических статоцитах,
двигаясь по инерции в плоскости вращения
Земли, будут сталкиваться в основном с боковы�
ми стенками, относительно свободными от PIN.
Увеличение угла отклонения стебля от вектора
силы тяжести, по�видимому, должно увеличи�
вать количество белков PIN, которые «отслаива�
ются» от сектора мембраны, бомбардируемого
статолитами. В соответствии с этим гравитроп�
ный отклик стебля будет линейно меняться в со�
ответствии с синусом угла наклона растения, и
самый сильный отклик в виде наибольшего из�
гиба, как и наблюдал Sachs [43], окажется, если
стебель положить горизонтально.

Растения на дежурстве своей ориентации.
Инициирование гравитропизма планетарным
механизмом позволяет растениям быть относи�

тельно независимыми от их переориентации,
вызванной различными факторами. Корень,
встречаясь с камнем в почве и меняя направле�
ние роста, вынужден заново определять, где на�
ходятся верх и низ. Растения также преодолева�
ют дестабилизирующие эффекты роста при уд�
линении и сгибании под действием собственно�
го веса. При этом важна динамика статолитов и
направление их ударов в клеточную стенку, за�
дающее угол гравитропной уставки. Статолиты
не должны лежать в виде осадка, и здесь им на
помощь приходит цитоскелет. Известно, что
большинство амилопластов постоянно демон�
стрируют динамические скачкообразные дви�
жения в статоцитах стеблей высших расте�
ний [6, 35, 48]. Нити актина способны принуди�
тельно встряхивать статолиты, чтобы они не ле�
жали бесполезным грузом. Только суспендиро�
ванные в жидкости статолиты могут использо�
ваться в планетарном механизме для восприя�
тия растением его ориентации. По�видимому,
именно по этой причине скачкообразные дви�
жения статолитов, иначе кажущиеся загадочны�
ми, поддерживаются в статоцитах.

Аномально толстые пучки актина, окружаю�
щие амилопласты, мешают гравитропизму, тог�
да как разрушение таких пучков восстанавлива�
ет и скачкообразную динамику амилопластов, и
нормальный гравитропизм [8, 36, 49, 50].
В клетках, которые отвечают за перцепцию ори�
ентации, например в статоцитах корневого чех�
лика, ядро прикреплено актиновыми филамен�
тами к периферии клетки близко к плазматичес�
кой мембране [51]. Такая адаптация освобожда�
ет пространство для беспрепятственного движе�
ния статолитов в цитоплазме, что благоприятно
для работы планетарного механизма.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для Земли характерно колебание оси враще�
ния планеты вокруг оси фигуры, а также колеба�
ния оси вращения планеты (нутации). Постоян�
ные небольшие изменения ориентации оси вра�
щения Земли не могут не влиять на физиологию
её обитателей. Возможные эффекты, связанные
с этим, не ограничиваются растениями и гриба�
ми. Процессы, в которых движения планет и,
соответственно, планетарный механизм могут
влиять на организм, также могут быть важны
для животных, которые могли использовать этот
механизм в своих специфических структурах,
которые отличаются от структур растений.
У животных порог возможной чувствительности
к непрерывным изменениям ориентации зем�
ной оси должен был быть эволюционно скор�
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ROLE OF THE EARTH’S MOTIONS IN PLANT ORIENTATION –
PLANETARY MECHANISM

Review

A. M. Olovnikov

Emanuel Institute of Biochemical Physics of Russian Academy of Sciences,
119334 Moscow, Russia; E'mail: olovnikov@gmail.com

According to the proposed theory, the starch�rich particles (statoliths) help the plant to convert the signals from
Earth’s motions into the signals necessary for the plant to perceive its orientation relative to the gravity vector while
moving freely because of inertia in the sensory cells (statocytes) of roots and stems. Motions of the Earth are never
constant, which, in particular, refers to the so�called polar motions and oscillations of the planet’s rotation axis.
Statoliths at any given moment move in the cytoplasmic liquid of statocytes due to inertial motion initiated by the
action of the Earth’s movements, maintaining the trajectory set by the previous movement of the oscillating planet.
Unlike statoliths, the walls of a statocyte move in space along with the entire plant and with the Earth, in strict accor�
dance with the current direction of motion of the planet’s axis. This leads to the inevitable collision of statoliths with
the statocytic wall/membrane. Cytoplasmic liquid, as a substance that is not able to maintain its shape, does not inter�
fere with the inertial motions of the statoliths and collision with the wall of the statocyte. By striking the membrane,
statoliths cause the release of ions and other factors at the impact site, which further participate in the gravitropic
process. Pressure of the sediment of statoliths at the bottom of the statocyte, as well as position of this sediment, are
not the defining factors of gravitropism.

Keywords: plant gravitropism, perception of orientation, reorientation, sine law, statocytes, statoliths, gravisensing,
the Earth’s movements


