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ЗАВИСИМОСТЬ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ КАЛЬЦИЕВОЙ СИГНАЛЬНОЙ СИСТЕМЫ 
В КЛЕТКАХ ВЕРХУШЕЧНЫХ ЛИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ ТОМАТА  

ОТ ГРАВИСТИМУЛЯЦИИ И ОБРАБОТКИ ЭТЕФОНОМ

Аннотация. С использованием ОТ-ПЦР в режиме реального времени выявлена чувствительность к гравистиму-
ляции экспрессии на уровне транскрипции трех генов, кодирующих белки, участвующие в сигнальной кальциевой 
трансдукции. На ранних этапах ответа, начиная с 15–60 мин действия гравистимула для трех генов (SCA2, РВР2, 
САМ2) показано увеличение образования транскриптов. Обработка растений перед началом гравистимуляции этефо-
ном (источником экзогенного этилена) приводила к изменению характера модуляции экспрессии изученных генов  
в ответ на гравистимул. Рассматривается роль кальциевого метаболизма в клетке в реализации финальных стадий 
гравитропического ответа растения.
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Abstract. The sensitivity of expression at the level of transcription of genes encoding proteins involved in calcium signal 
transduction to gravistimulation was revealed using real-time RT-PCR. For three genes SCA2, РВР2, САМ2, the increase in 
the transcript formation was shown at early response stages, starting from 15–60 minute gravistimulus. The treatment  
of plants before the start of gravistimulation with an ethephon (source of exogenous ethylene) led to a change in the modula-
tion of expression of the studied genes in response to gravistimulus. The role of calcium metabolism in realization of final 
steps of gravitropism reaction is considered.
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Введение. На протяжении всего своего онтогенеза растение, находясь на Земле, испытывает 
действие гравитационного поля, которое реализуется благодаря полярности отдельных клеток  
и целых органов растения. Положение органа в пространстве формируется за счет ростовой ре-
акции на действие гравитации (гравитропизм). Корни растений растут по направлению вектора 
силы тяжести, демонстрируя положительный гравитропизм, а побеги – против вектора гравита-
ции, проявляя отрицательный гравитропизм. Одним из физиологических проявлений гравитро-
пизма является формирование изгибов осевых органов (корня и побега) растения в ответ на из-
менение их положения в пространстве. 
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Установлено, что восприятие гравитационного стимула включает в себя перемещение стато-
литов в пределах статоцита под действием силы тяжести. Такое перемещение статолитов вызы-
вает в клетке изменения, происходящие на биохимическом и молекулярном уровне, которые 
играют важную роль в трансдукции гравистимула на клеточном и органном уровне и формиро-
вании гравитропического изгиба. 

Важными участниками процесса формирования гравитропической реакции у растений явля-
ются регулятор роста растений фитогормон ауксин (3-индолил-уксусная кислота (ИУК)), а так-
же ионы кальция, играющие ключевую роль во внутриклеточной сигнализации растительной 
клетки [1; 2].

Ауксин в тканях взрослого растения синтезируется локально в клетках апикальной меристе-
мы и молодых листьев. Его распределение между различными частями растения происходит 
благодаря направленному от клетки к клетке полярному транспорту, который регулируется 
трансмембранными белками-переносчиками входящего и исходящего потока ауксина. Полярный 
транспорт ауксина направлен преимущественно базипетально: от апикальной части стебля, где 
осуществляется биосинтез ИУК, к корню. Для индуцирования процесса гравитропического из-
гиба корня или стебля необходимо участие локализованных на цитоплазматической мембране 
клеток PIN-белков, транспортеров выхода ауксина, благодаря асимметричному распределению 
которых на разных участках плазмалеммы обеспечивается перенаправление транспорта ауксина 
от базипетального к радиальному направлению, в результате чего верхняя или нижняя сторона 
перевернутого корня или стебля, соответственно, накапливает ауксина больше, чем противопо-
ложная, в результате усиливается рост растяжением этой стороны и происходит изгиб органа. 
На примере корней арабидопсиса, с помощью искусственного флуоресцентного ауксинового 
сенсора DII-Venus, показано, что первичное перераспределение ИУК между верхней и нижней 
половинами корня происходит в пределах 5 мин после начала гравистимуляции [2]. В течение 
такого же короткого промежутка времени (5 мин) зарегистрировано первичное увеличение кон-
центрации цитоплазматического Ca2+ в клетках эндодермы стебля хризантемы при гравистиму-
ляции растений, который участвует в регуляции различий, инициированных ИУК, между верх-
ней и нижней сторонами стебля [3]. При этом прослеживается корреляция между увеличением 
концентрации ионов кальция в цитоплазме и изгибом стебля [3]. Изменения уровня содержания 
ионов кальция в цитоплазме сопровождаются сдвигами функционального состояния кальциевой 
транспортной и сигнальной систем растений, основными элементами которых являются Ca2+-
каналы, Ca2+-АТФазы, Ca2+/Н+-обменники, разнообразные Ca2+-связывающие белки. Их роль  
в формировании ответа при действии гравистимуляции на молекулярно-генетическом уровне 
детально не исследована. Это обусловлено следующим обстоятельством: вышеприведенные 
участники кальциевого метаболизма выполняют разные функции, одни из них в ответ на сти-
мул вызывают рост концентрации ионизированного кальция в цитоплазме, а другие, наоборот, 
минимизируют его содержание, обеспечивая низкое содержание ионизированного иона в цито-
плазме растительной клетки.

На рост и развитие растений влияет не только ИУК, но и другие гормональные сигналы. 
К числу важных регуляторов роста относится стрессовый фитогормон этилен. Роль этилена 
в росте органов растений подтверждается физиологически с использованием ингибиторов эти-
лена и генетически с использованием нечувствительных к этилену мутантов или трансгенных 
растений, лишенных ключевых ферментов его биосинтеза. Имеется информация, что этилен 
улучшает рост листьев арабидопсиса в ответ на неблагоприятные факторы [4]. При этом реакция 
роста и развития листьев на этилен зависит от его концентрации и вида растения, подвергнутого 
воздействию. Эффекты, которые оказывает этилен на реакции растения, зачастую носят двой-
ной и противоположный эффект, т. е. могут иметь как стимулирующее, так и ингибирующее 
влияние на ростовую (или тропическую) реакцию одновременно при любых заданных концен-
трациях, обнаруживаемых в растительных тканях, и сила двух противоположных эффектов из-
меняется по отношению друг к другу [5]. Конечное фенотипическое проявление ответа зависит 
от динамического взаимодействия и баланса двух эффектов в изучаемом растительном органе. 
В частности, этилен оказывает двойное и противоположное действие на отрицательный грави-
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тропизм побегов, т. е. может замедлять или усиливать гравитропический ответ в различных ус-
ловиях и в различных органах [5]. 

Большая часть информации, накопленная до настоящего времени относительно механизмов 
гравитропического ответа, получена для корня или стебля растения. В то же время имеется ин-
формация о том, что листья также могут проявлять чувствительность к гравистимуляции. 
В частности, показано ее наличие у листьев арабидопсиса в темноте, выражающееся в физиоло-
гических изменениях [6]. При этом на молекулярно-генетическом уровне реакции листьев расте-
ния на гравистимуляцию практически не изучены.

Для изучения воздействия гравистимуляции на листья растений томата были отобраны 
потенциальные гены-кандидаты белков, участвующих в кальциевом транспорте и сигнализации 
в клетке: Ca2+-транспортирующая АТФаза SCA2 (сalcium-transporting ATPase2), а также ряд Ca2+-
связывающих белков, принимающих участие в сигнальных процессах: кальмодулин 2 (САМ2), 
кальмодулин 3 (САМ3), PID-связывающий белок 2 (РВР2, PID-binding protein 2).

Для расширения представлений о роли выбранных генов в участии гравитропического 
ответа растений дополнительным фактором воздействия была выбрана обработка растений 
этефоном, одним из наиболее часто используемых регуляторов роста растений, биологическое 
действие которого обусловлено его превращением в клетке в фитогормон этилен, но до сих пор 
механизмы его регуляторного действия до конца не изучены. 

Целью данного исследования явилось изучение относительной экспрессии генов SCA2, РВР2, 
САМ2, САМ3 белков кальциевого метаболизма по критерию их транскрипции при гравистиму-
ляции и совместном действии гравистимуляции и донора экзогенного этилена этефона.

Материалы и методы исследования. В качестве объекта исследования использовали моло-
дые верхушечные листья 50-дневных растений томата (Lycopersicum esculentum L.) сорта «Л1» 
отечественной селекции. Растения выращивали при 16-часовом световом дне и освещении по-
лихроматическим белым светом (40 Вт, 150 мкмоль м–2с–1), при температуре 24 °С. Грави-
стимуляция растений проводилась путем поворота растений на 90° относительно гравитацион-
ного вектора Земли. В горизонтальном положении растения выдерживались различные интерва-
лы времени (в пределах от 15 мин до 6 ч). Для исключения побочного эффекта изменения условий 
освещенности после поворота растений горизонтально и возможного развития дополнительной 
фототропической реакции на экспрессию изучаемых генов, гравистимуляцию проводили в тем-
ноте, при этом перед началом гравистимуляции растения помещались в темноту на 24 ч для их 
адаптации.

Для оценки возможного влияния экзогенного этилена на развитие гравитропической реак-
ции томаты экспериментальной группы подвергали обработке раствором этефона (Ethephon 
C0143-100MG Sigma) в концентрации 100 мг/л (по одному разу в день в течение 8 дней). Обработку 
осуществляли путем контакта (прикосновения) ватного диска, пропитанного раствором этефо-
на, с листовой пластинкой растения в течение 3 с. Для приготовления раствора этефона исполь-
зовали дистиллированную воду. Свежий раствор этефона готовили перед каждой обработкой. 
Надземную часть томатов контрольной группы растений по одному разу в сутки обрабатывали 
аналогичным способом дистиллированной водой с использованием ватных дисков в течение  
8 дней. Обработка растений проводилась до гравистимуляции и адаптации к темноте. 

Отбор растительной ткани контрольных и экспериментальных растений проводился на неак-
тивном для фоторецепторов растений тусклом зеленом свете (лампа накаливания 15 Вт, стеклян-
ный светофильтр с максимумом пропускания 470–605 нм, 0,45 мкмоль·м–2·с–1). Фрагменты ли-
стовой ткани (общая масса навески – 50–100 мг) погружались в фарфоровые ступки с жидким 
азотом для быстрой полной остановки внутриклеточных реакций и гомогенизировались фарфо-
ровым пестиком. Из замороженных образцов выделяли общую РНК с использованием реагента 
TRI-reagent (Sigma, Германия) согласно протоколу производителя. Содержание РНК в получен-
ных препаратах оценивали спектрометрическим методом на спектрофотометре Nanodrop 2000c 
(Thermo Scientific) бескюветным способом путем измерения поглощения раствора при 260 нм. 
Качество полученных препаратов тестировалось спектрофотометрически (по показателю 
А260/280, которое должно составлять 2,0–2,2 для чистых образцов).
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Препараты кДНК получали на матрице общей РНК с использованием случайных гексамер-
ных праймеров и обратной транскриптазы производства Thermo Fisher Scientific Baltics (Литва). 
На реакцию брали 2 мкг общей РНК, предварительно обработанной ДНКазой (Deoxyribonuclease I), 
что позволяло избавиться от возможного загрязнения образцов геномной ДНК. 

Объем реакционной смеси для амплификации фрагментов кДНК составлял 20 мкл. ПЦР 
проводили в термоциклере CFX96 Touch™ Real-Time PCR Detection System (Био-Рад, США) с ис-
пользованием набора Luna® Universal qPCR Master Mix (New England BioLabs Inc., CША). Перед 
началом ПЦР реакционные смеси обрабатывались урацилгликозилазой производства Thermo 
Fisher Scientific (США) для удаления возможных неспецифических ампликонов. Для оценки экс-
прессии генов Са2+-АТФазы SCA2, кальмодулина 2 (CAM2), кальмодулина 3 (CAM3), кальций-за-
висимого PID-связывающего белка 2 (РВР2) в клетках растений томата использовали следующие 
пары праймеров: SCA2_S2 CGCTTTACCAACTCACTCAG, SCA2_A2 GTGTAACTGAGGCTGCAATA; 
САМ2S1 AGGGAAGCTGATGTTGATGG, САМ2А1 ACTAGACAAGAGCCTACCCAA; САМ3S1 
CAGACTTGGTCAGCTTTGGGA, САМ3A1 CAGCCGAGGTACAAGACAAGA; PBP2S1 
TGGATGGTGATGGAGCACTT, PBP2A1 GGGTTGGAAATGAATAAGCCCC. 

Расчет и анализ полученных данных проводили с использованием компьютерной программы 
расчета относительной экспрессии генов REST-MCS (Relative Expression Software Tool, Multiple 
Condition Solver (ver. 2), разработанной M. W. Pfaffl и соавт. в Германии [7]. Отмечена точность, вос-
производимость данных этой программы и ее пригодность для расчетов межгрупповых и индиви-
дуальных соотношений. При расчетах в качестве гена-нормализатора использовали 18S rRNA (18S 
rRNAS CGACCCGCGAACTCGTTTT, 18S rRNAA GGGAGGGCTGTCGATTGTAGTATT), уровень 
экспрессии которого считается стабильным в различных условиях и принимаемым за точку от-
счета в нормализованных результатах. 

Статистически достоверными признавались данные при величине р < 0,05.
Результаты и их обсуждение. Исследовали характер экспрессии генов SCA2, РВР2, САМ2, 

САМ3 в верхушечных листьях томата при действии гравистимула, этефона, гравистимула и эте-
фона.

В результате проведенных экспериментов показано, что в первые 30 мин после начала грави-
стимуляции наблюдалось некоторое снижение по сравнению с контролем содержания транс-
криптов SCA2, кодирующего Са2+-АТФазу плазмалеммы, в клетках верхушечных листьев расте-
ний томата. Однако уже через 1 ч уровень экспрессии этого гена заметно увеличивался и достигал 

Рис. 1. Изменения уровня относительной экспрессии гена SCA2 в клетках верхушечных листьев томата при 
действии гравитропического стимула, гравитропического стимула и этефона. * – статистически достоверными 

признавались данные при величине p < 0,05

Fig. 1. Modulation of relative expression of SCA2 gene by gravistimulation, gravistimulation and ethephon treatment in cells 
of tomato leaves. * – significant differences p < 0.05
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максимума через 3 ч гравистимуляции (рис. 1). В то же время в период формирования гравитро-
пического ответа после предварительной обработки растений этефоном выявленный всплеск 
экспрессии SCA2 отсутствовал; наблюдалось даже снижение уровня накопления транскриптов 
SCA2 в период 1–6 ч гравистимуляции (рис. 1). 

Количественная оценка уровня накопления транскриптов САМ2 и САМ3 при гравистимуля-
ции позволила выявить следующую динамику для обоих исследуемых генов кальмодулина (рис. 2): 
в первые 30 мин воздействия одиночного гравистимула наблюдалась тенденция к снижению экс-
прессии САМ2, САМ3 по сравнению с контролем, далее было зарегистрировано увеличение 
уровня содержания транскриптов, при этом наиболее высокий уровень экспрессии САМ2 наблю-
дался через 3 ч воздействия гравистимуляции (рис. 2, а), а у САМ3 – через 6 ч гравитропического 
воздействия (рис. 2, b). При действии гравистимуляции и этефона на ранних этапах ответа (через 
1 ч) наблюдалось увеличение (в 2,7 раза по сравнению с контрольной группой) уровня экспрес-
сии САМ2 (рис. 2, a). В тех же условиях уровень экспрессии САМ3 через 15–30 мин воздействия 
гравистимула был близок к контролю, а далее увеличивался: через 1 ч в 1,8 раза, а через 3 ч –  
в 1,2 раза соответственно (рис. 2, b).

                                           a                                                                                                                        b
Рис. 2. Изменения уровня относительной экспрессии генов САМ2 (a), САМ3 (b) в клетках верхушечных листьев 

томата при действии гравитропического стимула, гравитропического стимула и этефона. * – статистически 
достоверными признавались данные при величине p < 0,05

Fig. 2. Modulation of relative expression of САМ2 (а), САМ3 (b) genes by gravistimulation, gravistimulation and ethephon 
treatment in cells of tomato leaves. * – significant differences p < 0.05

Рис. 3. Изменения уровня относительной экспрессии гена РВР2 в клетках верхушечных листьев томата при 
действии гравитропического стимула, гравитропического стимула и этефона. * – cтатистически достоверными 

признавались данные при величине p < 0,05

Fig. 3. Modulation of relative expression of РВР2 gene by gravistimulation, gravistimulation and ethephon treatment in cells 
of tomato leaves. * – significant differences p < 0.05
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Относительный уровень экспрессии РВР2 при гравистимуляции увеличивался через 30 мин 
в 2,1 раза, через 1 и 3 ч уровень накопления транскриптов был близок к контролю, а на 6 ч грави-
стимуляции был снова увеличен (рис. 3). На фоне предварительной обработки растений этефо-
ном уровень относительной экспрессии РВР2 в первые 30 мин не изменялся по сравнению с кон-
тролем, после чего наблюдалась тенденция к увеличению накопления транскриптов (более чем  
в 2 раза через 1 ч гравистимуляции); к 3-му часу воздействия экспрессия РВР2 была близка к нор-
ме, после чего наблюдалось снижение уровня экспрессии (на 70 % к 6 ч воздействия) (рис. 3).

Также был проведен анализ влияния этефона на базальный уровень экспрессии исследован-
ных генов в нормальных условиях гравитации (рис. 4). Показано, что уровень накопления транс-
криптов SCA2 был увеличен в 2 раза, гена САМ2 – снижен в 19 раз. Наблюдалась тенденция  
к снижению экспрессии РВР2 в 1,5 раза и САМ3 – в 1,7 раза. 

Из литературы известно, что в клетках растений функционирует обширное семейство каль-
циевых АТФаз. Например, в арабидопсисе описано 11 генов кальций-транспортных АТФаз не-
скольких типов, участвующих в регуляции многих внутриклеточных процессов [8]. В частно-
сти, в корнях арабидопсиса при гравистимуляции показано накопление транскриптов гена ECA1, 
принадлежащего по филогенетическому признаку к подгруппе растительных кальций-транс-
портных АТФаз IIA типа [8]. В то же время исследуемый нами ген SCA2 относится к каль-
ций-транспортным АТФазам IIB типа. Кальций-транспортные АТФазы типа IIA проявляют 
сходство с кальциевыми насосами в животных клетках, обнаруженными в саркоплазматическом 
или эндоплазматическом ретикулуме (SERCA). Кальций-транспортные АТФазы типа IIB прояв-
ляют сходство с Ca2+-АТФазами, обнаруженными в плазматической мембране животных клеток 
[9]. Таким образом, можно сделать вывод о том, что в ответе растений на гравистимуляцию воз-
можно участие как АТФаз IIA, так и IIB типов. Поскольку главной функцией кальций-транс-
портных АТФаз является выкачивание избытка ионов кальция из цитоплазмы [9], наблюдаемое 
в наших экспериментах увеличение уровня экспрессии гена SCA2 в период 0,5–3 ч после начала 
воздействия отражает, по всей видимости, процесс активации Ca2+-АТФазы, снижение уровня 

Рис. 4. Изменения уровня относительной экспрессии генов SCA2, РВР2, САМ2, САМ3 в клетках верхушечных 
листьев томата после обработки этефоном. * – статистически достоверными признавались данные при величине 

p < 0,05

Fig. 4. Modulation of relative expression of SCA2, РВР2, САМ2, САМ3 genes after ethephon treatment in cells of tomato 
leaves. * – significant differences p < 0.05
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содержания цитоплазматического и увеличение количества апопластического кальция в клетках. 
Данный факт указывает на то, что для нормального функционирования клеток, подвергнутых 
гравистимуляции, необходимо поддержание определенного баланса в уровне содержания ионов 
цитоплазматического и апопластического кальция. Исходя из литературных данных, уровень 
цитоплазматического кальция повышается в первые минуты после начала действия гравистиму-
ла, затем он должен быть снижен для тонкой настройки передачи сигнала, что и достигается, 
вероятно, с помощью активации SCA2. Кроме того, имеется информация о том, что повышение 
уровня апопластического кальция само по себе может иметь важное значение для реализации 
гравитропического ответа (контроль процессов подкисления/подщелачивания клеточной стенки 
и ее размягчения), так что наблюдаемое в наших экспериментах увеличение экспрессии SCA2 
может быть необходимо именно для повышения содержания кальция в апопласте [10].

Влияние гравистимуляции на экспрессию генов кальций-транспортных АТФаз на фоне воз-
действия этефона в литературе не описано. В настоящей работе впервые показано, что в обрабо-
танных этефоном растениях уровень экспрессии гена SCA2 в изучаемый период воздействия со-
храняется низким, что заметно отличается от ответа исследованной изоформы гена на одиноч-
ное действие гравистимула. Учитывая, что при данных концентрациях этефон, как показано 
нами ранее [11], вызывает значительное замедление развития ростовой гравитропической реак-
ции, пониженное накопление транскриптов Са2+-АТФазы SCA2 на фоне гравистимуляции после 
воздействия этефона представляется достаточно логичным. Возможно, что для подавления гра-
витропической реакции в данных условиях растение поддерживает повышенный уровень содер-
жания цитоплазматического Са2+ более продолжительное время, а уровень апопластического 
кальция, наоборот, оказывается пониженным, недостаточным для поддержания процесса под-
кисления клеточной стенки. Возможно также, что уровень содержания ионов кальция в цито-
плазме на фоне действия этефона и гравистимула повышается незначительно, что прерывает 
сигнальную трансдукцию гравистимула и замедляет процесс формирования гравитропического 
ответа.

Интересно, что в междоузлиях молодых растений сахарного тростника активность каль-
ций-транспортной АТФазы увеличивалась при обработке этефоном в концентрации 100 мг/л. 
Наши исследования подтверждают увеличение накопления транскриптов гена SCA2 в молодых 
верхушечных листьях растений томата при обработке этефоном (без каких-либо других воздей-
ствий) в той же концентрации. Возможно, что такое повышение базального уровня активности 
АТФазы, снижающей уровень содержания цитоплазматического Са2+, и приводит к ингибирова-
нию кальциевого сигнала, характерного для трансдукции одиночного гравистимула.

Для томата описаны 4 изоформы ключевого кальций-зависимого белка – кальмодулина (CAM1, 
CAM2, CAM3, САМ6) [12]. Имеется информация о характере накопления мРНК гена САМ1  
в корнях проростков Arabidopsis thaliana (L.) через 30 мин гравистимуляции растений дикого 
типа и мутанта agr-3, характеризующегося пониженным гравитропическим ответом. При воз-
действии гравистимула в корнях арабидопсиса дикого типа уровень содержания мРНК САМ1 
увеличивался в 3 раза за 0,5 ч, а у agr-3 экспрессия этого гена была снижена [13]. 

Полученные нами результаты указывают на достаточно позднее увеличение экспрессии генов 
изоформ CAM2, CAM3 в клетках верхушечных листьев томата при действии гравитропического 
стимула – на 3 и 6 ч гравистимуляции, когда интенсивная стадия формирования гравитропиче-
ского изгиба на морфологическом уровне уже прошла [11]. Эта реакция отличается от описанной 
для гена CAM1 в клетках гравистимулированных корней арабидопсиса. Возможно, в формирова-
нии раннего гравитропического ответа в верхушечных листьях томата могут принимать другие 
изоформы кальмодулина (например, CAM1 или CAM6), в то же время изученные нами изофор-
мы должны находиться на пониженном уровне в первые 3 ч ответа.

Особый интерес вызывают полученные нами данные по динамике экспрессии гена PBP2, ко-
торая претерпевает всплеск на самых ранних этапах ответа (30 мин). Известно, что этот ген ко-
дирует кальций-связывающий белок PBP2 (PID-binding protein), ассоциированный с трансдук-
цией ауксинового сигнала. PBP2 взаимодействует с серин/треониновой протеинкиназой типа 
PINOID (PID), важным компонентом передачи ИУК-сигнала, отвечающим за контроль распреде-
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ления PIN-белков, транспортирующих ауксин из клетки. PID-киназа фосфорилирует PIN-белки, 
в результате чего они приобретают способность к перемещению с базальной стороны клетки на 
латеральные, что способствует перераспределению части потока ауксина от корня к различным 
боковым участкам листа или стебля. Имеется информация о том, что РВР2 является вышестоя-
щим регулятором PID, усиливает его аутофосфорилирующую способность и активирует фосфо-
рилирование им PIN-белков, т. е. является активатором транспорта ауксина в радиальном на-
правлении [14]. 

В научной литературе имеется информация о том, что ингибиторы кальмодулина усиливают 
активность PID-киназы in vivo. Это позволяет сделать косвенный вывод о том, что фосфорили-
рующая активность PID усиливается при снижении активности кальмодулина [14]. Также пока-
зано, что кальмодулин-подобный белок Tch3 ингибирует активность PID-киназы [14]. В этом 
контексте логичным выглядят полученные нами данные о том, что кальмодулины, в том числе 
CAM2/САМ3, проявляют пониженную экспрессию на ранних этапах развития ответа на грави-
стимул (в отличие от активатора PID-киназы PBP2) и повышают уровень экспрессии лишь после 
3 ч воздействия, что, по всей видимости, позволяет растению поддерживать систему PID–PIN  
в активном состоянии и способствует развитию гравитропического ответа. На фоне действия 
этефона всплеск экспрессии PBP2 в клетках листьев томата сдвигался на более поздний период 
(с 30-й минуты на 60-ую), что согласуется с выявленным ранее замедлением формирования гра-
витропического изгиба, вызываемым этефоном. 

Подводя итог рассмотрению полученных данных, следует отметить следующее. На началь-
ной стадии процесса трансдукции гравитационного стимула происходит взаимодействие аукси-
на со специфическими рецепторами растительных клеток, что приводит к стимуляции процес-
сов их роста растяжением в данной области растительного органа и, как следствие, формирова-
нию изгиба. Следующий этап цепи трансдукции – это рост концентрации ионизированного 
кальция в цитоплазме, который, по все видимости, запускает в клетке процессы ее удлинения. 
Именно с этой стадией связаны кальмодулин и РВP2-белок, являющиеся кальциевыми мишеня-
ми в цитоплазме клетки. Функция АТФаз сводится к тому, что они обеспечивают выкачивание 
ионов кальция из цитоплазмы в межклеточное пространство или во внутриклеточные кальцие-
вые депо, например, вакуоль. Сравнение временных сдвигов экспрессии участников кальциевого 
метаболизма позволяет оценить их роль в процессах трансдукции гравитропического стимула, 
происходящих внутри клетки и связанных с интенсивностью синтетических процессов и приво-
дящих в конечном счете к ее элонгации. Судя по полученным данным, стимул сначала запускает 
активацию экспрессии гена сигнального PBP-белка (через 30 мин). Почти одновременно с экс-
прессией PBP растет экспрессия генов АТФаз. Иными словами, можно предположить, что  
в клетке после запуска трансдукции практически в одно и то же время начинается работа по вос-
становлению исходного состояния клетки по критерию уровня содержания в цитоплазме иони-
зированного кальция. Интерпретируя результаты с этефоном, можно сказать, что данный фито-
гормон сильно меняет общую картину, что связано, по-видимому, с перекрытием цепочек 
трансдукции фитогормонального действия и гравитропизма и существованием точек кросстока 
в сложной сети цепей трансдукции химических и физических сигналов в растительной клетке.

Заключение. Изучено влияние гравистимуляции (поворот растений томата на 90° отно си-
тельно гравитационного поля Земли) на изменение экспрессии генов, кодирующих белки, ассо-
циированные с кальциевой сигнализацией и транспортом ионов кальция в клетках верхушечных 
листьев томата на ранних (15 мин – 3 ч) и поздних (более 3 ч – 6 ч) этапах развития гравитро-
пического ответа. 

Обнаружена чувствительность экспрессии генов (по критерию транскрипции), кодирующих 
белки кальций-транспортной АТФазы IIB типа (SCA2), кальций-связывающего белка ауксино-
вой сигнализации PBP2, отдельных изоформ кальмодулина (CAM2, CAM3) к действию одиноч-
ного гравитропического стимула или совместному действию гравистимула и донора экзогенно-
го этилена этефона.

На ранних этапах гравитропического ответа (30 мин – 3 ч) для генов SCA2, РВР2, САМ2 уста-
новлен рост образования их транскриптов. 
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Обработка растений перед началом гравистимуляции источником экзогенного этилена эте-
фоном приводила к изменениям характера экспрессии изученных генов в ответ на гравистимул, 
выражающийся либо в изменении амплитуды накопления транскриптов, либо в сдвиге начала 
реакции во времени. 

Следует отметить, что изменения генной экспрессии обнаруживаются не в месте непосред-
ственного гравитропического изгиба, стебле томата, а и в клетках верхушечных листьев расте-
ний. Это обстоятельство указывает на то, что к гравистимуляции чувствительны различные 
ткани и органы растения, что, видимо, позволяет растению быстро адаптироваться к изменени-
ям пространственного положения и восстанавливать нормальную ориентацию в пространстве. 
Полученные данные свидетельствуют о том, что гравитропический ответ представляет собой 
сложный комплекс взаимосвязанных молекулярно-генетических реакций на уровне различных 
систем организма, в том числе ассоциированных с кальциевой сигнализацией и фитогормонами 
ауксином и этиленом. 
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