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SANTRUMPOS 

 

1 g – Žemės gravitacinės (sunkio jėgos) dydis. Ji yra visada tokia pati bet 

kurioje Žemės paviršiaus vietoje ir laisvai krentantiems kūnams ties 

Žemės paviršiumi suteikia pagreitį g = 9,81 m/s2 

g – gravitacinės jėgos dydžio matavimo vienetas. Objektą veikianti gravitacinė 

jėga yra proporcinga to objekto masei, taigi galima gravitacijos stiprumą 

išmatuoti svorio vienetais vienam masės vienetui, t. y. N/kg. Tačiau 1 

N/kg = 1 m/s², o m/s² yra SI pagreičio vienetas, todėl dažniausiai 

gravitacijos dydis matuojamas pagreičio vienetais.  

ABR – abscizo rūgštis 

ADF – aktiną depolimerizuojantis faktorius  

AGML – aukšto gradiento magnetinis laukas 

Am – amiloplastai 

ARG1, RGH – baltymai turintys J domeną, būtini šaknų ir hipokotilių 

gravitropizmo procesui 

En – endodermio ląstelės 

ET – endoplazminis tinklas 

HK – imituota mikrogravitacija arba horizontalus klinostatas 

IAR – indolil-3- acto rūgštis (auksinas) 

INV – inversija 

IP3 – Inozitol -1,4,5-trifosfatas 

KC – kosminė centrifuga 

KML – silpnas kombinuotas magnetinis laukas 

Lat-B – latrunkulinas B (aktino tinklą ardantis agentas) 

MF – aktino mikrofilamentai (aktino gijos) 

MG – mikrogravitacija 

MV – mikrovamzdeliai 

ŽK – Žemės kontrolė (1 g) 

EGTA – etilenglikol O,O'-bis (2-aminoetil) N,N,N',N' tetraacto rūgštis  
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KAI KURI Ų SĄVOKŲ PAAIŠKINIMAI 

 

Statenchima – šaknies gravisensorinis audinys (kūgiškos formos audinys 

šaknies šalmelio centrinėje dalyje) 

Statocitai – šaknies ir stiebo gravisensorinės ląstelės, kuriose yra gravitacijai 

jautrūs amiloplastai (statolitai) 

Statolitai – sutartinis amiloplastų, esančių gravisensorinėse ląstelėse ir 

atliekančių gravisensorių funkciją (gravitropinio dirginimo metu keičia 

savo padėtį ląstelėse) pavadinimas.  

Endodermis – stiebo gravisensorinis audinys 

Inversija – daigo pavertimas 180° kampu (dirginimas) 

Morfologinis statocito dugnas – hipokotilio endodermio ląstelės bazalinė 

(apatinė) sienelė ir šaknies šalmelio statenchimos audinio ląstelės 

distalinė sienelė. 

Mikrogravitacija – sutartinis silpnų gravitacinių jėgų, veikiančių objektus 

kosminiuose aparatuose skrydžio sąlygomis, pavadinimas. Jų šaltinis – 

kosminio aparato manevrai erdvėje, įgulos fizinė veikla ir t.t.. Šios jėgos 

lemia apie 0,000001 g dydžio pagreičius, tačiau trumpalaikiai trikdžiai 

gali siekti 0,001 g. 
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ĮVADAS 

 

Augalų gebėjimas justi gravitaciją bei reaguoti augimo judesiais 

tiriamas jau daugiau nei 150 metų. Daug dėmesio mokslininkai skyrė išaiškinti 

gravitacijos pokyčių jutimo mechanizmams, kurie kol kas dar nėra visiškai 

ištirti. Daug klausimų iškyla ir analizuojant tolesnius signalo perdavimo 

procesus iki atsakomosios reakcijos (diferencijuotas augalo dalių augimas). 

Svarbus veiksnys, paskatinęs augalų reakcijų į gravitacijos pokyčius tyrimus, 

buvo kosminiai skrydžiai. Jų metu augalai auga tokiomis sąlygomis, kuriomis 

Žemės gravitacinė (sunkio) jėga nebeveikia (nesvarumas) arba jos dydis 

sumažėja iki mikrogravitacijos  lygmens. Nors įrodyta, kad augalai skrydžio 

sąlygomis gali praeiti pilną ontogenezės ciklą (Merkys, Laurinavičius, 

Švegždienė, 1984; Musgrave et al., 2000), bet sutrinka įprasta erdvinė 

orientacija, kuri ypač svarbi sėklų dygimo ir daigų vystymosi laikotarpiu. 

Evoliucijos metu susiformavo sudėtinga gravitacijos jutimo sistema, kuriai 

veikiant augalas orientuoja savo organus gravitacijos vektoriaus kryptimi 

(šaknis) arba priešinga jam linkme (antžeminė augalo dalis). Daugelyje 

pakeisto svarumo sąlygomis atliktų bandymų su augalais registruojami 

nedideli, bet statistiškai patikimi morfologijos bei metabolizmo pakitimai, 

liudijantys apie realiai egzistuojančius ląstelės sąveikos su gravitacija 

mechanizmus (Soga et al., 1999; Hoson et al., 2009; Wakabayashi et al., 2009; 

Matía et al., 2010; Manzano et al., 2012). Šiuo aspektu ypač reikšmingi 

specializuoto gravisensorinio audinio formavimosi ir visos gravisensorinės 

sistemos funkcionavimo pakitusios gravitacijos sąlygomis tyrimai, nes jie 

padeda suprasti, kaip funkcionuoja augalų erdvinės orientacijos 

mechanizmas ir kokiu būdu šie procesai integruojasi į bendrą augalo 

augimo ir vystymosi programą.  

Specifinę gravisensorinių ląstelių funkciją augalų šaknyse atlieka 

šalmelio centrinės dalies – statenchimos ląstelės, o antžeminėje augalo dalyje - 

endodermio ląstelės. Daugelio tyrimų rezultatai  patvirtina krakmolo-statolitinę 
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teoriją (Laurinavičius et al., 2001; Kato et al., 2002; Driss-Ecole et al., 2003; 

Vitha et al., 2007; Kumar et al., 2008), kuri teigia, jog fizinėje gravitropinio 

sudirginimo fazėje statolitai, t.y. atitinkamą masę turintys struktūriniai 

gravisensorinės ląstelės komponentai – amiloplastai, keičia padėtį ir tuo metu 

potencinė energija virsta kinetine energija, dėl ko sukeliamas biocheminis 

signalas, perduodamas kitoms ląstelės struktūroms. Kaip gravitacijos 

indukuotas statolitų padėties kitimas paleidžia pirminį biocheminį signalą apie 

100 metų buvo mįslė. Šiuo metu manoma, jog statolitai sąveikauja su aktino 

mikrofilamentais per mioziną ir su juo susijusiais baltymais, lokalizuotais šių 

plastidžių paviršiuje (Hou et al., 2003). Pagal vyraujančias statolitines 

gravipercepcijos (gravitacijos jutimo) hipotezes (Yoder et al., 2001; Hou et al., 

2003; Blancaflor, Masson, 2003; Perbal, 2009; Kumar et al., 2008), citoskeleto 

aktino-miozino sistema vienokiu ar kitokiu būdu atsakinga už šaknies 

gravisensorinių ląstelių polišką struktūrą, aktyviai dalyvauja gravitacinio 

signalo priėmime ir vėlesniuose jo virsmuose. 

Šaknies gravisensorinės sistemos tyrimai gana toli pažengę, tačiau kas 

vyksta antžeminės augalo dalies statocituose pirmųjų gravipercepcijos fazių 

metu - iki šiol žinoma mažai. Svarstoma prielaida apie tai, kad minėta sąveika 

tarp statolitų ir gravisensorinės ląstelės aktino-miozino sistemos gali būti 

universaliu gravitacijos jutimo mechanizmu tiek šaknyje, tiek antžeminėje 

augalo dalyje. Pastaraisiais metais ši prielaida intensyviai nagrinėjama taikant 

įvairius metodus, tokius kaip statocitų citoskeleto struktūros ir kontaktų su 

statolitais vizualizacija (Driss-Ecole et al., 2000; Volkmann, Baluška 2000; 

Collings et al., 2001; Blancaflor, 2002; Driss-Ecole, 2003; Palmieri et al., 

2007; Perbal, 2009; Zhang et al., 2011), aktino mikrofilamentų funkcijų analizė 

farmakologiniais (Yamamoto, Kiss, 2002; Hou et al., 2003; Palmieri, Kiss, 

2005) ir molekulinės genetikos metodais (Vitha et al., 2007; Kumar et al., 

2008; Nakamura et al., 2011) ir t.t. Tačiau eksperimentiniai duomenys apie ryšį 

tarp amiloplastų-statolitų judėjimo ir citoskeleto struktūrinių elementų 

gravitacinio signalo percepcijos procesuose nėra vienareikšmiai. Be minėtų 

metodų galimi ir kiti gravisensorinio aparato funkcionavimo tyrimo metodai, 
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pvz., statolitų kinetikos pakitusio svarumo sąlygomis teorinis modeliavimas. 

Tačiau šio metodo taikymą labai apsunkina sudėtinga struktūrinių ir 

mechaninių citoplazmos bei aktino tinklo savybių prigimtis (Perbal et al., 

2004) bei žinių apie jų mechanines savybes stoka (Todd, 1994; Driss-Ecole et 

al., 2008).  

Vienas iš netiesioginių metodų eksperimentiškai įvertinti citoskeleto ir 

amiloplastų sąveiką yra ryšio tarp gravitacinės jėgos ir statolitų judesių analizė 

keičiant vektorinius jėgos parametrus – dydį ir/ar veikimo kryptį. Žinoma, jog 

statolito padėtį vertikaliai Žemėje augančios šaknies statocite apsprendžia kelių 

jėgų balansas. Tai 1 g gravitacinė jėga ir priešingos krypties viduląstelinių jėgų 

(plūdrumo (Archimedo), trinties, citoskeleto generuojamos elastinės jėgos ir 

t.t.) visuma (Björkman 1988; Todd, 1994; Yoder et al., 2001). Nustatyta, kad 

sumažinus gravitacinės jėgos dydį nuo 1 g iki realios mikrogravitacijos 

kosmose ar imituojant ją Žemėje viduląstelinės jėgos traukia amiloplastus link 

šaknų gravisensorinių ląstelių centro (Volkmann et al., 1991; Laurinavičius et 

al., 2001; Yoder et al., 2001; Driss-Ecole et al., 2008). Tačiau mažai žinoma, 

kur ir kaip šios jėgos sąveikauja ir reguliuoja statolitų viduląstelinę lokalizaciją 

įprastoje gravitacinėje aplinkoje ir pakitus gravitacinės jėgos parametrams – 

dydžiui ir veikimo krypčiai. Todėl duomenys apie statolitų judesių statiką ir 

kinetiką tiksliai dozuojant gravitacinius stimulus gali suteikti informacijos kaip 

apie reologines pačios citoplazmos savybes atskirose statocito srityse, taip ir 

apie viduląstelinių jėgų amplitudę bei veikimo kryptį. Taikant šį metodą 

parodytos kai kurios lęšio, sėjamosios pipirnės, kukurūzo šaknų 

gravisensorinių ląstelių citoskeleto mechaninės savybės, jo reikšmė ląstelių 

struktūrinei poliarizacijai ir funkcionavimui tiek kosminio skrydžio, tiek ir 

Žemės sąlygomis (Volkmann et al., 1991; Laurinavičius et al., 2001; Yoder et 

al., 2001; Driss-Ecole et al., 2008). Dirginant daigus gravitacine jėga išilgine 

bei skersine kryptimis ar mažinant jos dydį iki nesvarumo galima tikėtis, kad 

paaiškės viduląstelinių jėgų kryptis ir poveikis atsakomąjam statolitų judėjimui 

atskirose šaknies ir antžeminės augalo dalies gravisensorinių ląstelių srityse. 
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Manome, kad tai suteiks galimybę išsiaiškinti to paties augalo ašinių organų 

gravitacijos jutimo panašumus ir skirtumus. 

 

Darbo tikslas – nustatyti amiloplastų (statolitų) viduląstelinio išsidėstymo 

ir judėjimo sėjamosios pipirnės daigo ašinių organų gravisensorinėse ląstelėse 

(statocituose) priklausomybę nuo gravitacinės jėgos pokyčių, įvertinti  to paties 

daigo teigiamai ir neigiamai gravitropiškų organų viduląstelinių gravitacijos 

jutimo mechanizmų savitumus. 

Darbo uždaviniai: 

• Nustatyti daigų šaknų ir hipokotilių gravisensorinių ląstelių formavimosi 

ypatumus ir palyginti juos esant realios ir imituotos mikrogravitacijos 

sąlygoms. 

• Nustatyti amiloplastų viduląstelinio išsidėstymo šaknų ir hipokotilių 

statocituose priklausomybę nuo daigus nuolat veikiančios gravitacinės 

jėgos dydžio. 

• Ištirti amiloplastų judėjimo šaknų ir hipokotilių statocituose priklausomybę 

nuo išilgine kryptimi daigus veikiančios gravitacinės jėgos pokyčių.  

• Nustatyti amiloplastų sedimentacijos savitumus šaknų ir hipokotilių 

statocituose veikiant daigus skersine kryptimi 1 g gravitacine jėga. 

 

Darbo mokslinis naujumas ir reikšmė 

Pirmą kartą augalų gravitacijos jutimo procesų tyrimui Žemėje pritaikyta 

amiloplastų judėjimo indukcija skirtingo dydžio gravitaciniais signalais, 

modeliuojamais unikaliu prietaisu – centrifuga-klinostatu „Neris-7“ su 

specialia įranga daigų auginimui ir cheminei fiksacijai toje pačioje 

gravitacinėje aplinkoje. 

Pirmą kartą palygintas nuolatinių ir trumpalaikių gravitacinės jėgos dydžio 

ir krypties pokyčių poveikis amiloplastų viduląsteliniam išsidėstymui ir 

judėjimui to paties daigo šaknies ir hipokotilio statocituose.  
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Originalus gravitacinės jėgos signalų formavimo metodas (keičiant jos dydį 

ir veikimo kryptį) amiloplastų judesiams išprovokuoti leido įvertinti kitų 

viduląstelinių struktūrų reikšmę šių plastidžių išsidėstymui ir mobilumui 

priešingos krypties gravitropizmu pasižyminčių organų gravisensorinėse 

ląstelėse. 

Pirmą kartą analizuojant daigus, išaugusius unikaliame aparate „Neris-5“ 

nepilotuojamo biopalydovo „Bion-10“ skrydžio metu, įvertinta gravitacijos 

reikšmė gravisensorinio audinio formavimuisi ir struktūrai to paties daigo 

ašiniuose organuose realios mikrogravitacijos sąlygomis. 

Pirmą kartą nustatyta amiloplastų (statolitų) išsidėstymo priklausomybė 

nuo gravitacinės jėgos dydžio teigiamo gravitropiškumo organų – hipokotilių 

endodermio ląstelėse. 

Gauta nauja informacija apie skirtingo gravitropiškumo augalo ašinių 

organų gravitacijos jutimo mechanizmus. 

Ginamieji disertacijos teiginiai: 

• Mikrogravitacija (reali ir imituota) šaknų ir hipokotilių gravisensorinių 

ląstelių augimą ir jų struktūrą veikia skirtingai.  

• Statolitų išsidėstymas šaknų ir hipokotilių statocituose nuolatinio 

gravitropinio dirginimo metu nėra atsitiktinis ir priklauso nuo gravitacinės 

jėgos, veikiančios daigus šaknies viršūnės kryptimi, dydžio. 

• Vienkryptės gravitacinės jėgos eliminavimas (klinostatuojant), jos veikimo 

krypties pakeitimas (inversija) išprovokuoja panašų statolitų judėjimą 

išilgai 1 g daigų ašinių organų gravisensorinių ląstelių. Statolitų judėjimas 

iš gravisensorinių ląstelių centro, priklauso nuo veikiančios gravitacinės 

jėgos krypties, o judėjimo intensyvumas šaknų ir hipokotilių statocituose 

skiriasi.  

• Gravitacinis dirginimas skersine augalo ašiai kryptimi sukelia amiloplastų 

sedimentaciją ir aktyvų jų slinkimą gravisensorinės ląstelės centro link. 

Amiloplastų judėjimo intensyvumas ir trajektorija šaknų ir hipokotilių 

gravisensorinėse ląstelėse skiriasi. 
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Disertacinio darbo aprobavimas ir publikacijos 

Tyrimų rezultatai paskelbti 9 moksliniuose straipsniuose, iš kurių 3 ISI 

WOS duomenų bazės leidiniuose, trys – leidiniuose įtrauktuose į  ISI duomenų 

bazę ir 8 tezėse bei spausdintuose mokslinių konferencijų pranešimuose. 

 Pagrindiniai šio darbo rezultatai buvo pristatyti 7 tarptautinėse 

konferencijose organizuojamose COSPAR/Kosmoso Tyrimų Komiteto (2004); 

ESA/Europos Kosmoso Agentūros ir ELGRA/Europos Hipogravitacijos 

Tyrimų Asociacijos (2005, 2008, 2010, 2011) ir 2 konferencijose Lietuvoje. 

  

 

Darbo apimtis ir strukt ūra 

Disertaciją sudaro: Įvadas, Literatūrinė tyrimų apžvalga, Tyrimų objektas, 

medžiagos ir metodai, Tyrimų rezultatai, Apibendrinimas, Išvados, Literatūros  

sąrašas (262  šaltiniai), Mokslinių publikacijų sąrašas. Darbe yra 7 lentelės, 51 

paveikslas. Darbo apimtis 147 puslapiai. Disertacija parašyta lietuvių kalba, 

santrauka – anglų kalba. 
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1. LITERAT ŪRINĖ TYRIM Ų APŽVALGA 

 

1.1. Gravitacijos poveikio augalams atžvilgiai 

Augalai nuolat veikiami juos supančios aplinkos veiksnių. Gravitacija 

yra vienas iš pastoviausių aplinkos veiksnių, įtakojančių augalų augimą ir 

vystymąsi. Iki šiol nėra vienareikšmės nuomonės dėl gravitacijos ir augalo 

morfogenetinių sistemų integracijos dėsningumų. Eksperimentais, atliktais 

mikrogravitacijos sąlygomis ar imituojant pakeistą svarumą (centrifuga-

klinostatu), įrodyta, kad dėl gravitacijos parametrų pokyčių, keičiasi organų 

diferenciacija sėklos dygimo ar embriogenezės metu, bei skatinama arba 

slopinama antžeminės augalo dalies organogenezė (Gray, Edwards, 1968; 

Conger et al., 1998; Laurinavičius et al., 2001). Nustatyta, kad šiuolaikinių 

augalų ontogenezės procesai gali vykti be gravitacijos, t.y. mikrogravitacijos 

sąlygomis, kita vertus pakitęs svarumas modifikuoja augalo funkcijas ir 

morfogenezę (Merkys, Laurinavičius, 1991; Laurinavičius, Švegždienė, 2000; 

Link et al., 2001; Stankovič, 2001). Augalo gravimorfogenetinių reakcijų 

pavyzdžiu gali būti agurkų (Cucumis sativum L.) formuojamų ataugų, 

vadinamųjų pentinų (išaugų tarp šaknies ir hipokotilio) genezė. Įrodyta, kad 

pakeisto svarumo sąlygomis įvyksta ryškūs agurkų pentinų morfologiniai 

pokyčiai. Nustatyta, kad vienkryptis lateralinis gravitacijos poveikis slopina 

vieno pentino genezę. Tiriant somatinių embrionų vystymąsi imituoto 

nesvarumo sąlygomis, nustatytas mažesnis jų asimetriškumas ir intensyvesnė 

ląstelių vakuolizacija (Raklevičienė, Švegždienė, 2004). 

Geriausias gravitacijos poveikio augalų vystymuisi įrodymas yra 

gravitropinis linkimas (gravitropizmas). Augalo šaknis auga gravitacijos 

vektoriaus kryptimi (teigiamas gravitropizmas), o stiebas – priešinga 

gravitacijos vektoriaus kryptimi (neigiamas gravitropizmas). Pakitus 

gravitacijos parametrams (dydžiui, krypčiai), atitinkamai kinta ir augalo ašinių 

organų orientacija. Mikrogravitacijos sąlygomis įprastinė šaknies ir antžeminės 

augalo dalies orientacija sutrinka.  
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Gravitacinės jėgos ir augalinės ląstelės sąveikos galimų pasekmių 

vertinimui pasitelkiami teoriniai metodai (Audus, 1962; Björkman, 1988; 

Yoder et al., 2001). Pirmoji grupė gravitacijos efektų siejama su jos poveikiu 

ląstelei kaip fiziniam kūnui, t.y. kaip visumai (Laurinavičius, 1991). 

Gravitacija, kaip išcentrinė jėga, yra kiekvieną masės dalelę veikianti jėga ir 

formuojanti svarbią masės savybę - sunkį. Kitaip tariant, kiekvienas fizinis 

kūnas yra traukiamas Žemės centro kryptimi. Dėl to kietoje sferoje atsiranda 

tarpmolekulinių ryšių mechaninis įtempimas, o skystyje atsiranda hidrostatinis 

spaudimas. Abiem atvejais ląstelė, kaip visuma ar atskiros jos dalys, patiria 

mechaninį ar hidrostatinį spaudimą. Laisvojo kritimo sąlygomis 

(mikrogravitacija) minėti procesai nevyksta. Kokie biologiniai procesai ląstelės 

lygyje gali būti sąlygoti gravitacijos ir kokie struktūriniai ir funkciniai 

pasikeitimai galimi mikrogravitacijos sąlygomis diskutuojama iki šiol.  

Manoma, kad gravitaciniame lauke homeostazės išlaikymui ląstelės, 

prarasdamos energiją, formuoja stabilumą palaikančias struktūras. Augalų 

ląstelės formuoja kietą sienelę, kas sumažina gravitacijos sukeltą mechaninį 

tempimą ir hidrostatinį spaudimą. Mikrogravitacijos sąlygomis, kuomet 

gravitacinė jėga nebeveikia, stabilių ląstelės struktūrų formavimasis gali 

keistis. Žinoma apie šiomis sąlygomis susidarančus ląstelės sienelės ir 

citoskeleto morfologijos pakitimus (Baluška, Hasenstein, 1997). Dėl 

homeostazės pokyčių mikrogravitacijos sąlygomis gali kisti ir ląstelės 

medžiagų apykaitos procesas.  

Jei ląstelės citoplazmą vertintume kaip supaprastintą hidrodinaminę 

sistemą, tada išryškėtų kitas gravitacijos poveikis ląstelei, kuris yra susijęs su 

erdvine viduląstelinių struktūrų lokalizacija ir išsidėstymu. Ląstelės dalelės gali 

būti stabilioje būsenoje net ir veikiant gravitacijai. Šiuo atveju laisvos, 

struktūriškai nesurištos ląstelės dalelės, kurių tankis yra didesnis už aplinkos 

tankį, citoplazmoje juda visiškai netvarkingai (pasireiškia Brauno judėjimas), 

jų lokalizacija ir judėjimo trajektorija priklauso nuo dalelės krūvio bei aktyvaus 

citoplazmos sruvenimo, todėl jos pasiskirsto homogeniškai visame ląstelės 

tūryje. Kitu atveju dalelės judėjimą skystyje sąlygoja gravitacinės jėgos, dėl to 
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kaip tik ir vyksta sedimentacija, t.y. dalelės pasiskirsto tūryje heterogeniškai. 

Pollard (1965) atkreipė dėmesį į tai, kad kai ląstelės dalelėms yra priskiriamas 

gravisensoriaus vaidmuo, minimali kritinė dalelės masė ir minimalūs 

hidrodinaminės sistemos matmenys, kurioje gravisensoriai funkcionuoja, yra 

svarbiausi faktoriai. 

Gravitacinės jėgos parametrų (dydžio ir veikimo krypties) kitimo 

poveikis gravisensorinių ląstelių struktūrai tiriamas kosminiuose 

eksperimentuose realios mikrogravitacijos sąlygomis ar centrifuguojant 

atitinkamu greičiu kosmoso centrifugoje. Žemės sąlygomis vienkryptis 

gravitacijos poveikis eliminuojamas klinostatų pagalba, o reikiamos jėgos 

dydis išgaunamas centrifuguojant. Šių tyrimų metu nustatyta, kad įprasta 

poliariška šaknies gravisensorinės ląstelės struktūra (branduolys 

proksimalinėje, t.y. morfologiškai apatinėje srityje, o endoplazminis tinklas ir 

amiloplastai – distalinėje, t.y. morfologiškai viršūninėje srityje) suardoma, kai 

šaknys 20 min. dirginamos 50 g akropetaliai, t.y. viršūnės kryptimi (Sievers, 

Heyder-Caspers, 1983).  

Augalams augant hipogravitacijos (g < 1) sąlygomis, struktūrinis 

statocitų poliškumas išlieka, išskyrus amiloplastų lokalizaciją. Kai skirtingų 

augalų daigai auga realios mikrogravitacijos sąlygomis, ar horizontaliame 

klinostate dauguma amiloplastų persigrupuoja į proksimalinę statocitų dalį, 

branduolys paslenka link ląstelės centro (Merkys et al., 1981; 1983; Perbal et 

al., 1987; 1989; 1994; Volkmann et al., 1986; 1991; Lorenzi et al., 1990; 

Švegždienė, 1991; Laurinavičius et al., 1996; 2001; Driss-Ecole et al., 2000; 

Laurinavičius, Švegždienė, 2000; Švegždienė et al., 2001). Kosminiuose 

eksperimentuose, panaudojus borto centrifugą, nustatyta netiesinė 

priklausomybė tarp dirbtinės gravitacinės (išcentrinės) jėgos dydžio ir statolitų 

lokalizacijos sėjamosios pipirnės šaknų gravisensoriuose (Merkys et al., 1981; 

Laurinavičius et al., 2001).  

Kokiu būdu augalas sugeba justi gravitacijos pokyčius? Evoliucijos 

eigoje, dėl nuolatinio Žemės gravitacinio lauko poveikio, augaluose 

susiformavo mechanizmas, sugebantis priimti tam tikros krypties išorinės jėgos 
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stimulą, jį transformuoti į fiziologinį signalą bei adekvačiai reaguoti augimo 

judesiais. Šis sudėtingas mechanizmas yra vadinamas gravitropine reakcija. 

Gravitropinė reakcija yra „slenkstinis“ reiškinys, t.y. gravitropinis linkimas 

vyksta tik dirgikliui pasiekus tam tikrą minimalią slenkstinę vertę, savitą 

kiekvienam organui (Уоринг, Филипс, 1984). Jei augalas dirginamas didesniu 

už slenkstinį stimulu, gravitropinis atsakas pirmiausia indukuojamas 

gravisensorinės ląstelės, o vėliau ašinio organo lygmenyje. Augalo organų 

jautrumas gravitacijai charakterizuojamas šiais parametrais: gravitacinio 

signalo percepcijos laikas ir prezentacijos laikas, latentinis gravitropinės 

reakcijos laikas, minimalus gravitacinės jėgos dydis (g-slenkstis) ir slenkstinė 

stimulo dozė.  

Minimali dirginimo intervalų trukmė kintančio dirginimo metu, būtina 

gravitropinio atsako indukcijai, vadinama percepcijos laiku. Pirmą kartą 

percepcijos laiką nustatė Fitting (1905), kuris pritaikė specialią klinostatavimo 

techniką priešingos krypties augalo organų kintančiam gravitropiniam 

dirginimui. Šių tyrimų metu nustatyta, kad hipokotiliai ir epikotiliai 

gravitropiškai linko net tada, kai klinostato apsisukimų skaičius buvo vienas 

kartas per 1 s. Atsižvelgiant į tai padaryta išvada, kad percepcijos laikas turi 

būti trumpesnis nei 0,25 s. Panašų percepcijos laiką nustatė Pickard (1973) 

antžeminei augalo daliai (< 0,5 s) ir Hejnowicz et al. (1998) – požeminei (0,5 

s). Pastarųjų tyrimų metu paaiškėjo, jog dirginimo intervalų metu statolitų 

poslinkis yra labai mažas, t.y. mažiau nei pusė jų diametro. Todėl nuspręsta, 

kad pirminis gravitacijos jutimo procesas įvyksta netoli pradinės statolitų 

padėties. Manoma, kad realiausiai į tokį mažą statolitų poslinkį gali sureaguoti 

ir dalyvauti tolimesniame gravitacijos jutimo procese - citoskeletas. 

Gravitropinio atsako dydis pagal Volkman, Sievers (1979) priklauso nuo 

stimulo dozės d, kuri yra gravitacinės jėgos dydžio, išreikšto g vienetais, ir 

dirginimo trukmės t sandauga: d = g × t × sin α, kur α – kampas tarp 

gravitacinės jėgos krypties ir dirginamo organo išilginės ašies (jei α = 90°, d = 

g × t). Mažiausia dozė, kurią viršijus įvyksta atsakomoji gravitropinė reakcija, 

vadinama slenkstine. Literatūros duomenimis tokia stimulo dozė yra 0,67 g × s 
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(Driss-Ecole et al., 2008). Mūsų laboratorijos mokslininkų duomenimis nuo 14 

g × s iki 22 g × s (Laurinavičius et al., 1998).  

Laikas, būtinas gravitropinio atsako indukcijai vadinamas prezentacijos 

laiku. Žinomas šaknų prezentacijos laikas yra nuo 10 s (Hejnowicz et al., 1998; 

Laurinavičius et al., 2001) iki 30 s (Larsen, 1962; Caspar, Pickard 1989; Kiss 

et al., 1989; Perbal, Driss-Ecole 1994), o antžeminės augalo dalies 

prezentacijos laikas yra kiek ilgesnis – nuo 5‒10 s (Pickard, 1973; Hejnowicz 

et al., 1998) iki 40‒60 s (Sack et al., 1984; Audus, 1975). 

Jeigu prezentacijos laikas atitinka gravitropinės reakcijos indukcinės 

fazės trukmę (signalas pajuntamas ir transformuojamas), tai latentinis laikas 

apjungia ir šio signalo realizacijos laikotarpį (išlinkimą). Literatūros 

duomenimis, teigiamai gravitropiškų augalo organų latentinis reakcijos laikas 

varijuoja nuo 6,3‒9,8 min. (Larsen, 1957; Laurinavičius et al., 2001) iki 20 

min. (Volkmann, Sievers, 1979; Perbal et al., 1997). Tuo tarpu neigiamai 

gravitropiškų augalo organų (koleoptilių) žinomas latentinis reakcijos laikas 

yra trumpesnis nei požeminės augalo dalies, t.y. 1,5‒3 min. (Bandurski et al., 

1984), ar 5‒10 min. (Pickard, 1985; Hild, Hertel, 1972). 

Minimalus gravitacinės jėgos dydis (g-slenkstis) požeminei ir 

antžeminei augalo dalims taip pat skiriasi. Nustatytas minimalus gravitacinės 

jėgos dydis  įvairių augalų šaknims yra nuo 1,4 × 10-5 g (Driss-Ecole et al., 

2008), 1,4 × 10-4 g (Merkys et al., 1986) iki 2,6 × 10-3 g (Laurinavičius et al., 

1998; Švegždienė, 2000), o hipokotiliams 2,9 × 10-3 g, 3,1 × 10-3 g (Меркис А, 

и др., 1985; Merkys, Laurinavičius, 1990; Švegždienė, 2000). 

Augalų ašinių organų gravitropinis jautrumas priklauso ne tik nuo 

augalo rūšies, bet ir nuo gravitacinės aplinkos. Nustatyta, jog horizontaliu 

klinostatu (HK) imituotos mikrogravitacijos sąlygomis ar realios 

mikrogravitacijos sąlygomis augančių augalų šaknys jautresnės už įprastinėje 

gravitacinėje aplinkoje išaugusias augalų šaknis (Volkmann, Tewinkel 1996; 

Švegždienė et al., 2001; Perbal et al., 2004; Driss-Ecole et al., 2008). 
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1.2. Augalų gravisensorinio aparato organizacijos anatominiai ir 

funkciniai ypatumai daigo ašiniuose organuose 

Šaknis yra požeminis, ašinis augalo organas, kuriuo jis įsitvirtina 

žemėje, kad galėtų išlaikyti nuolatinę stiebo padėtį erdvėje, siurbti iš žemės 

vandenį su jame ištirpusiomis mitybinėmis medžiagomis. Šaknims būdinga 

radialinė simetrija. Jos auga savo galiukų viršūnėlėmis, kuriose yra šaknies 

augimo kūgelio meristema. Ši meristema gamina dviejų tipų ląsteles, kurios 

dalijasi ir auga dviem kryptimis: į viršų nuo augimo kūgelio, iš kurių 

formuojasi šaknies „ kūnas“, į apačią nuo augimo kūgelio, iš kurių formuojasi 

šaknies augimo kūgelio meristemos apsauginis audinys - šaknies šalmelis. 

(Эзау, 1980; Dagys, 1969). 

Hipokotilis yra antžeminė augalo daigo dalis nuo šaknies kaklelio iki 

skilčialapių. Augalui augant hipokotilis tampa stiebo dalimi, kuris kaip ir 

šaknis yra ašinis augalo organas. Dviskilčių augalų stiebai auga į ilgį ir 

radialiai. Jų viršūnėje yra pumpuras sudarytas iš augimo kūgelio ir gaubiančių 

lapų pradmenų. Žiedinių augalų augimo kūgelis yra skirstomas į dvi dalis: 

tuniką ir korpusą. Tunika duoda pradžią epidermiui, o korpusas kitiems 

audiniams: endodermiui ir likusiai žievės daliai, bei centriniam velenui (Dagys, 

1969; Эзау, 1980).  

Aiškinantis gravitacijos jutimo vietą skirtingo gravitropiškumo augalo 

ašiniuose organuose nustatyta, kad dekapitavus šaknies šalmelį prarandamas 

šaknies gravitropiškumas, bet normalus šaknies augimas išlieka (Juniper et al., 

1966). Augalai, stiebe neturintys endodermio, demonstruoja pakitusį stiebo 

gravitropiškumą (Tasaka et al., 1999; Morita et al., 2007; Kitazawa et al., 

2008). Tai įrodo, kad statenchimos ląstelės (šaknies gravisensorinės ląstelės), 

formuojančios kūgiškos formos audinį šaknies šalmelio centrinėje dalyje ir 

stiebo endodermio ląstelės yra augalo gravisensoriniai audiniai (1 pav.). 

Keletos autorių nuomone, šaknyje gali egzistuoti ir kita gravitacijos jutimo 

vieta, t.y. šaknies tįsimo zonoje (Wolverton et al., 2002a, b; LaMotte, Pickard, 

2004).  
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1 pav. Arabidopsis thaliana šaknies ir žiedstiebio gravitropizmo 
reguliacijos modelis. Žiedstiebyje gravitacija juntama endodermio ląstelėse 
ir gravitacinis signalas (pilka rodyklė) perduodamas į išorinius audinius, 
šaknyse gravitacija juntama šalmelio statenchimos ląstelėse, o gravitacinis 
signalas (pilka rodyklė) perduodamas iš statenchimos ląstelių į šaknies 
tįsimo zoną (pagal Tasaka et al., 1999) 

 

Tyrimų su Arabidopsis thaliana mutantais, pasižyminčiais pakitusiu 

gravitropizmu šaknyje (kai tuo tarpu antžeminės dalies gravitropizmas išlieka 

normalus, arba atvirkščiai) rezultatai, leidžia manyti, jog šaknies ir stiebo 

gravisensorinis mechanizmas yra genetiškai skirtingas (Tasaka et al., 

2001;Yamamoto, Kiss, 2002). Ir tai nėra netikėta, nes šie organai auga 

priešingomis kryptimis, skiriasi jų gravisensorinio audinio struktūrinė 

organizacija. Šaknies gravisensorinės ląstelės (gravitacijos jutimo zona) yra 
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fiziškai atskirtos (išilgai apikalinės-bazalinės šaknies ašies) nuo gravitacijos 

signalo realizacijos vietos – šaknies tįsimo zonos. Tuo tarpu stiebe gravitacijos 

jutimo ir realizacijos zonos fiziškai nėra atskirtos ir gravitacinis signalas 

keliauja statmenai apikalinei-bazalinei stiebo ašiai (1 pav.). (Tasaka et al., 

1999; Masson et al., 2002). 

Šaknies gravisensorinių ląstelių struktūra. Šaknies statocitams 

būdingos krakmolo pilnos, fizinėje gravitropinio sudirginimo fazėje gebančios 

keisti padėtį ir tokiu būdu perduoti priimtą signalą kitoms ląstelės struktūroms, 

plastidės - amiloplastai (statolitai) (1 pav.) (Boonsirichai et al., 2002; 

Blancaflor, Masson, 2003; Perbal et al., 2004). Šios ląstelės nuolat atsinaujina, 

pereidamos visas ląstelės vystymosi fazes: dalijasi, diferencijuojasi ir tampa 

funkcionaliais statocitais, vėliau transformuojasi į sekrecines ląsteles, kurios 

apmiršta ir nusilupa nuo šalmelio.  

Išbrinkus gemalinės šaknies šalmelio ląstelėms pirmuose būsimų 

statocitų sluoksniuose branduoliai užima centrinę ląstelės dalį, kitos organelės 

išsidėsčiusios aplink. Šioje vystymosi stadijoje, plastidėse krakmolo nebūna. 

Vykstat statocitų diferenciacijai endoplazminis tinklas (ET) migruoja distalinės 

ląstelės sienelės link, o branduolys priešinga kryptimi ir galiausiai atsiduria 

proksimaliame gravisensorinės ląstelės poliuje. Taip šaknies gravisensorinė 

ląstelė įgauna polišką struktūrą (2 pav.). 

Šaknies gravisensorinei ląstelei įgaunant polišką struktūrą, tuo pat metu 

proplastidėse sintetinamas krakmolas, ir formuojami daugiabranduoliai 

krakmolo dariniai. Įprastoje gravitacinėje aplinkoje dėl skirtingų tankių 

(amiloplastų tankis 1,44 g/c 3m , citoplazmos tankis 1,03 g/ 3cm ) vyksta 

amiloplastų (statolitų) sedimentacija. Toks gravisensorinių ląstelių struktūrinio 

poliškumo vystymasis vyksta nepriklausomai nuo gravitacijos ir yra genetiškai 

determinuotas (Merkys et al., 1981; Sievers, 2000), išskyrus amiloplastų 

lokalizaciją. 
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Statolitų judėjimas gravisensorinėje 

ląstelėje nėra atsitiktinis, bet priklauso 

nuo gravitacijos vektoriaus krypties 

(Volkmann, Baluška, 2000). Kita 

vertus gravitacija nėra vienintelis 

veiksnys, apsprendžiantis amiloplastų 

viduląstelinę lokalizaciją. Tam turi 

įtakos ir citoplazmos reologinės 

savybės bei kitos ląstelės struktūrinės 

dalys.  

Nemažai autorių pabrėžia ET ir 

judrių amiloplastų sąveikos svarbą 

šaknies gravipercepcijos procese 

(Hensel, Sievers, 1981; Perbal et al., 

1997; Leitz et al., 2009). Manoma, 

kad ET yra viduląstelinio Ca2+ ir 

protonų šaltinis, kurių pliūpsnis gravitacinio dirginimo metu sąlygoja 

viduląstelinio pH pasikeitimą (Masson et al., 2002; Kuya et al., 2006). Be 

įprastinio, šalia distalinės ląstelės sienelės esančio ET, tabako šaknies šalmelio 

ląstelėse aptiktas tam tikros formos „nodalinis ET“, esantis ląstelės periferinėje 

dalyje. Manoma, kad šios formos ET gali atpalaiduoti jonus, reaguojant į 

amiloplastų smūgius ar aktino indukuotą tamprumo jėgų poveikį (Zheng, 

Staehelin, 2001). Taip pat teigiama, jog šis tinklas yra šalia plazminės 

membranos sričių, kuriose išsidėstę tempimui jautrūs receptoriai (Yoder et al., 

2001). Tokia specializuota ET forma būdinga tik šaknies gravisensorinei 

ląstelei, o stiebuose ji nebuvo pastebėta. Kita vertus, kitų augalų pvz. 

Arabidopsis thaliana šaknies gravisensorinėse ląstelėse, tokio tinklo nėra 

aptikta ir dar diskutuojamas jo dalyvavimas gravitropizmo procese (Leitz et al., 

2009). Kitas viduląstelinių protonų šaltinis yra vakuolės. Užslopinus tonoplasto 

H+-ATPazes bafilomicinu A1, padidėja šaknų gravitropinis linkimas, kas įrodo 

vakuolės vaidmenį šiame procese (Scott, Allen, 1999). 

 

2 pav. Schematinis lęšio šaknies 
statocito struktūros vaizdas (Perbal et 
al., 2004). N – branduolys, a – 
amiloplastai, mT – mikrovamzdeliai, 
mF – mikrofilamentai (aktino gijos), 
ER – endoplazminis tinklas 
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Šaknies gravisensorinėje ląstelėje citoskeletas yra siūlinių baltymų 

tinklas, susietas su plazmine membrana ir/ar ET. Jį sudaro mikrovamzdeliai 

(MV, tubulino polimerai), aktino mikrofilamentai (MF, aktino polimerai) ir 

juos jungiantys baltymai (Ingber, 2003 a,b). Vieni iš geriausiai charakterizuotų 

baltymų yra aktino monomerus jungiantis baltymas profilinas, aktiną 

depolimerizuojantis faktorius (ADF) – kofilinas, bei miozino grupės baltymai 

(Volkmann, Baluška 2000; Gibbon 2001; Blancaflor, 2002; Allwood et al., 

2002; Feng et al., 2006). Mikrovamzdeliai, esantys arčiau plazminės 

membranos, juosia visą ląstelę statmenai išilginei statocito ašiai. Jų įtaka 

gravitacijos jutimo procesui nėra gerai žinoma (Baluška et al., 1997; 

Blancaflor, 2002). Pirmųjų tyrimų metu, aiškinantis aktino filamentų tinklo 

struktūrą ir jo išsidėstymo specifiškumą, statenchimos ląstelėse gerai matomo 

tankaus aktino tinklo gijų, kokios buvo matomos kitose augalo ląstelėse, 

nepastebėta (Baluška et al., 1997). Didelis žingsnis augalų ląstelių citoskeleto 

struktūros tyrimuose buvo padarytas panaudojus žaliai fluorescuojantį baltymą 

(GFP), kurio pagalba vizualizuoti aktino oligomerai (Kost et al., 1998). 

Vėlesnių tyrimų metu nustatyta, kad tinklas sudarytas iš trumpų gijų, kurios 

nėra padrikai išsibarsčiusios, o orientuotos įžambiai, maždaug 45° kampu, 

plazminės membranos atžvilgiu. Tinklo tankumas visoje ląstelėje vienodas, tik 

šiek tiek tankesnis branduolio srityje (Driss-Ecole et al. 2000b; 2003; Perbal et 

al., 2004; Shevchenko, Kordyum, 2005). Yoder et al., (2001) su 

bendraautoriais pateiktame gravipercepcijos modelyje aiškinama, kad aktino 

filamentų tinklas ląstelės centre yra daug tankesnis nei periferijoje, kur sudaro 

savotiškus kanalus, kuriais judėdami amiloplastai suardo citoskeletą, 

aktyvuodami plazminėje membranoje esančius receptorius. Prieštaringi 

rezultatai gauti konfokalinės mikroskopijos pagalba. Šių tyrimų metu šaknies 

statenchimos ląstelėse buvo aptiktas tankus, gerai matomų aktino gijų tiklas 

(Collings et al., 2001; Blancaflor, 2002). Tai gali būti susiję su tuo, kad 

dinamiški aktino mikrofilamentai sunkiai matomi užfiksuotose, negyvose 

ląstelėse. Atlikus citoskeleto vizualizacijos tyrimus naudojant antikūnus 

nustatyta, jog šaknies šalmelio statocitai, lyginant juos su kitomis šaknies 
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ląstelėmis, pasižymi ypatinga aktino tinklo ir jį jungiančių baltymų miozino ir 

profilino ekspresija (Volkmann, Baluška, 2000). Eksperimentų metu, 

naudojant aktino polimerizaciją veikiančius agentus ‒ citochalazinus bei 

latrunkuliną, išsiaiškinta, kad amiloplastai vienokiu ar kitokiu būdu sujungti į 

bendrą tinklą su dinamiškais aktino mikrofilamentais ir ta jungtis gali būti per 

motorinį baltymą mioziną, ar kitus su juo susijusius baltymus, kurie aptikti ant 

amiloplastų paviršiaus jų sedimentacijos metu (Buchen et al., 1993; Baluška, 

Hasenstein, 1997; Staiger et al., 1997; Gibbon, Staiger, 2000; Kiss, 2000; 

Volkmann, Baluška, 2000; Driss-Ecole, 2003). Buvo prieita išvada, kad 

šaknies statocituose esantys statolitai sedimentacijos metu veikia aktino tinklo 

įtempimą, o pirminis gravitacinio signalo pajutimas gali būti įgyvendinamas 

tiesiogiai per aktino citoskeletą minėtos jungties pagalba (Perbal et al., 1997).  

Stiebo gravisensorinių ląstelių struktūra. Stiebo endodermio ląstelėse, 

kaip ir šaknies statocituose, yra krakmolo pilnos plastidės - amiloplastai, 

dirginimo metu gebančios judėti gravitacijos vektoriaus kryptimi (1 pav.). 

Mutantų, neturinčių arba turinčių sumažėjusį krakmolo kiekį endodermio 

ląstelėse tyrimai įrodo, kad amiloplastai atlieka statolitų vaidmenį ir jų 

judėjimas ląstelėje siejamas su stiebo reakcija į gravitaciją (Kiss, Sack, 1989; 

Kiss et al., 1999; Sack, 1997; Kiss, 2000; Fujihira et al., 2000; Yamamoto et 

al., 2002). 

Stiebo gravisensorinė ląstelė taip pat kaip ir šaknies yra poliška. Tačiau 

čia skirtingai, nei šaknies statocite, branduolys gali nusėsti kartu su 

amiloplastais. Pastarieji, stiebui esant vertikalioje padėtyje,  išsidėstę ląstelės 

apačioje, t.y. šalia morfologinio ląstelės dugno, labai ploname citoplazmos 

sluoksnyje apsupti vakuolės membranos. Kai kurie iš jų įsiterpę 

tarpvakuolinėse gijose (Volkmann et al., 1993; Kato et al., 2002). Skirtingai 

nei šaknies statocite, kur apstu citoplazmos ir smulkių vakuolių, stiebo statocite 

centrinė vakuolė yra labai didelė ir užima didžiąją ląstelės dalį. Tai yra esminis 

šaknies ir stiebo statocitų skirtumas (Kato et al., 2002). Kai kurių tyrėjų 

nuomone centrinė vakuolė atlieka pagrindinį vaidmenį stiebo gravitacijos 

jutimo procese įtakodama amiloplastų judėjimą endodermio ląstelėse. 
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Manoma, kad amiloplastų sedimentacijos metu šiems sąveikaujant su 

tonoplastu gali būti išmetami jonai, būtini gravitacinio signalo perdavimui 

(Volkmann et al., 1993; Morita et al., 2002). Taip pat gali būti, jog amiloplastų 

membranos baltymai sąveikauja su vakuolės tonoplasto baltymais, ko pasekoje 

įvyksta graviatsakas. Judėdami amiloplastai veikia ne tik tonoplastą, bet dar ir 

keliauja siaurais citoplazmos raiščiais, vagojančiais centrinę vakuolę. Manoma, 

jog amiloplastų/tonoplasto sąveika ir/arba jų sedimentacija per centrinę 

vakuolę yra neatsiejama gravitacijos signalo transdukcijos dalis stiebo 

statocite. Tiriant augalus mutantus su vakuolės formavimosi, transporto per ją 

pakitimais (Kato et al., 2002; Morita et al., 2002; Yano et al., 2003), ar 

endocitozės defektais (Silady et al., 2004), nustatyta susilpnėjusi amiloplastų  

sedimentacija ir sumažėjęs stiebo, bet ne šaknies gravitropizmas. 

Endoplazminis tinklas endodermio ląstelėje nėra labai išreikštas, 

skirtingai nei šaknies statocituose. 

Palyginti mažai tirtas stiebo gravisensorinės ląstelės citoskeletas. 

Ankstesniųjų tyrimų metu nustatyta, jog stiebo gravisensorinėse ląstelėse 

esantis aktino tinklas yra padrikas ir paprastesnės struktūrinės organizacijos nei 

šaknies statocituose (Volkmann et al., 1993; Baltuška, Hasenstein, 1997; 

Collings et al., 2001). Tik prieš keletą metų panaudojus Alexa Fluor-

phalloidiną paaiškėjo, jog stiebo endodermio ląstelėse yra taip pat gerai 

išsivystęs, tankus, skersai ir išilgai ląstelės orientuotas aktino filamentų tinklas 

(Yamamoto, Kiss, 2002; Palmieri, Kiss, 2005). Dėl citoskeleto vaidmens stiebo 

gravitacijos jutimo procese diskutuojama iki šiol. Farmakologiniais tyrimais 

nustatyta, jog citoskeleto suardymas apriboja statolitų judėjimą stiebo 

statocituose, kas leidžia manyti, kad jų sedimentacija priklauso nuo aktino 

filamentų tinklo. Teigiama, kad aktino mikrofilamentai moduliuoja 

graviatsakus, aktyviai dalyvaudami statolitų dislokacijos procese endodermio 

statocituose (Palmieri, Kiss, 2005). Kita vertus, tais pačiais tyrimais nustatyta, 

kad citoskeleto suardymas hipokotilio ir šaknies statocituose padidina šių 

augalo ašinių organų gravilinkimą (Volkmann et al., 1993; Yamamoto et al., 

2002; Hou et al., 2003; 2004; Ma, Hasenstein, 2006). Atsižvelgiant į tai peršasi 
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nuomonė, kad amiloplastų sedimentacija ir aktino tinklas kaip ir nėra būtini 

gravipercepcijos vyksmui daigų endodermio ląstelėse. 

Svarbi gravitacijos jutimo stiebe charakteristika yra tai, kad stiebai gali 

justi gravitaciją visoje tįsimo zonoje, t.y. per visą hipokotilį. Cilindriškas 

endodermio ląstelių išsidėstymas puikiai pritaikytas šiai funkcijai (3 pav.).  

 

 

3 pav. Gravitacijos pajutimo modelis Arabidopsis thaliana žiedstiebyje. (a) - 
gravitropinio linkimo metu žiedstiebis įgauna „U“ formą. Apikalinė dalis 
linksta į viršų, o vėliau nuo vertikalės į kairę pusę. Trumpos juodos rodyklės 
nurodo linkimo į viršų kryptį. Tamsiai pilka linija nurodo apatinę stiebo 
pusę, kuri tįsta labiau lyginant ją su tos pačios atkarpos viršutine puse. Stiebą 
padalijus į atkarpas kiekviena jų gali atpažinti gravitacijos vektoriaus kryptį 
nepriklausomai viena nuo kitos, todėl stiebo atsakas į gravitropinį dirginimą 
yra suma visų stiebą sudarančių atkarpų atsakų. (b) - horizontaliai orientuoto 
stiebo skersinis pjūvis. Juodos rodyklės nurodo gravitacijos vektoriaus 
kryptį, o pilkos rodyklės nurodo radialinę kiekvienos endodermio ląstelės 
kryptį (pagal Tasaka et al., 1999)  

 

Kita vertus, atskiroms stiebo dalims būdingas skirtingas tįsimo greitis 

(apikalinė dalis tįsta greičiau nei bazalinė). Dėl šios priežasties, gravitropinio 

linkimo metu, stiebas įgauna „U“ formą ir tuo pačiu metu atskiros jo dalys 

demonstruoja skirtingą gravitropinį atsaką (3a pav.). Šie judesiai įrodo, kad 

gravitropinio dirginimo metu stiebo apikalinė ir bazalinė dalys gali atpažinti 

gravitacijos vektoriaus kryptį nepriklausomai viena nuo kitos. 

Endodermio 
ląstelės Žievė 

Endodermis 

Centrinis 
velenas 

Epider
mis 
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 Kita svarbi stiebo gravitropizmo charakteristika yra ta, kad endodermio 

ląstelių radialinė simetrija suteikia galimybę jam pajusti gravitacijos 

pasikeitimą bet kuria kryptimi (3b pav.). Tačiau kaip endodermio ląstelės, 

būdamos skirtingose pusėse, stiebui nukrypus nuo vertikalės, atpažįsta 

gravivektorių, ir kaip formuoja signalus tiksliai nėra žinoma (Fukaki et al., 

1996; Tasaka et al., 1999; Weise et al., 2000).  

 
1.3. Gravitropizmo procesas 

Gravitropinė reakcija gali būti skirstoma į indukcinę ir atsakomąją fazes 

(Меркис, 1973). Arba pagal kitus autorius į 3 fazes: percepciją (gravitacijos 

signalo pajutimą), transdukciją ir atsaką (Sack, 1991; Kiss, 2000; Blancaflor, 

Masson, 2003).  

 

1.3.1. Gravitacijos signalo percepcija 

Kas vyksta gravitacijos jutimo metu diskutuojama iki šiol. Pastaruoju 

metu vyrauja dvi gravitacinio signalo jutimo teorijos: protoplasto slėgio 

hipotezė ir krakmolo statolitinė hipotezė, kuri remiasi anksčiau, nei prieš 100 

metų Nemeco ir Haberlando suformuluotais teiginiais (Sievers et al., 1991). 

Pirmoji hipotezė aiškina, kad gravipercepcijos mechanizme dalyvauja visas 

ląstelės protoplastas, o ne atskiros jo organelės (Wayne et al., 1992; Staves et 

al., 1997a; Staves, 1997; Sack, 1997). Veikiant gravitacijai, ląstelėje vienu 

metu vyksta tempimo ir spaudimo procesas. Atsiranda slėgių skirtumas. 

Tempimo ir spaudimo metu aktyvuojasi tempimui jautrūs kanalai, ko pasekoje 

įvyksta signalo transdukcijos ir galutinio atsako dirginimui procesai (Staves, 

1997; Rosen et al., 1999). Pagal šią teoriją statolitai dalyvauja gravitropizmo 

procese didindami bendrą ląstelės svorį ir tuo pačiu didindami ląstelės 

tempimo/spaudimo procesą išorinei aplinkai (Rosen et al., 1999). Ši teorija 

paaiškina gravitacijos jutimo procesą didelėse tarpubamblinėse Chara dumblių 

ląstelėse (Staves, 1997) ir ląstelėse neturinčiose galinčių nusėsti statolitų 

(tokios kaip Euglena) (Konings, 1995). Šios teorijos pritaikymas aukštesniųjų 

augalų statocituose diskutuotinas, nors kai kurie tyrimai pagrindžia ją. Vienas 
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iš pagrindinių argumentų palaikančių protoplasto slėgio teoriją yra augalų, 

neturinčių krakmolo, jautrumas gravitacijai (Kiss et al., 1996; Kiss, Sack, 

1989; 1990). 

Kai kurie autoriai svarsto gravipercepcijos augaluose modelių 

bioenergetinę pusę. Esminis klausimas - ar potencialaus gravijutimo 

mechanizmo generuojamas signalas gali viršyti/nustelbti foninį termodinaminį 

triukšmą? Ieškant atsakymo iškyla problema, nes apskaičiuojant energiją 

daroma daug prielaidų, todėl abiejų percepcijos modelių termodinaminis 

pagrindimas vis dar diskutuojamas. Galima teigti, kad ir statolitai, ir visa 

protoplasto masė gali stimuliuoti atitinkamus plazminės membranos 

receptorius ir taip dalyvauti gravitacijos jutimo procese.  

Nepaisant įvairių samprotavimų dauguma tyrėjų palaiko antrąją, t.y. 

krakmolo statolitinę hipotezę, kuri teigia, kad gravitropinė indukcija įvyksta 

tada, kai reaguodamos į augalo organo orientacijos pakitimą, laisvai ląstelėje 

judančios sunkesnės už citoplazmą organelės (statolitai) slenka statocitu 

sąveikaudamos su kitomis protoplasto struktūromis. Manoma, kad 

amiloplastams judant sudirginami kol kas nežinomi receptoriai. Tuomet 

mechaninis viduląstelinio amiloplastų pasiskirstymo stimulas 

transformuojamas į biocheminį signalą, kuris indukuoja diferencijuotą auksino 

gradientą skersai augalo organo. Tai įvyksta statolitams kontaktuojant su kitais 

ląstelės komponentais (plazmine membrana, endoplazminiu tinklu ir/arba 

citoskeleto tinklu) (Sievers et al., 1984; 1989; Volkmann, Baluška 2000; 

Braun, 2002; Muday, Murphy, 2002; Blancaflor, Masson 2003; Perbal, Driss-

Ecole, 2003; Lefranc et al., 2005; Leitz 2009). Nemaža dalis tyrėjų, tarp jų ir 

mūsų laboratorijos mokslininkai, gravitacijos jutimo procese didžiausią dėmesį 

skiria citoskeletui (Yoder et al., 2001; Gaina et al., 2003; Saito et al., 2005; 

Kumar et al., 2008; Driss-Ecole et al., 2008). Manoma, kad amiloplastams 

kontaktuojant su aktino mikrofilamentais vyksta gravitacinio signalo 

perdavimas. Siekiant įrodyti citoskeleto reikšmę gravitropizmo procesui, 

atlikta eilė tyrimų naudojant aktino tinklą ardančius agentus, tokius kaip 

citochalazinai ir latrunkulinai. Eksperimentai atlikti mikrogravitacijos 
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sąlygomis naudojant kosmoso centrifugas parodo, jog panaikinus vienkryptį 

gravitacijos poveikį stebimas akivaizdus kryptingas statolitų poslinkis 

priešinga gravitacijos vektoriui kryptimi, t.y link ląstelės centro (Volkmann et 

al., 1991; Perbal, Driss-Ecole, 1994; Laurinavičius et al, 1996; Smith et al., 

1997; Driss Ecole et al., 2000 a,b; Gaina et al., 2003). Paveikus aktino tinklą 

ardančiu agentu cytochalazinu D, šio poslinkio nepastebėta (Buchen et al., 

1993; Sievers, Braun, 1996). Iš to galima daryti prielaidą, kad aktino-miozino 

sistema neabejotinai dalyvauja gravitacijos jutimo procese (Volkmann, 

Baluška, 1999; 2000; Blancaflor, 2002; Driss-Ecole, 2003; Lefranc, 2005; 

Palmieri et al., 2007; Driss-Ecole et al., 2008). Kita vertus, tokių eksperimentų 

rezultatai prieštaringi. Jie priklauso nuo eksperimento sąlygų, nuo augalo 

rūšies, organo ar nuo agento dozės. Pvz., Lat-B slopina didžiojo žioveinio 

žiedstiebio gravilinkimą (Friedman et al., 2003). Tuo tarpu Arabidopsis 

thaliana ir kitų augalų žiedstiebių, hipokotilių ir šaknų gravilinkimas Lat-B ir 

citochalazino D poveikyje stiprėja  arba išlieka toks pat nors amiloplastų 

judesiai suvaržomi (Blancaflor, Hasenstein 1997; Staves et al., 1997; 

Yamamoto, Kiss, 2002; Hou et al., 2004; Palmieri, Kiss, 2005; Perbal, Driss-

Ecole 2007).  

Aiškinantis citoskeleto svarbą gravitacijos jutimo procese yra sukurta 

keletas modelių. Pagal vieną iš jų ‒ „aktino-saitų“ modelį ‒ teigiama, kad 

amiloplastai yra tvirtai surišti su citoskeleto mikrofilamentais, kurie tampriai 

jungiasi su plazminėje membranoje esančiais receptoriais ir kitais integraliniais 

baltymais (jonų kanalais). Gravitropinio dirginimo metu, amiloplastai 

judėdami pakeičia citoskeleto aktino tinklo įtempimą, aktyvuodami jautrius 

jonų kanalus plazminėje membranoje (Baluška, Hasenstein, 1997; Sievers et al, 

1991; Blancaflor , 2002). Kitas modelis aiškina, jog citoskeleto tinklas nėra 

pakankamai stiprus. Gravitacinio dirginimo metu, vykstant sedimentacijai, 

statolitai laisvai juda gravitacijos vektoriaus kryptimi, kontaktuoja su ląstelės 

organelių membranomis  ir sužadina jose esančius receptorius, paleisdami 

signalų kaskadą, ko pasekoje įvyksta gravitropinis atsakas (linkimas) (Sievers 

et al., 1991; Baluška, Hasenstein, 1997; Sack 1997). Šio modelio šalininkai 
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gravitacijos signalo priėmime ir perdavime pirmenybę teikia ET. Jie teigia, jog 

ET vaidina didelį vaidmenį gravitropinės reakcijos pirmųjų fazių metu. 

Nusėsdami amiloplastai spaudžia ET membranas, kurios yra labai jautrios 

slėgio pokyčiams, ir moduliuoja gravisensorinį signalą (Volkman, Sievers, 

1979; Zheng, Staehelin, 2001; Leitz 2009). 

Pastarąjį dešimtmetį teigiama, kad amiloplastai nėra tampriai surišti su 

citoskeleto tinklu. 2001 metais Yoder su bendraautoriais ir kiek anksčiau 

(Staehelin et al., 2000) pateiktas šaknies gravisensorinio aparato „tamprumo“ 

modelis aiškina, kad citoskeleto aktino filamentų tinklas ląstelės centre yra 

tankesnis, o periferijoje sudaro savotiškus kanalus. Sedimentacijos metu, 

statolitai judėdami tais kanalais vietoje suardo citoskeleto tinklą, sutrikdo 

jungtis tarp tinklo ir plazminės membranos receptorių, tokiu būdu juos 

aktyvuodami. Pagal Yoder et al., (2001), gravitacijos poveikyje statolitą 

šaknies gravisensorinės ląstelės citoplazmoje veikiančios jėgos yra šios:( žr. 4 

pav.). 

Sunkio jėga veikia bet 

kokios masės kūną, t.y. suteikia 

jam g = 9,81 m/s2 pagreitį Žemės 

sunkio jėgos veikimo kryptimi. 

Klampos jėga atsiranda dėl 

judančio kūno sąveikos su 

aplinka. Ji tiesiogiai proporcinga 

dalelės spinduliui r, dalelės 

judėjimo greičiui v ir klampos 

koeficientui η. Archimedo jėga 

yra tiesiog proporcinga kūno, 

panardinto į skystį, išstumto 

skysčio kiekio tūriui V, 

padaugintam iš laisvojo kritimo 

pagreičio. Paslaptingiausios yra 

 
 

4 pav. Statolitą šaknies gravisensorinės 
ląstelės citoplazmoje veikiančių jėgų 
schema (pagal Yoder et al., 2001). ∑FY  
= maY , F g - F d - F b- F e  = maY , kur 

F g = mamil×g – sunkio (gravitacinė jėga),  

F d = 6πramil×ηv – klampos jėga,   Fb= 

Vami×l ρcito×g – Archimedo jėga, Fe  =  
citoskeleto generuojamos elastinės jėgos 

Fd 

Fe Fb 

Fg 

y 

x 
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citoskeleto išvystomos elastinės jėgos, kurios sąveikaudamos su dalele, bando 

sustabdyti sedimentaciją. Gravitacinio dirginimo metu, pakitus gravitacinės 

jėgos dydžiui ar krypčiai, balansas tarp šių jėgų sutrikdomas (Yoder et al, 

2001; Ingber, 2003 a; Kumar et al, 2008). To pasekoje atsiveria jonų kanalai, 

duodami pradžią tolimesniems biocheminiams virsmams, vedantiems prie 

gravitropinio atsako (išlinkimo) ( Ingber, 2003 b). Taip mechaninis signalas 

yra paverčiamas biocheminiu signalu. Signalo kryptis gali būti koreguojama 

unikalaus šaknies gravisensorinėms ląstelėm būdingo „nodalinio ET“, kuris 

apsaugo tam tikras plazmolemos srytis nuo statolitų sudirginimo (Zheng, 

Staehelin, 2001).  

Kaip alternatyva pastarajai hipotezei buvo pasiūlytas „ligando-

receptoriaus“ modelis, kuris paaiškina gravipercepciją Chara rizoiduose 

(Limbach et al., 2005). Autorių nuomone, statolite esantys ligandai fiziškai 

sąveikauja su statocito šonuose išsidėsčiusių jautrių membranų receptoriais, 

taip paleisdami gravisignalo transdukcijos procesą.  

Statolitinė gravitacijos jutimo teorija yra grindžiama daugybės tyrimų 

rezultatais (Blancaflor et al., 1998; Fukaki et al., 1998; Hasenstein, Kuznetsov, 

1999; Kiss, 2000; Fujihira et al., 2000; Kordyum et al., 2007; Scherp, 

Hasenstein 2007; Yamamoto et al., 2002; Vitha et al., 2007 ir t.t.). Teigiama, 

kad amiloplastų (statolitų) sedimentacija šaknies ir stiebo statocituose yra 

neatsiejama gravipercepcijos dalis ir yra būtina gravitropinio atsako indukcijai.  

Gravipercepcijos mechanizmo tyrimui naudojama daug įvairiausių 

metodų. Iš dažniausiai naudojamų galime išskirti šiuos: 1) tyrimai 

gravitropinių mutantų pagalba; 2) tikslios manipuliacijos magnetais ar 

lazeriais; 3) proceso tyrimai keičiant gravitacinės jėgos parametrus (kryptis, 

dydis); 4) gravitropinės reakcijos matematinis modeliavimas. 

Gravitropinių mutantų tyrimai - vieni iš naudingiausių aiškinantis 

augalų gravitropizmo procesą. Siekiant patvirtinti statolitinę percepcijos teoriją 

buvo atlikti tyrimai su javų (Hertel et al., 1969), pomidorų (Muday et al., 1995; 

Hasenstein, Kuznetsov, 1999), ryžių (Godbole et al., 1999) mutantiniais 

augalais.  
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Šaknies gravitropizmo tyrimai gana toli pažengė pradėjus Arabidopsis 

thaliana augalus naudoti genetiniams tyrimams. Išskirti mutantai su krakmolo 

sintezės pakitimais, turintys pakitimų fosfogliukomutazės gamyboje (pgm), 

buvo sėkmingai pritaikyti percepcijos proceso tyrimui. Vienas iš tokių augalų 

mutantų yra ACG 21, turintis krakmolo trūkumą visuose šaknies audiniuose 

(Caspar, Pickard, 1989; Kiss et al., 1989).  

Tyrimų metu nustatyti mutantinių ir laukinio tipo augalų gravitropinio 

jautrumo skirtumai, vertinant percepcijos ir prezentacijos laikus (Kiss et al., 

1996; 1997; 1998; 1999; 2002). 

Atlikt ų tyrimų rezultatai liudija, kad šaknies šalmelio statenchimos 

ląstelės yra gravisensorinis šaknies audinys. Gauti duomenys  patvirtina 

krakmolo-statolitinę percepcijos teoriją. 

Stiebo gravitropizmo ankstyvųjų fazių procesų tyrimams, sukurta 

nemažai gravitropinių Arabidopsis thaliana mutantų. 1. Mutantai, su  

endodermio formavimosi pakitimais. Sukurti mutantai eal1, we2, sgr1- sgr7, 

neturintys endodermio ląstelių ar kito audinio, kuris turėtų mobilius 

amiloplastus. Tokių augalų žiedstiebiai ir hipokotiliai agravitropiški, tuo tarpu 

šaknų gravitropinė reakcija normali (Fukaki et al., 1996; 1998; Yamauchi et 

al., 1997; Morita et al., 2007; Kitazawa et al., 2008). Nustatyta, kad sgr 3, 5 ir 

6 mutantiniai augalai pasižymi tik žiedstiebio silpnesne gravitropine reakcija, o 

sgr1, 2, 4, 7 mutantinių augalų ir hipokotilių ir žiedstiebių gravitropizmo 

procesas yra pakitęs. Tai rodo, jog gravitropizmo genetinė reguliacija abiejuose 

antžeminiuose organuose gali kiek skirtis, nors gravitropizme dalyvaujantis 

audinys ir ląstelinės struktūros panašios (Tasaka et al., 1999, 2001). Atlikti 

mutantinių augalų tyrimai įrodo, jog endodermis yra stiebo gravisensorinis 

audinys (Fukaki et al., 1996; 1998; Yamauchi et al., 1997; Tasaka et al., 2001; 

Kitazawa et al., 2008). 2. Mutantai su amiloplastų pakitimais – ACG20, 

ACG21, ACG27 – sumažėjęs krakmolo kiekis endodermyje ir kituose 

audiniuose; less1 (eal1), axr1, nph4 – nėra amiloplastų endodermyje, pakitusi 

gravitropinė kompetencija; arc6, arc12 – pakitusi endodermio ląstelių 

plastidžių morfologija (jos padidėjusios), sumažėjusi gravitropinė reakcija 
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hipokotiliuose ir žiedstiebiuose, bet ne šaknyse. Šios grupės mutantų 

gravitropinės elgsenos tyrimai patvirtina nuostatą, jog endodermio ląstelėse 

esantys amiloplastai funkcionuoja kaip statolitai, jų judėjimas ar lokalizacija 

gali būti esminis gravipercepcijos procesas neigiamai gravitropiškuose 

organuose (Kiss et al., 1989; 1999; Sack, 1997; Kiss, 2000; Fujihira et al., 

2000; Fitzelle, Kiss, 2001; Yamamoto et al., 2002). 3. Mutantai su pakitusiu 

vakuolės formavimusi. Sukurti augalai mutantai - sgr-1, sgr2, sgr3, 

zig(zigzag)/sgr4, turintys genų mutacijas, dėl to yra pakitęs vakuolės 

formavimasis hipokotilio endodermio ląstelėse. Tyrimų metu pastebėta, kad šių 

augalų žiedstiebio ir hipokotilio gravitropinis atsakas silpnesnis nei laukinio 

tipo augalų. Taip pat nustatyta, jog sgr-1 ir zig-1 mutantų endodermio ląstelėse 

yra sutrikusi amiloplastų sedimentacija (Fukaki et al., 1996; Zheng et al., 1999; 

Kato et al., 2002; Morita et al., 2002; Yano et al., 2003). Šių tyrimų duomenų 

visuma patvirtina, kad vakuolės formavimasis ir jos funkcija endodermio 

ląstelėse yra svarbi stiebo gravitropizmo ankstyvojo proceso dalis (Morita et 

al., 2002; Yano et al., 2003).   

Augalai mutantai, turintys genų mutaciją, lemiančią tik šaknies ar tik 

stiebo gravitropizmo pakitimus, tyrėjams leidžia susiformuoti nuomonę, kad 

genetiškai antžeminės ir požeminės augalo dalies gravitropizmo procesas yra 

skirtingas (Bullen et al., 1990; Fukaki et al., 1997). Kita vertus, sukurta daug 

mutantų, turinčių tiek teigiamai, tiek neigiamai gravitropiškų augalo organų 

gravitropinės reakcijos pakitimus. Iš to galime spręsti, kad kai kurie 

gravitropizmo genetinio mechanizmo komponentai būdingi abiems augalo 

organams (Masson et al., 2002). Pvz., sex 1 daigų šaknyse ir antžeminėje 

augalo dalyje yra padidėjęs krakmolo kiekis. Nustatyta, kad šių mutantų šaknų 

ir hipokotilių prezentacijos laikas trumpesnis nei laukinio tipo augalų (Vitha et 

al., 2007). Atliktų tyrimų rezultatai parodo, jog kiekvieno mutanto 

gravitropinis atsakas koreliuoja su amiloplastuose esančiu krakmolo grūdelių 

kiekiu tiek požeminėje, tiek antžeminėje augalo dalyse (Kiss et al., 1996; 1997; 

Weise, Kiss, 1999; Kiss, 2000). Gautieji rezultatai atkreipia dėmesį į tai, kad 
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abiejuose augalo organuose pilnam gravitropizmo proceso vyksmui reikalingos 

vienodos sąlygos. 

Percepcijos/transdukcijos tyrimui augaluose plačiai naudojama ir 

magnetoforezės technika, pritaikant aukšto gradiento magnetinį lauką (AGML) 

ar silpną kombinuotą magnetinį lauką (KML) manipuliacijai su statolitais 

gravitacijai jautriose ląstelėse (Kuznetsov, Hasenstein, 1996; 1997; Kuznetsov 

et al., 1999; Weise et al., 2000; Kondrachuk, Hasenstein, 2001; Hasenstein, 

Scherp, 2005; Kordyum et al., 2005; 2007; Scherp, Hasenstein, 2007). AGML 

naudojamas norint imituoti gravitacijos poveikį lokalizuotoje augalo vietoje 

(labai trumpose distancijose) ir identifikuoti amiloplastų pasiskirstymo zonas 

(Kuznetsov, Hasenstein, 1996; Weise et al., 2000). Kosminių tyrimų metu 

atliktais eksperimentais nustatyta, jog mikrogravitacijos sąlygomis augusios 

šaknys yra jautresnės AGML (didesnis jų linkimo kampas) nei tos, kurios yra 

išaugę Žemės sąlygomis. Manoma, jog toks šaknų gravisensorinės sistemos 

jautrumas yra susijęs su amiloplastų išsidėstymu ląstelėje (Hasenstein, Scherp, 

2005). Minėta metodika taikyta siekiant išsiaiškinti gravitacijos jutimo procesą 

antžeminėse augalo dalyse. Nustatyta, jog gravitacijos signalas žiedstiebyje 

nepersiduoda iš bazalinės dalies į apeksą. Atsižvelgiant į tai, iškelta prielaida, 

kad gravitacijos signalo erdvinio paplitimo zona žiedstiebyje yra maža (Weise 

et al., 2000), skirtingai nei šaknies (Sack, 1991). Taikant silpną kombinuotą 

magnetinį lauką nustatyta, jog šiuo lauku galima pakeisti šaknies teigiamą 

gravitropizmą į neigiamą. Autorių atlikti tyrimai patvirtina hipotezę, kad tiek 

amiloplastai, esantys šaknies šalmelio statocituose, tiek Ca2+ jonai atlieka 

didžiulį vaidmenį augalų gravitropizmo procese (Kordyum et al., 2007). 

Vienas didžiausių magnetoforezės metodo pasiekimų yra statolitinės 

gravitacijos jutimo teorijos pagrindimas, nes daugelis tyrimų rezultatų 

demonstruoja ryšį tarp amiloplastų poslinkio ir gravitropinio linkimo 

(Kuznetsov, Hasenstein, 1996; 1999; Kuznetsov, et al., 1999; Weise et al., 

2000; Kiss, 2000; Kordyum et al., 2005). Šią teoriją patvirtina ir tyrimai su 

augalais mutantais. Pvz., Arabidopsis thaliana mutantų šaknys, turinčios 

mažesnį krakmolo kiekį šalmelyje į AGML nereguoja, gravitropinio atsako 
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(linkimo) nėra. Taip pat nustatyta, kad AGML gali atstoti gravitacijos jėgą. 

Veikiant AGML, hipokotilių ir žiedstiebių linkimo kryptis yra priešinga 

amiloplastų išsidėstymo krypčiai (Kuznetsov, Hasenstein, 1997).  

Vienas iš retesnių percepcijos tyrimo metodų augaluose yra dalies 

gravisensorinio audinio ląstelių pašalinimas lazerio pagalba (Blancaflor et al., 

1998, 1999; Fukaki et al., 1998). Ši technologija leidžia eliminuoti atskiras 

ląsteles ir tuo pačiu tirti gravitropizmo procesus individualiose ląstelėse. 

Blancaflor et al. (1999) nustatė, jog lazerio pagalba pašalinus antrą šaknies 

statenchimos ląstelių sluoksnį, stebimas didžiulis efektas Arabidopsis thaliana 

šaknų prezentacijos laikui, kuomet 3-io sluoksnio pašalinimas tokio efekto 

nesukelia. Kita vertus, pastarojo pašalinimas inhibuoja šaknies gravitropinį 

linkimą. Atsižvelgiant į tai nustatyta, kad gravitropinis signalas pernešamas iš 

šaknies šalmelio. Stebint statolitų elgseną, didžiausias jų judėjimo greitis 

konstatuotas taip pat centrinėse kolumelės ląstelėse. Šie tyrimai įrodo, jog 

ląstelės su mobilesniais amiloplastais generuoja didesnį gravitropinį signalą ir 

tuo pačiu patvirtina krakmolo-statolitinę percepcijos teoriją.  

Infraraudonasis lazeris (optiniai pincetai) naudojamas statolitų 

išjudinimui Chara rizoiduose, Arabidopsis thaliana šaknų šalmelyje imituojant 

gravitacijos poveikį jiems (Leitz et al., 1995; 2009; Braun, 2002). „Optinių 

pincetų“ pagalba atsirado galimybė atlikti tikslias manipuliacijas intaktinėje 

ląstelėje. Skirtingai nei magnetoforezės būdu, šis metodas leido pajudinti 

keletą ar net vieną plastidę. Naudojant minėtą metodiką prieita išvada, jog 

pasipriešinimas statolitus stumiančiai optinei jėgai priklauso nuo aktino tinklo. 

Tai nustatyta, panaudojus aktino inhibitorių cytochalaziną B. Naudojant 

„optinius pincetus“, nustatyta, kad Chara rizoidų gravisensorinių ląstelių 

aktino tinklo generuojamos jėgos bazipetalia kryptimi slenkančius statolitus 

veikia stipriau, nei  slenkančius akropetalia kryptimi. Visi šie tyrimai  

patvirtina hipotezę apie aktino tinklo įtaką gravitropizmui.  

Norint kuo tiksliau išsiaiškinti gravipercepcijos mechanizmą svarbu 

žinoti kiek augalai yra jautrūs gravitacijai. Keičiant gravitacinės jėgos dydį ir 

kryptį yra puiki galimybė įvertinti slenkstinius gravitacinio jautrumo 
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parametrus. Nemažai gravitacijos jautrumo tyrimų atlikta ir dar šiuo metu 

atliekama realios mikrogravitacijos sąlygomis (kosminio skrydžio metu). 

Nepaisant įvairių trukdžių (skrydžio trukmė, perkrovos pakilimo ir nusileidimo 

metu ir t.t.), kas gali įnešti paklaidas, nemažai daliai tyrėjų pavyko sėkmingai 

atlikti tyrimus, kurie davė daug naudos gravipercepcijos proceso aiškinimuisi 

žemesniuosiuose (Sievers, Braun, 1996; Braun, 1997; Braun et al., 2002), bei 

aukštesniuosiuose augaluose (Perbal et al., 1987; 1997; Perbal, Driss-Ecole, 

1994; Volkmann et al., 1996; Tewinkel, Volkmann, 1994; Laurinavičius et al., 

1996; 1997; Perbal, 1999; Hasenstein, Scherp, 2005; Driss-Ecole et al., 2008; 

Kiss et al., 2009 ir kt.). Eilė kosminių gravipercepcijos eksperimentų atlikta su 

Arabidopsis thaliana mutantais, turinčiais pakitimų krakmolo gamyboje, ir 

laukinio tipo augalais. Nustatyta, kad laukinio tipo augalų atsakomoji reakcija į 

vienkryptį g-jėgos poveikį buvo žymiai didesnė nei mutantinių augalų (Kiss et 

al., 1998, 1999b). Siekiant detaliai išsiaiškinti jautrumo parametrus, skrydžio 

metu, kosminių centrifugų pagalba, sukuriamos dirbtinės gravitacijos sąlygos. 

Pagrindinis tokių bandymų principas yra išcentrinių jėgų panaudojimas, kurios 

fiziologine prasme augalams atstoja Žemės traukos jėgą (Merkys et al., 1981). 

Vertinant Žemės sąlygomis ir mikrogravitacijos sąlygomis išaugusių šaknų 

prezentacijos laiką, nustatyta, jog šaknys augusios MG yra jautresnės 

gravistimului nei augusios 1 g (Perbal et al., 1987; 2004; Perbal, Driss-Ecole, 

1994; Volkmann, Tewinkel 1996).  

Kaip minėta anksčiau, Žemėje gravitacijos percepcijos tyrimus sunku 

atlikti dėl nuolat veikiančio Žemės gravitacinio lauko. Norint panaikinti 

vienkryptį gravitacijos poveikį ir sukurti dirbtines MG sąlygas buvo 

sukonstruoti klinostatai. Beveik po šimtmečio nuo pirmojo Knigt klinostato 

(Knight, 1806) Julijus von Sachs sukonstravo klinostatą – gravitacijos efektus 

panaikinančią mašiną. Šiuolaikiniai klinostatai yra patikimos konstrukcijos ir 

daugelis iš jų pripažinti kaip įrenginiai, sukuriantys dirbtines MG sąlygas. 

Klinostatai gali būti: 1) vienos ašies lėtai besisukantis nuo 1 iki 4 aps./min; 2) 

vienos ašies greitas klinostatas, besisukantis 50‒120 aps./min; 3) dviejų ašių 

(centrifuga-klinostatas); 4) trijų dimensijų klinostatai (sukimas vyksta trimis 
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kryptimis, apsisukimo greitis reguliuojamas dviem varikliais atsitiktine tvarka); 

5) laisvo kritimo mašinos.  

Lėti klinostatai plačiai naudojami gravitacijos efektų augalams tyrimui (Kiss, 

Sack, 1989; Kiss et al., 1996). Tačiau yra duomenų, kad šio tipo klinostatai 

duoda nepageidaujamų efektų. Pvz., etileno produkcijos sumažėjimas ar 

ląstelės poliškumo suardymas (Hoson et al., 1997; Hensel, Sievers, 1981). Taip 

pat nesvarumo imitavimo atžvilgiu jie yra mažiau patikimesni, nei greiti 

klinostatai. Elementarus greito klinostato pranašumas gali būti apibūdinamas 

schema, pavaizduota 5 paveiksle.  

Greito klinostato pranašumą 

įrodo ir gravisensorinių 

ląstelių struktūros pakeisto 

svarumo sąlygomis tyrimai. 

Mikrogravitacijos sąlygomis 

dauguma amiloplastų 

grupuojasi statocito centre. 

Horizontalus 

klinostatavimas 10, 50 ir 

100 aps./min. greičiu, 

statolitų išsidėstymui 

sukelia panašų efektą. Tuo 

tarpu klinostatuojant 4 

aps./min. greičiu amiloplastų komplekso nuotolis nuo distalinės ląstelės 

sienelės yra žymiai mažesnis, nors ir viršija kontrolinį (1 g) variantą 

(Laurinavičius et al., 2001). Nustatyta, kad naudojant greitą klinostatą 

amiloplastų pozicija Arabidopsis thaliana augalų šaknies statenchimos 

ląstelėse yra labai panaši į MG sąlygomis augusių augalų, ko negalima 

pasakyti apie vienos ašies lėtą klinostatą (Kraft et al., 2000). Tai patvirtina 

greitų klinostatų pranašumą bandant sukurti imituotos mikrogravitacijos 

sąlygas Žemėje. 

 

5 pav. Greito klinostato veikimo schema. 
Sukant skystą terpę su kietomis dalelėmis 90° 
kampu, jos juda gravitacijos vektoriaus 
kryptimi (a). Didinant apsisukimų greitį, kietų 
dalelių judėjimo trajektorija įgauna apskritimo 
formą (b). Didėjant greičiui, mažėja 
apskritimo perimetras. Kuomet dalelės 
sukimosi perimetras pasidaro mažesnis už jos 
dydį, ši pradeda suktis apie savo ašį (Pagal 
van Loon, 2007) 
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Hipogravitacijos sąlygų (0 < g < 1) imitacijai Žemėje yra naudojamas 

dviejų ašių klinostatas, dar kitaip vadinamas centrifuga-klinostatu (Shen-Miller 

et al., 1968; Меркис, Лауринавичюс, 1980; Лауринавичюс и др., 1984; 

Laurinavičius et al., 1998; 2001; Galland et al., 2004). Šis prietaisas gali veikti 

klinostatavimo režimu. Augalus sukant ant horizontaliųjų ašių eliminuojamas 

vienkryptis gravitacinės jėgos poveikis. Tuo pačiu metu sukantis šioms ašims 

apie vertikalią ašį, priklausomai nuo centrifugavimo greičio, gali būti 

generuojama atitinkamo dydžio išcentrinė jėga.  

Lyginant kosminių ir Žemėje atliktų tyrimų rezultatus būta ir iki šiol 

esama prieštaringų nuomonių, ar greito dviejų ašių, ar trijų dimensijų 

klinostato poveikis augalams yra labiausiai panašus į realios MG poveikį. 

Galutinės nuomonės nėra, tačiau gaunami rezultatai leidžia teigti, jog tiek 

vienas, tiek kitas būdas yra efektyvus ir gali būti naudojamas dirbtinių 

kosmoso sąlygų sukūrimui Žemėje (Buchen et al., 1993; Yamaha et al., 1993; 

Hoson et al., 1997; Kraft et al., 2000; Laurinavičius et al., 2001; Klaus, 2001; 

Russomano et al., 2005; Hemmersbach et al., 2006; van Loon, 2007).   

Keičiant gravitacinės jėgos dydį ir kryptį galime išsiaiškinti ne tik 

augalų ašinių organų gravitropinį jautrumą, bet tai yra vienas iš augalų 

gravisensorinio aparato struktūros, jo mechanizmo tyrimo būdų. Mažinant 

gravitacinės jėgos dydį, pvz., kosminių eksperimentų metu daigus perkeliant iš 

1 g kosminės centrifugos į mikrogravitaciją ar klinostatuojant centrifugoje-

klinostate, statolitai juda išilgai statocito, nuo distalinės sienelės link 

proksimalinės (Laurinavičius et al., 2001; Driss-Ecole et., 2000a ). Manoma, 

kad šaknų statocituose tokios krypties statolitų judesius neabejotinai sąlygoja 

citoskeleto generuojamos elastinės jėgos. Nustatyta, kad šaknies statocituose 

šių proksimalios krypties jėgų dydis yra apie 0,3 g (Driss-Ecole et al., 2000a; 

Laurinavičius et al., 2001). Atsižvelgiant į grupės mokslininkų atliktus tyrimus 

su lęšio šaknimis, buvo padaryta prielaida, kad, pakitus gravitacijos 

parametrams, amiloplastų judėjimą išilgai šaknies statenchimos ląstelių 

veikiančią jėgą generuoja aktino-miozino sistema (Perbal et al., 1997; Perbal, 

1999; Driss-Ecole et al., 2000a). Pagal pastaruoju metu vyraujančias 
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statolitines gravitacijos jutimo hipotezes (Sievers et al., 1991; Yoder et al., 

2001; Limbach, et al., 2005), citoskeleto aktino-miozino sistema vienokiu ar 

kitokiu būdu aktyviai dalyvauja gravitacinio signalo priėmime ir vėlesniuose jo 

virsmuose (Kiss, 2000; Perbal, Driss-Ecole, 2003). Kosminių tyrimų rezultatai 

taip pat pabrėžia citoskeleto svarbą gravitacijos jutimui šaknyse. Manoma, kad 

dėl amiloplastų padėties ląstelėje ir jų sąveikos su citoskeleto elementais, gali 

būti padidėjęs MG sąlygomis augančių šaknų jautrumas. Taip pat manoma, kad 

aktino-miozino sistema atlieka didžiulį vaidmenį nugalint terminį triukšmą 

(Braun et. al., 2002; Driss-Ecole et al., 2008).  

Be minėtų metodų gravitacijos jutimo proceso tyrimas atliekamas ir 

matematinio modeliavimo pagalba. Šį metodą sėkmingai pritaikė ir mūsų 

laboratorijos mokslininkai, kurie gravipercepcijos mechanizmą tyrė 

aiškindamiesi sąveiką tarp atskirų reakcijos fazių, sudarydami viso sudėtinio 

proceso matematinį modelį (Stočkus, 1993; Stočkus, 1994a; Meškauskas, 

Jurkonienė et al., 1999). 

 

1.3.2. Gravitacijos signalo transdukcija 

Kaip ir gravitacijos signalo pajutimas, taip ir šio signalo transdukcijos 

procesas iki šiol nėra galutinai aiškus. Žinoma, kad transdukcijos metu 

informacija apie naują augalo organo orientaciją keliauja iš jutimo vietos į 

vietą, kur pasireiškia atsakomoji reakcija (1 pav.). Transdukcija dažniausiai 

aiškinama remiantis Cholodny-Went hipoteze, kuri teigia, jog šiame 

gravitropinės reakcijos etape pagrindinis vaidmuo tenka augimo hormonui 

auksinui (IAR-indolil-3-acto rūgštis).  

Auksinas sintetinamas jaunuose antžeminės augalo dalies audiniuose. Jo 

transportas vyksta dviem pagrindiniais keliais: 1) nekryptingas, greitas 

tekėjimas floema; 2) lėtesnis, kryptingas poliarinis auksino transportas (Friml, 

Palme, 2002). Poliarinio transporto metu antžeminėje augalo dalyje auksinas 

perduodamas viena kryptimi bazipetaliai. Šaknyje iš pradžių juda akropetaliai 

nuo pagrindo link šaknies viršūnės (6A pav.), vėliau iš šaknies šalmelio 

paskirstomas į periferinius audinius ir transportuojamas atgal į tįsimo zoną 
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(Muday, DeLong, 2001; Perrin et al., 2005). Poliarinis auksino transportas 

augalo ląstelėse skirstomas į įtekėjimo ir ištekėjimo procesus ir vyksta 

pernešėjų pagalba. Pvz., Arabidopsis thaliana šaknyse IAR įtekėjimas į ląstelę 

vyksta AUX1 ar kitų LAX šeimos pernešėjų pagalba (6 pav.), o ištekėjimas 

vyksta dalyvaujant PIN šeimos ir kitiems transmembraniniams baltymams 

(Noh et al., 2003; Vicente-Agullo et al., 2004;. Blilou et al., 2005). 

Horizontaliai paverstuose augaluose, gravitropinio dirginimo metu, stebimas 

auksino transporto persiskirstymas lateraline kryptimi (6B pav.) (Muday, 2001; 

Perrin et al., 2005). Cholodny-Went hipotezė teigia, kad gravitacija sukelia 

lateralinį auksino persiskirstymą augalo organuose. Manoma, kad tokį IAR 

pasiskirstymą gravitropinio dirginimo metu sukelia auksino pernešėjo PIN3 

padėties kitimas gravisensorinėje ląstelėje. Paprastai šis baltymas lokalizuotas 

simetriškai išilgai šaknies statocito plazmolemos (6A pav.). 

 

6 pav. Auksino transporto modelis Arabidopsis thaliana šaknyje. 
Rodyklės nurodo auksino transporto kryptį skirtinguose audiniuose. Jų 
storis apibūdina transporto intensyvumą, o spalva – šiuose audiniuose 
esančius PIN grupės baltymus (Blilou et al., 2005): žalia = PIN1, 3, 7; 
geltona = PIN1, 2, 4; mėlyna = PIN1, 3, 4, 7; purpurinė = PIN1, 2. 
Raudona spalva apibrėžianti centrines šaknies šalmelio ląsteles nusako 
PIN3 paplitimą prie šių ląstelių plazmolemos. Vertikalioje šaknyje (A) 
PIN3 paplitęs simetriškai, o gravitropinio dirginimo metu (B) greitai 
akumuliuojasi prie apatinių membranų. Baltos spalvos rodyklės nurodo 
gravitacijos vektoriaus kryptį (pagal Perrin et al., 2005) 

Gravitropinio dirginimo metu stebima staigi jo akumuliacija prie naujos 

apatinės statocito sienelės (Fasano et al., 2001; Friml, Palme, 2002; Blancaflor, 

 

A 

 B 
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Masson, 2003; Young et al., 2006; Perrin et al., 2005), todėl ląstelėse susidaro 

didelė IAR koncentracija. Susidaręs lateralinis auksino gradientas provokuoja 

diferencijuotą ląstelių augimą (Masson et al, 2002). 

Kad gravitropinio dirginimo metu vyktų auksino persiskirstymas 

lateraline kryptimi, didžiulę įtaką turi gravitacijos signalo pernešėjai. Šiuo 

metu identifikuota keletas galimų gravitacijos signalo pernešėjų (pvz., Ca2+, 

IP3, pH, flavonoidai ir baltymai, priklausantys ARG1/RHG ir ARL2 grupei) 

(Sedbrook et al., 1999; Masson et al, 2002; Friml, Palme, 2002; Guan et al., 

2003; Kordyum, 2003; Salinas-Mondragon et al., 2005; Plieth, 2005; Perera et 

al., 2006; Poovaiah et al., 2006; Kumar et al., 2008). Tačiau jų veikla nėra iki 

galo ištirta. Jau seniai manoma, kad Ca2+ atlieka antrinio tarpininko vaidmenį 

transdukcijos metu. Viduląstelinio Ca2+ koncentracijos kitimas yra įtakojamas 

daugumos stimulų, įskaitant mechaninius stimulus, tokius kaip gravitacija 

(Fasano et al., 2001; Yang, Poovaiah, 2003; Plieth, 2005). Nustatyta, kad 

horizontaliai paverstuose Arabidopsis thaliana daiguose gravitropinio 

dirginimo metu yra stebimas citozolinio Ca2+ padidėjimas (Plieth, Trewavas, 

2002; Toyota et al., 2008). Tačiau tiesioginio Ca2+ dalyvavimo gravitropizmo 

procese mechanizmo aiškinimo nėra iki šiol. Viena iš teorijų teigia, kad tai gali 

įvykti statolitų sedimentacijos metu. Manoma, kad statolitai, kontaktuodami su 

aktino filamentais per baltymą mioziną, tempimo būdu aktyvuoja jonų kanalus 

ir provokuoja citozolinio Ca2+ padidėjimą. Citozolinio Ca2+ padidėjimas tuo 

metu gali būti atsakingas už lateralinį auksino transportą (Sievers, Braun, 1996; 

Perbal, Driss-Ecole D, 2002). Ca2+ pakitimai nustatomi baltymo kalmodulino 

pagalba, nes netgi maži viduląstelinio Ca2+ koncentracijos pasikeitimai gali 

aktyvuoti šio baltymo veiklą. Kalmodulinas jungiasi su Ca2+ sudarydamas 

naują kalcio/kalmodulino molekulę, kuri duoda pradžią tolimesnei signalų 

kaskadai. Dauguma tyrimų, aiškinančių galimą Ca2+ dalyvavimą gravitropizmo 

procese atlikti naudojant  inhibitorius. EGTA ‒ agentas, įtakojantis Ca2+ kiekio 

reguliacijos procesą, blokuoja gravitacijos sukeltą auksino persiskirstymą 

(Young, Evans, 1994). Kita vertus, auksino transporto inhibitoriai blokuoja 

poliarinį Ca2+  transportą kukurūzų ir žirnių šaknyse (Lee et al., 1984; Plieth, 
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Trewavas, 2002). Kiti Ca2+ ir auksino sąveiką aiškinantys rezultatai gauti 

tiriant pastarojo reguliuojamų genų SAURs grupę. Šie genai generuoja 

baltymus, kurie, kaip manoma, turi įtakos augalo augimo krypties pasikeitimui 

gravitropinio dirginimo metu. SAUR baltymai, jungdamiesi su 

kalcio/kalmodulino molekule, sužadina tolimesnius molekulinius ir 

biocheminius virsmus, vedančius prie gravitropinio atsako (Yang, Poovaiah, 

2000). Tų pačių tyrėjų nuomone, kalcio/kalmodulino kompleksas dalyvauja ir 

vandenilio peroksido lygio ląstelėje palaikyme. Vandenilio peroksidas yra 

reaktyvi molekulė. Šių molekulių kiekio padidėjimas gali sukelti ląstelės 

sunykimą. Be to, ši molekulė dalyvauja ir augalo adaptacijos procesuose, 

kintant aplinkos veiksniams, įskaitant ir gravitaciją (Yang, Poovaiah, 2002). 

Fermentas katalazė kontroliuoja vandenilio peroksido lygį ląstelėje, 

suskaldydamas jį iki deguonies ir vandens. Manoma, kad šio proceso metu prie 

katalazės jungiasi kalcio/kalmodulino molekulė, o vandenilio peroksido lygio 

sumažėjimas įtakoja gravitropinio atsako kitimą.  

Ca2+, kaip antrinio tarpininko vaidmuo nagrinėjamas bene plačiausiai, 

tačiau konstatuojami faktai, jog gravitropinio dirginimo metu pakinta ir šaknies 

šalmelio statenchimos ląstelių citoplazmos ir apoplasto pH (Scott, Allen 1999; 

Fasano et al., 2001; 2002; Masson et al., 2002). Protonų pliūpsnis šaknies 

šalmelio paviršiuje stebimas praėjus kelioms minutėms nuo gravistimuliacijos 

pradžios. Manoma, jog pH gradientas gravisensorinėse ląstelėse yra išorinio 

gravitacinio signalo sukeltų vidinių signalų kaskados dalis (Perbal, Driss-

Ecole, 2002). 

Inozitol -1,4,5-trifosfato (IP3) vaidmuo augalų gravitropizmo procesui 

nėra iki galo ištirtas. Manoma, kad IP3 gali reguliuoti Ca2+ kiekį ląstelėje, bei 

moduliuoti auksino transportą gravitropinio dirginimo metu (Salinas-

Mondragon et al., 2005; Perrin et al., 2005; Perera et al., 2006). 

Auksino transporto reguliacijoje dalyvauja ir mažos endogeninės 

molekulės – flavonoidai. Manoma, kad jos reguliuoja auksino transportą 

vykdančių baltymų veiklą (Buer, Muday, 2004). 
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Be minėtų, gravitacinio signalo pernešėjais dar gali būti ir kai kurie 

periferiniai membranų baltymai. Tyrimų su Arabidopsis thaliana mutantais 

rezultatai atskleidė, kad baltymai ARG1/RGH dalyvauja signalo transdukcijoje 

reguliuodami H+-ATPazės ar kitų baltymų antiporto/simporto sistemoje veiklą, 

taip įtakodami gravisensorinių ląstelių pH pasikeitimą. Teigiama, jog ARG1 

gali tiesiogiai sąveikauti su citoskeleto elementais ar nešti su savim kompleksą 

baltymų, dalyvaujančių gravitacinio signalo perdavimo procese (Sedbrook et 

al., 1999; Masson et al., 2002; Kumar et al., 2008). Gali būti, jog ARG1 ir 

ARL2 baltymai turi įtakos auksino pasiskirstymui, gravitropinio dirginimo 

metu, reguliuodami PIN3 ir kitų baltymų, dalyvaujančių auksino lateraliniame 

transporte vietą ir/ar veiklą. (Boonsirichai et al., 2003; Perrin et al., 2005; 

Harrison, Masson 2008).  

 

1.3.3. Gravitropinis atsakas 

Šaknyse atsakas į gravitaciją (gravitropinis linkimas) pasireiškia 2‒4 

mm nuo šaknies šalmelio, tįsimo zonoje. Antžeminės augalo dalies ląstelių 

tįsimas ir atsakas į gravitaciją vyksta išilgai organo visoje tįsimo zonoje (1 

pav), o ne mažame plotelyje (Tasaka et al., 1999). 

Gravitropinis linkimas yra skirtingo ląstelių tįsimo, priešingose augalo 

organo (šaknies ar stiebo) pusėse, rezultatas. Žinoma, jog ląstelių tįsimą 

skatina auksinas, moduliuodamas plazminės membranos protonų pompos 

aktyvumą, dėl ko įvyksta ląstelės sienelės tempimasis („rūgštus augimas”), bei 

reguliuodamas eilės genų ekspresiją (Jones, 1994; Chen et al., 1999; del Pozo, 

Estelle, 1999b). Gravitropinio dirginimo metu susidaręs lateralinis auksino 

gradientas įtakoja tįstamąjį ląstelių augimą. Padidėjusi auksino koncentracija, 

gravitropiškai dirgintų organų apatinėje pusėje, skatina stiebo ląstelių tįsimą ir 

inhibuoja ląstelių tįsimą šaknyse (Masson et al, 2002). Dėl koncentracijos 

skirtumo ir nevienodo ląstelių jautrumo jai, stebima skirtinga antžeminės ir 

požeminės augalo dalių reakcija (stiebas linksta į viršų, o šaknis - į apačią). 

Augalų organų linkimas, linkimo judesiai taip pat priklauso ir nuo Ca2 + 

pasiskirstymo ląstelėse, jo transporto per membraną aktyvumo. Norint gauti 
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pilną gravitropinį linkimą yra būtinas kontroliuojamas viduląstelinio Ca2+ 

kiekis (Jurkonienė, 1993; Frazer, Moore, 1993; Merkys, Darginavičienė 1997). 

Neginčitinas įrodymas Ca2+ dalyvavimo gravitropinio atsako reakcijose yra 

augalų gravitropizmo tyrimų rezultatai, gauti taikant magnetines manipuliacijas 

(Kordyum et al., 2007). Jie patvirtina hipotezę, kad didelė Ca2+ koncentracija 

audiniuose inhibuoja jų augimą įtakodama atitinkamą organo linkimo kryptį 

(Hasenstein, Evans, 1986). 

Gravitropinio dirginimo metu, šaknies tįsimo zonoje, taip pat stebimas 

ir žymus protonų pliūpsnis bei apoplasto rūgštėjimas (Versel, Pilet 1986; 

Monshausen et al., 1996; Taylor et al., 1996; Fasano et al., 2001; 2002). Po 

gravistimuliacijos, kelių sekundžių laikotarpiu, kinta jonų srautas dėl ko 

skersai šaknų susidaro pH gradientas (Fasano et al., 2001; Monshausen, 

Sievers 2002). Toks asimetrinis pH pasiskirstymas pirmiausia pastebėtas 

šaknies šalmelyje, o vėliau šaknies tįsimo zonoje. Iš to galime spręsti, kad pH 

pokytis būtinas gravitacinio signalo transdukcijos ir galbūt realizacijos procesų 

metu (Morita, Tasaka 2004). 

Manoma, kad šaknies ir stiebo gravitropinėje reakcijoje dalyvauja ne tik 

auksinas, bet ir kiti hormonai. Pavyzdžiui, teigiama, jog etilenas ir citokininai 

veikia lygiagrečiai su auksinu, arba reguliuoja auksino signalinę grandinę 

(Chen et al., 1998; Aloni et al., 2004; Buer et al., 2006). Pilet ir Rivier (1981) 

nuomone, pavertus šaknis abscizo rūgštis (ABR) veikia kaip inhibitorius, 

stabdydama ląstelių augimą. Tačiau daugiau įrodymų, jog abscizo rūgštis 

dalyvauja gravitropizmo procese taip ir neatsirado. Todėl Moore (1990) 

paskelbė, jog ABR nėra būtina kukurūzo pirminių šaknų gravitropizmo 

procesui. Kai kurie autoriai mini giberelinų (El-Antably, Larsen, 1974 a; 1974 

b) ir etileno (Bucher, Pilet, 1982; Lee et al., 1990; Edelmann et al., 2005) 

dalyvavimą gravitropizmo procesuose. Hu su kolegomis (2005) aiškino, jog 

azoto monoksidas (NO), plačiai paplitusi dujų signalinė molekulė, dalyvauja 

gravitacinio signalo pernešimo procese, nes stebėjo jo asimetrinį išsidėstymą 

sojos šaknyse. 
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 Gravitropinio atsako eigą gali įtakoti ir kiti aplinkos veiksniai. Pavyzdžiui, 

ilgalaikis raudonos šviesos poveikis pakeičia  Arabidopsis thaliana hipokotilių 

gravitropinį linkimą (Golan et al., 1996).  

           ------------------------------------------------------------------------------ 

 Nepaisant šaknies ir stiebo statocitų struktūrinės organizacijos 

skirtumų, manoma, kad abiejų ašinių organų gravitropizmo procesas turėtų būti 

universalus. Molekuliniais ankstyvųjų gravitropizmo fazių tyrimų metodais 

nustatyta, jog augaluose neturinčiuose baltymo ARG1, kuris kaip manoma 

jungiasi su citoskeletu ir dalyvauja ankstyvosiose gravitacijos signalo 

pernešimo fazėse, būdingas uždelstas gravitropizmo procesas abiejuose 

ašiniuose organuose (Sedbrook et al. 1999; Fukaki et al., 1997; Baluška, 

Hasenstein, 1997; Guan et al., 2003). Manoma, kad ARG1 jungdamasis su 

citoskeletu kontroliuoja gravitacijos apspręstą amiloplastų judėjimą (Kumar et 

al., 2008). Tai byloja apie citoskeleto svarbą tiek šaknies, tiek hipokotilio 

gravitacijos jutimui. Tokį samprotavimą patvirtina ir kiti augalų mutantų 

tyrimų rezultatai. Pvz., baltymo PIN3, kuris transdukcijos metu aktyviai juda 

tarp plazmin4s membranos, vidinių membranų ir aktino tinklo šaknies 

gravisensorinėse ląstelėse, mutacija turi įtakos ir hipokotilio gravitropizmui 

(Friml, Palme, 2002).  

Nors šaknies gravisensorinio aparato tyrimai toli pažengę, apie 

antžeminės augalo dalies gravisensorinių ląstelių funkcionavimą ir citoskeleto 

vaidmenį gravipercepcijos procese žinoma labai mažai. Turėdami originalios 

konstrukcijos aparatą centrifugą-klinostatą ir galimybę savo duomenis 

patikslinti anksčiau atliktais kosminiais eksperimentais, atlikome palyginamąjį 

statolitų judesių statikos ir kinetikos analizės tyrimą to pačio augalo ašinių 

organų gravisensorinėse ląstelėse. Duomenys apie statolitų judesių kinetiką 

tiksliai dozuojant gravitacinius stimulus gali suteikti informacijos kaip apie 

reologines pačios citoplazmos savybes atskirose gravisensorinės ląstelės 

srityse, taip ir apie citoskeleto generuojamų elastinių jėgų įtaką amiloplastų 

judėjimui.  
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Tikėtina, kad šie tyrimai leis įvertinti viduląstelinius gravitacijos jutimo 

mechanizmus teigiamu ir neigiamu gravitropizmu pasižyminčiuose augalų 

organuose.  
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2. TYRIM Ų OBJEKTAS, MEDŽIAGOS IR METODAI 

 

Tyrim ų objektas – sėjamosios pipirnės (Lepidium sativum L., veislė 

‘Paprastoji’) daigai. Šis augalas pasirinktas dėl greito ir nereikalaujančio 

ypatingų sąlygų augimo bei gerai žinomos anatominės-morfologinės sandaros 

(Эзау, 1980). Patogi tyrimams daigų ašinių organų erdvinė orientacija suteikė 

galimybę sėjamosios pipirnės augalus plačiai naudoti gravitropinės reakcijos 

procesų tyrimuose, kuriuos vykdė užsienio (Sievers et al., 1991; Volkmann et 

al., 1993; Volkmann, Tewinkel, 1996; Tewinkel, Volkmann, 1994; Stankovič, 

2001) ir Lietuvos mokslininkai (Merkys et al., 1981; 1984; Меркис и др., 

1985; Laurinavičius et al., 1996; 1998; 2001).  

 

2.1. Įranga daigų auginimui mikrogravitacijos ir pakitusios gravitac ijos 

sąlygomis 

Eksperimentai su sėjamosios pipirnės daigais buvo atlikti nepilotuojamo 

biopalydovo „Bion-10“ skrydžio metu ir Žemėje, laboratorinėmis sąlygomis 

pakitusios gravitacijos sąlygų modeliavimui naudojant Gamtos tyrimų centro 

Botanikos instituto Gravitacinės fiziologijos sektoriuje esančią unikalią įrangą. 

Kosminė centrifuga „Neris 5“. Realios mikrogravitacijos poveikis sėjamosios 

pipirnės daigų gravisensorinėms ląstelėms tirtas panaudojant pilnai 

automatizuotą borto centrifugą „Neris-5“ (7A pav.) kosminio skrydžio 

(biopalydovas „Bion-10“) metu bei Žemės sąlygomis (kontrolė). Borto 

centrifuga sudaryta iš dviejų dalių: stacionari dalis, kurioje daigai auga 

mikrogravitacijos sąlygomis, ir besisukanti dalis - centrifuga, kurioje augančius 

daigus nuolat veikia 1 g dydžio išcentrinė jėga šaknies viršūnės kryptimi. 

Daigai auginami specialiuose metaliniuose konteineriuose (7B pav.), 

sudarytuose iš trijų kamerų, kurių didžiausia skirta daigams, o kitos prieš 

skrydį pripildytos vandens sėklų drėkinimui ir tirpalo daigų cheminiam 

užfiksavimui kaip stacionarioje dalyje, taip ir besisukančioje centrifugoje 

(Laurinavičius et al., 1996). Visos eksperimento procedūros – sėklų 
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sudrėkinimas, centrifugos įjungimas/išjungimas, fiksatoriaus išpylimas į 

kamerą su daigais, atliekamos automatiškai, pagal iš anksto sudarytą programą.  

A 

 

B 

 

7 pav. Kosminės borto centrifugos „Neris-5“ bendras vaizdas (A). 
Ją sudaro stacionaris dalis, kurioje daigai auga mikrogravitacijos 
sąlygomis, ir besisukanti dalis – centrifuga, kurioje daigai nuolat 
veikiami 1 g dydžio išcentrine jėga šaknies viršūnės kryptimi. 
Daigai (po 3 vnt.) auga specialiuose metaliniuose konteineriuose 
(B) ant specialių laikiklių. Konteineris sudarytas iš atskirų kamerų 
vandeniui, auginimui ir fiksatoriui. Daigų, išaugusių skrydžio 
metu veikiant 1 g dydžio išcentrinei jėgai (1 g) ir 
mikrogravitacijos sąlygomis (MG) vaizdas (B). Mastelis -  2cm 
 

Centrifuga-klinostatas. Gravisensorinių ląstelių formavimosi ir funkcionavimo 

priklausomybės nuo gravitacinės jėgos (amplitudės dydžio ir veikimo krypties) 

tyrimams Žemės sąlygomis buvo naudota centrifuga-klinostatas „Neris-7“ su 

specialia įranga daigų auginimui ir cheminei fiksacijai toje pačioje 

gravitacinėje aplinkoje (8 pav.). Tai Botanikos instituto Gravitacinės 

fiziologijos sektoriaus mokslininkų sukurtas originalus dviejų ortogonalių ašių 

prietaisas, kurį sudaro keturios horizontalios ašys, galinčios suktis apie vieną 

vertikalią ašį. Centrifuga-klinostatas gali veikti klinostatavimo režimu, t.y., 

1 g MG 
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augalus sukant ant horizontaliųjų ašių eliminuojamas vienkryptis gravitacinės 

jėgos poveikis. Horizontaliųjų ašių sukimosi greitis gali būti keičiamas nuo 3 

iki 100 aps./min. Tuo pačiu metu sukantis šioms ašims apie vertikalią ašį, 

priklausomai nuo centrifugavimo greičio, gali būti generuojama nuo 0,003 g  

iki 1 g dydžio išcentrinė 

jėga. Centrifugos-klinostato 

ašys sukamos precizinėmis 

pavaromis, sukimasis 

valdomas mikroprocesoriais. 

Prietaiso konstrukcija leidžia 

ne tik preciziškai 

kontroliuoti ir registruoti 

pavarų sukimosi greitį ir 

tolygumą, bet ir iki priimtino 

lygio sumažinti vibracijas, 

trukdančias atlikti 

metodiškai nepriekaištingus 

gravitacinės fiziologijos 

eksperimentus 

(Laurinavičius et al., 1998). Didelis prietaiso privalumas – papildomai 

prijungiama cheminės fiksacijos sistema, leidžianti išvengti trukdžių 

gravitropinio dirginimo fiksacijos laikotarpiu, nes fiksuojama besisukančiuose 

augalų kultivavimo konteineriuose.  

Daigai auginami metaliniuose centrifugos-klinostato kultivavimo 

konteineriuose su specialia vidine įranga sėklų ir daigų organų erdvinės 

orientacijos palaikymui augimo ir fiksacijos metu. Ją sudaro cilindrinis 

centruojantis įdėklas, į jį sudedami 5 fluoroplasto laikikliai su stikliniais daigų 

kultivavimo piltuvėliais (9 pav.).  

 

8 pav. Centrifuga-klinostatas „Neris-7“, turinti 
dvi ortogonalias ašis (a- horizontali ašis, b-
vertikali ašis), bei cheminės fiksacijos sistemą 
(1), kurios pagalba pasibaigus dirginimo laikui 
išlaikant tokias pat gravitacines sąlygas 
fiksatorius sušvirkščiamas į daigų kultivavimo 
konteinerį (2)  

2 1 

a b 
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9 pav. Centrifugos-klinostato augalų kultivavimo 
konteineris (1) ir vidinė įranga daigų erdvinės 
orientacijos palaikymui augimo ir fiksacijos metu: 
dangtelis (2), stiklinis piltuvėlis (3), fluoroplasto 
laikikliai (4) ir centruojantis įdėklas (5) 

 

2.2. Bandymų metodikos statolitų lokalizacijos ir judesių gravisensorinėse 

ląstelėse tyrimams 

Bandymai, skirti amiloplastų statikos ir kinetikos sėjamosios pipirnės 

hipokotilių ir šaknų gravisensorinėse ląstelėse priklausomybės nuo gravitacinės 

jėgos tyrimams, atlikti kosminio skrydžio sąlygomis, panaudojant borto 

centrifugą „Neris-5“ (7 pav.), ir Žemės sąlygomis, gravitacinius signalus 

modeliuojant centrifugos-klinostato (8 pav.) pagalba. Norimų parametrų 

gravitaciniai signalai buvo gaunami tam tikram laikotarpiui keičiant 

gravitacinės jėgos veikimo kryptį ir/ar jėgos dydį nuo 1 g iki mikrogravitacijos 

ar imituotos mikrogravitacijos (klinostatavimas).  

2.2.1. Bandymo mikrogravitacijos sąlygomis aprašas 

Realios mikrogravitacijos poveikio sėjamosios pipirnės daigų 

gravisensorinėms ląstelėms tyrimui naudojome eksperimentų, kurie buvo 

atlikti  biopalydovo „Bion-10“ skrydžio metu pilnai automatizuotoje borto 

centrifugoje “Neris-5” bei Žemės sąlygomis (kontrolė) medžiagą. 

Eksperimentų metu sėklos sėtos į cilindrinius konteinerius, kuriuos sudarė 3 

hermetiškos kameros, t.y. vandens rezervuaras (0,3 ml talpos), daigų augimo 

kamera (4,5 ml talpos) ir rezervuaras fiksatoriui (2,2 ml talpos). Sėklos daigų 

augimo kameroje buvo pritvirtintos ant filtrinio popieriaus skrituliukų, kur 

augimo metu, daigų ašiniai organai galėjo laisvai keisti augimo kryptį. 

Centrifugavimo metu išcentrinės jėgos kryptis buvo lygiagreti daigo išilginiai 

1 

4 

3 

5 

2 
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ašiai. Po 28 val. augimo MG ir KC sąlygomis sėjamosios pipirnės daigai 

skrydžio metu automatiškai užfiksuoti 4 % gliutaro aldehido 0,1M fosfatiniame 

buferyje (pH 7,2) tirpalu. Tiek Kosmose tiek Žemėje eksperimentas vyko esant 

vidutinei temperatūrai 22° ± 1° С, tamsoje.  

 

2.2.2. Bandymų pakitusios gravitacijos sąlygomis (centrifuga-klinostatas) 

aprašas 

Eksperimentai sėjamosios pipirnės daigų gravisensorinių sistemų 

tyrimams Žemėje atlikti su centrifuga-klinostatu, veikusia greito 

klinostatavimo režimu, kai horizontalios prietaiso ašys sukosi 50 aps./min. 

greičiu. Siekiant visapusiškai įvertinti gravisensorinių ląstelių viduląstelinių 

struktūrų ir gravitacinės jėgos poveikį statolitų išsidėstymui ir jos pokyčiais 

sukeliamiems judesiams, atlikti dviejų tipų eksperimentai. Pirmojo tipo 

bandymuose daigai buvo auginami nuolat veikiant skirtingo dydžio išilgai 

daigų veikiančia gravitacine jėga, antrojo tipo bandymuose daigai buvo 

gravitropiškai dirginami 24 minučių laikotarpiu keičiant jėgos veikimo kryptį 

ir dydį nuo imituotos mikrogravitacijos (klinostatavimas) iki 1 g. 

Visuose bandymuose sėjamosios pipirnės sėklos, brinkintos 2 val. ant 

filtrinio popieriaus sudrėkinto krano vandeniu. Po to sėklos buvo lipdomos ant 

filtro popieriaus trikampių, sudedamų į stiklinius (10 µm) piltuvėlius taip, kad 

išilginė sėklos gemalinės šaknelė įaugtų į piltuvėlio kapiliarinę dalį (9 pav.). 

Piltuvėliai su sėklomis sustatomi į fluoroplasto laikiklius ir uždengiami 10 mm 

× 3,5 mm dydžio marlės juostelėmis, sudrėkintomis 30 µl krano vandens, 

drėgmės palaikymui. Surinkti centruojantys įdėklai su sėklomis sustatomi į 

konteinerius, kurie uždengiami dangteliais su fluoroplasto tarpinėmis ir 

nukreipiamosiomis įvorėmis, ir užsandarinami parafilmo juostelėmis.  

Pasibaigus eksperimentams, į konteinerius su daigais sušvirkščiama po 

2 ml 4 % gliutaro aldehido tirpalo 0,1 M fosfatiniame buferyje (pH 7,2) ir 

išlaikoma toje pačioje gravitacinėje aplinkoje 45 min. pirminei fiksacijai. Po to 

daigai išimami ir pakartotinai fiksuojami tuo pačiu fiksatoriumi 12 val., esant 

+4° C temperatūrai. 
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2.2.2.1. Nuolatinis gravitropinis daigų dirginimas veikiant skirtingo dydžio 

gravitacine jėga 

32 val. trukmės nuolatinis gravitropinis, sėjamosios pipirnės daigų 

dirginimas buvo atliekamas centrifugos-klinostato (8 pav.) pagalba. Žemės 

gravitacinės jėgos vienkrypčio poveikio neutralizavimui, t.y. mikrogravitacijos 

imitacijai, daigai augo sukami ant horizontaliųjų centrifugos-klinostato ašių 50 

aps./min. greičiu (klinostatuojami), papildomai sukant apie vertikalią ašį 

(centrifuga) 3,63; 5,31; 7,72; 17,61; 23,72 ir 47,85 aps./min. greičiu. 

Priklausomai nuo centrifugavimo greičio, centrifugos-klinostato konteineriuose 

augančius daigus šaknies viršūnės kryptimi veikė vidutiniškai 0,004; 0,008; 

0,02; 0,1; 0,5 ir 1 g dydžio išcentrinė jėga, kurios poveikis fiziologiškai atitinka 

gravitacinės jėgos poveikį (Merkys et al., 1981). 

 

2.2.2.2. Trumpalaikis gravitropinis daigų dirginimas skirtingos krypties ir 

dydžio gravitacine jėga 

Gravitacinės jėgos pokyčiais sukeltų amiloplastų judesių kinetikos 

tyrimams sėjamosios pipirnės daigai buvo gravitropiškai dirginami periodu, 

trumpesniu už žinomą latentinį šaknų ar hipokotilių gravitropinės reakcijos 

laiką dviem būdais.  

Daigų gravitropinis dirginimas išilgine kryptimi atliktas 24 minutėms keičiant 

1 g dydžio gravitacinės jėgos veikimo kryptį 180° ir/ar keičiant jos dydį nuo 1 

g iki imituotos mikrogravitacijos arba atvirkščiai tiksliai dozuojant 

gravitacinius stimulus. Daigų gravitropinio dirginimo procedūros buvo 

atliekamos pagal sekančias schemas: 

1) 32 valandas 1 g sąlygomis augę daigai 1‒24 minutėms buvo 

perkeliami į imituotą greitu klinostatavimu mikrogravitaciją arba apverčiami 

180° (inversija); 
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2) 32 valandas imituotos mikrogravitacijos sąlygomis augę daigai 1‒24 

minutes buvo veikiami 1 g jėga šaknies viršūnės ir šaknies pagrindo kryptimi. 

 

 

Gravitropinis dirginimas lateraline kryptimi atliktas 30 valandų vertikaliai 

normalios gravitacijos sąlygomis augusius sėjamosios pipirnės daigus 

paguldžius horizontaliai, t.y. 90° kampu 1, 2, 4 ir 6 min.  

 

 

 

1 g Klinostatas 
50aps./min.  

inversija 180° kampu 

Dirginimas  

1 g 

 

1 g 
klinostatas 50aps./min. greičiu 

inversija 180° kampu 

Dirginimas  

1g 
Dirginimas  1 g 

1 g 
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Siekiant pažymėti daigų orientaciją dirginimo, fiksacijos ir vėlesnių 

histologinių procedūrų metu, auginimui skirti įrankiai buvo pažymimi ir 

dedami vienas į kitą taip, kad žymė sutaptų (10 pav.). Sėklos į stiklinį piltuvėlį 

buvo sodinamos orientuotai viena kryptimi taip, kad išaugusio daigo 

hipokotilio linkis sutaptų su žyme ir būtų atskaitos tašku ruošiant histologinius 

preparatus statolitų judesių kinetikos analizei.  

 

A 

 

B 

 

10 pav. Sėjamosios pipirnės sėklų orientacija ir laikiklių padėtis 
lateraliniam gravitropiniam dirginimui. A - daigui augant vertikaliai, B - 
dirginimo metu. Raudona linija – žymės seka eksperimento metu 

 

2.3. Nuolatinių histologinių preparatų paruošimas 

Pasibaigus fiksacijai, daigai perplaunami 4 kartus po 15 min. 0,1 M 

fosfatiniu buferiu (pH 7,2). Nupjautos 2 mm ilgio šaknų viršūnėlės ir 4 mm 

hipokotilių bazalinės atkarpos post-fiksuojamos po 1 val. 1 % OsO4 ir 1 % 

tanino tirpaluose tos pačios sudėties buferyje. Po to medžiaga perplaunama 3 

kartus po 15 min. buferiu ir nuvandeninama didėjančios koncentracijos (10, 30, 

50, 70, 96 ir 100 %) etilo alkoholiu. Procedūros atliekamos +4° C 

temperatūroje. Naudojant absoliutaus etilo alkoholio ir acetono, bei acetono ir 

Epono dervos mišinius atkarpos impregnuojamos Epono derva (Epoxy 
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Embedding Medium, Epon Hardener MNA, Epon Hardener DDSA) (Luft, 

1961). Impregnavimo procedūrų ir sąlygų schema: 

100 % etilo alkoholis I, II           1val; 

100 % etilo alkoholio ir acetono mišiniai 3:1, 1:1 ir 1:3         45 min; 

Acetono ir dervos mišiniai 3:1           1 val; 

                                           1:1           1 val; 

                                           1:3           12 val; 

100 % Epono derva                                                           24 val., +37° C; 

                                                                                          12 val., +47° C; 

                                                                                          24 val., +64° C. 

 

Impregnuotos derva sėjamosios pipirnės daigų atkarpos buvo 

pjaustomos išilgai stikliniais peiliais ultramikrotomu III8800LKB (Švedija) 

apie 1 µm storio pjūviais, griežtai išlaikant pjūvio plokštumos lygiagretumą 

išilginei organų ašiai. Analizuojant statolitų sedimentaciją lateralia kryptimi, 

pjūvio plokštuma atitiko gravitacinio dirginimo kryptį. 

Atrinkti centriniai ir artimi jiems šaknų apeksų ir hipokotilių pjūviai 

buvo klijuojami ant objektyvinių stiklelių ir dažomi 1 % metileno melsvės 

vandeniniu, 1 % fuksino acetone ir 1 % toluidino 0,1 % Na2B4O7 tirpalais 

(Jensen, 1962). Išdžiovinus pjūvius, paruošti pastovūs histologiniai preparatai 

šviesinei mikroskopijai, panaudojant Kanados balzamą pjūvių nuskaidrinimui 

ir dengiamųjų stiklelių montavimui. 

 

2.4. Gravisensorinių audinių citomorfologinė analizė 

Citomorfologinis šaknų ir hipokotilių gravisensorinių audinių tyrimas 

atliktas šviesinės mikroskopijos metodu, naudojant šviesinį mikroskopą SMP 

03 (Opton, Vokietija), sukomplektuotą su skaitmeninėmis kameromis MOTIC 

(Japonija) bei PENTAX ist*D. Centrinių išilginių šaknų ir hipokotilių pjūviai 

buvo fotografuojami. Pjūvių skaitmeniniai vaizdai analizuoti vaizdų analizės 

programų SIGMA SCAN5 bei MOTIC pagalba. Vidutiniškai išanalizuota 
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kiekvieno bandyminio varianto trijų daigų šaknų ir hipokotilių po 2‒3 

centrinius pjūvius. Gravitacijos reikšmės sėjamosios pipirnės daigų ašinių 

organų gravisensorinio audinio formavimosi įvertinimui buvo išmatuoti atskirų 

šaknų šalmelio statenchimos funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių 

sluoksnių bei hipokotilių gravisensorinio audinio – endodermio 

funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių matmenys. Kiekybinis amiloplastų 

viduląstelinio išsidėstymo ir atsakomųjų judesių vertinimas atliktas išmatavus 

nuotolį(-ius) nuo kiekvienos plastidės centro iki atitinkamos statocito sienelės, 

priklausomai nuo daigų gravitropinio dirginimo pobūdžio. Amiloplastų judesių 

analizei naudotos santykinės šių, statolito padėtį ląstelėje apibūdinančių, 

parametrų reikšmės, t.y. išreikštos % nuo realių konkrečios ląstelės matmenų. 

Statolitų lokalizacijos vertinimo schema daigų išilginio dirginimo atveju. 

Siekiant kiekybiškai įvertinti statolitų judėjimo pobūdį išilgai šaknų ir 

hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse esant skirtingiems gravitacijos 

pokyčiams, išmatuotas atstumas tarp kiekvieno statolito centro ir ląstelės 

morfologinio dugno (šaknyse – distalinė sienelė, hipokotiliuose – bazalinė 

sienelė) ir išreikštas % nuo konkrečios ląstelės ilgio (11A pav.). 

 

A B 

 

 

11 pav. Statolitų padėties gravisensorinėse ląstelėse nustatymas 
gravitropiškai dirginant daigus išilgine (A) ir lateraline kryptimi (B). 100 % 
– santykinis ląstelės ilgis (plotis) 
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Statolitų lokalizacijos vertinimo schema daigų lateralinio dirginimo atveju. 

Gravitacinės jėgos sukeltos statolitų sedimentacijos skersine ląstelės kryptimi, 

t.y., po daigų pavertimo 90° kampu, analizei kiekviena ląstelė laikoma dviejų 

koordinačių sistema (abscisė – dešinė arba apatinė išilginė sienelė; ordinatė – 

šaknies arba hipokotilio statocito ląstelės morfologinis dugnas (11B pav.). 

Todėl kiekvieno statolito padėtis ląstelėje buvo įvertinama dviejų koordinačių 

reikšmėmis. x-padėtis apibūdina kiekvieno statolito centro nuotolį nuo 

morfologinio ląstelės dugno, y-padėtis – nuo dešinės išilginės sienelės 

vertikaliai orientuotuose daiguose arba nuo apatinės ląstelės sienelės 

horizontaliai paverstuose daiguose. Analizuojant statolitų judėjimą, šios 

reikšmės buvo išreikštos procentais nuo bendro atitinkamos ląstelės sienelės 

ilgio. 

 

2.5. Duomenų statistinė analizė 

Matematiškai duomenys apdoroti standartine statistinės analizės 

programa MS EXEL7.  

Vidutinė kvadratinė matuojamo dydžio paklaida skaičiuojama pagal (1) 

formulę: 

        (1)    

x, y ir z yra matuojamo dydžio 

parametrai, ∆x, ∆y ir ∆z parametrų vidutinės paklaidos. 

Imties vidurkis apskaičiuojamas pagal (2) formulę: 

                                                                                           (2)   

                              n – pakartojimų skaičius, xi  - i-tojo 

pakartojimo rezultatai,  i – pakartojimo numeris. 

Imties vidutinis kvadratinis nuokrypis (δ) buvo apskaičiuotas pagal (3) 

formulę: 

(3)     

 

 - kvadratinės sumos nuokrypis nuo 

aritmetinio  vidurkio, n – pakartojimų skaičius (Владимирский, 1983). 
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 Skirtumo patikimumą tarp aritmetinių vidurkių ir jo reikšmingumo lygį 

nustatėme pagal faktinį Stjudento kriterijų (tf) po išankstinio duomenų 

pasiskirstymo patikrinimo:                                                            

                 ,
11

2
)1()1(

t

2121

2
22

2
11

21
f
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




+

−+
−+−

−=

nnnn

nn

xx

δδ
                       (4)             

kur x , δ ir n – dvieju aibių lyginamųjų parametrų statistiniai 

rodikliai. 

 

Paveiksluose pateikta analizuotų rodiklių aritmetinis vidurkis ± vid.st.paklaida 

Vidurkio standartinė paklaida  skaičiuojama pagal formulę:   

S – standartinis nuokrypis, n – analizuojamų rodiklių skaičius 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

S 
n x = S 

√ 
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3. TYRIM Ų REZULTATAI 

 

3.1. Gravitacinės jėgos dydžio įtaka gravisensorinių ląstelių formavimuisi 

sėjamosios pipirnės daigų ašiniuose organuose  

Gravitacinės jėgos pokyčių jutimo procesų detalizavimui teigiamai ir 

neigiamai gravitropiškuose organuose pirmiausia buvo įvertinta, kaip šaknų ir 

hipokotilių gravisensorinių ląstelių formavimasis ir struktūrinė poliarizacija, 

neatsiejama nuo jų tapimo funkcionuojančiais statocitais, priklauso nuo 

gravitacinės jėgos, veikiančios daigus įprastine šaknies viršūnės kryptimi 

dydžio. Tuo tikslu kosminio skrydžio (biopalydovas „Bion-10“) sąlygomis 

daigai buvo išauginti pastoviai veikiant realiai mikrogravitacijai ir išcentrinei 1 

g dydžio jėgai. Žemėje skirtingo svarumo sąlygos (imituota mikrogravitacija ir 

1 g) daigams buvo modeliuojamos centrifugos-klinostato pagalba. 

 

3.1.1. Realios mikrogravitacijos poveikis daigų gravisensorinių ląstelių 

formavimuisi 

Realios mikrogravitacijos (MG) poveikis šaknų ir hipokotilių 

gravisensorinių ląstelių formavimuisi įvertintas lyginant sėjamosios pipirnės 

daigų, augusių kosminėje centrifugoje ir 1g sąlygomis Žemėje (12 pav.), šaknų 

šalmelio statenchimos ir hipokotilių endodermio citomorfologinius rodiklius.  

 

ŽK KC MG 

   

12 pav. Sėjamosios pipirnės daigai, išaugę 1 g 
sąlygomis Žemėje (ŽK) ir kosminėje centrifugoje 
(KC), bei realios mikrogravitacijos sąlygomis (MG). 
Mastelis – 4 mm 
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Tirtų daigų, išaugusių realios mikrogravitacijos sąlygomis šaknų ilgis 

vidutiniškai siekė 11,3 ± 0,2 mm, kosminėje centrifugoje – 11,8 ± 0,6 mm, 1 g 

sąlygomis Žemėje – 11,6 ± 0,3 mm. Tų pačių daigų hipokotilių ilgis 

mikrogravitacijos sąlygomis siekė 4,8 ± 0,1 mm, kosminėje centrifugoje – 5,2 

± 0,2 mm, 1 g sąlygomis Žemėje – 4,9 ± 0,2 mm. 

Šaknų šalmelis. Šių daigų šaknų šalmelio centrinės dalies – statenchimos 

mikrofotografijos pateiktos 13 pav. Visų variantų statenchimą sudaro aštuoni 

ląstelių sluoksniai, iš kurių 2 viršutiniai sluoksniai yra meristeminės ląstelės, o 

šeši apatiniai sluoksniai yra funkcionuojančios gravisensorinės ląstelės, kuriose 

matomi mobilūs amiloplastai. 1 g sąlygomis kosmose ir Žemėje jie 

susigrupavę arti distalinės lastelių sienelės, t.y. morfologinio jų „dugno“, o 

mikrogravitacijoje – vidurinėje ląstelių srityje.  

 

A B C 

 

13 pav. Sėjamosios pipirnės šaknų, išaugusių 1 g sąlygomis Žemėje (A) ir 
kosminėje centrifugoje (B) bei realios mikrogravitacijos sąlygomis (C), 
šalmelių fragmentai. Rodyklės nurodo gravitacinės jėgos veikimo kryptį. m - 
meristeminių ląstelių sluoksniai. I, II, III, IV, V, VI – statenchimos 
funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių sluoksniai. Mastelis – 15 µm 

Atlikus citomorfologinę šalmelių analizę nustatyta, kad vidutinis 6 

apatinių statenchimos sluoksnių funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių 

plotis mikrogravitacijos ir 1 g sąlygomis Žemėje buvo panašus (15,2 ± 0,3 µm 
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ir 14,8 ± 0,2 µm, atitinkamai), nors kiek mažesnis, nei esant 1 g kosminėje 

centrifugoje (16,1 ± 0,2 µm). Kadangi šis skirtumas nėra statistiškai patikimas, 

galima teigti, jog realios mikrogravitacijos poveikis šaknų statocitų radialiniam 

augimui nebuvo esminis. Statocitų ilgio priklausomybės nuo augimo sąlygų 

duomenys pateikti 14 pav. Matyti, kad Žemės kontrolinio ir abiejų kosminių 

variantų statocitų ilgis tiesiogiai priklauso nuo jų padėties statenchimoje, nes 

duomenys patenkinamai aproksimuojami linijine funkcija (koreliacijos 

koeficientas 0,89; 0,93 ir 0,95 atitinkamai). Kita vertus, Žemės varianto šaknų 

statenchimos 4‒6 sluoksnio funkcionuojančios gravisensorinės ląstelės 

statistiškai patikimai ilgesnės už abiejų kosminių variantų šaknų analogiškas 

ląsteles. Pažymėtina, kad nėra esminio skirtumo tarp statocitų ilgio kosminėje 

1 g centrifugoje ir realios mikrogravitacijos sąlygomis augusių šaknų 

statenchimoje. Todėl galima teigti, kad realios mikrogravitacijos poveikis 

linijiniam statocitų augimui nebuvo reikšmingas, o abiem atvejais pasireiškė 

neigiama kitų kosminio skrydžio veiksnių įtaka. 

Gravisensorinių ląstelių struktūrinė poliarizacija yra esminis jų tapsmo 

funkcionuojančiais statocitais požymis. Gravitacijos jutimui svarbių plastidžių 

– amiloplastų kiekis, būklė ir pasiskirstymas išilgai gravisensorinių ląstelių 

glaudžiai susijęs su šiuo procesu, tuo pačiu atspindi ir pilnaverčio 

gravisensorinio aparato susiformavimą. Lyginant vidutinį nuotolį nuo 

amiloplastų iki distalinių ląstelių sienelių dėl skirtingų ląstelių ilgių 

skirtinguose statenchimos sluoksniuose negalima tiksliai įvertinti ir palyginti 

amiloplastų išsidėstymo. Sprendžiant šią problemą, eliminuojamas vienas 

kintamasis, t.y. realusis ląstelės ilgis, ir pereinama prie santykinio amiloplastų 

nuotolio nuo morfologinio ląstelės dugno, t.y. distalinės ląstelės sienelės, kurį 

sudaro realaus jo nuotolio ir ląstelės ilgio santykis, išreikštas procentais. Taip 

išreikštas amiloplastų išsidėstymo išilgai funkcionuojančių gravisensorinių 

ląstelių apatiniuose 6 statenchimos sluoksniuose grafinis vaizdas esant 

skirtingo svarumo sąlygoms pateiktas 14 pav. 
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14 pav. Realios mikrogravitacijos poveikis šaknų statocitų 
ilgiui ( ×××× ) ir statolitų nuotoliui ( o ) nuo distalinės statocitų 
sienelės (DS) sėjamosios pipirnės šaknyse, kurios augo 
Žemėje (ŽK), kosminėje 1 g centrifugoje (KC) ir realios 
mikrogravitacijos sąlygomis (MG) 
 

Matyti, kad 1 g sąlygomis Žemėje ir kosmose amiloplastai užima juostą, kurios 

apatinis kraštas nutolęs nuo distalinės ląstelių sienelės apie 20 %, o viršutinis – 

36 % nuo vidutinio atitinkamos ląstelės ilgio visuose funkcionalių statocitų 

sluoksniuose, t.y. grupuojasi arti morfologinio ląstelių dugno. Realios 

mikrogravitacijos sąlygomis statolitų juosta siauresnė, jos viršutinis ir apatinis 

kraštas nutolęs nuo distalinių sienelių apie 48 % ir 56 %, atitinkamai. Taigi, 

išcentrinės 1 g dydžio jėga ir Žemės gravitacinė jėga lygiaverčiai paveikė 

viduląstelinę amiloplastų sedimentaciją link distalinės šaknų statocitų sienelės. 

Realios mikrogravitacijos sąlygomis, kai gravitacinė jėga nebeveikia, 

amiloplastai užima centrinę funkcionalių statocitų dalį.  

Nustatyta, kad amiloplastų skaičius penkiuose iš šešių statenchimos 

funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių sluoksnių yra determinuotas, 

nesikeičia nei 1 g sąlygomis Žemėje ir kosmose, nei realios mikrogravitacijos 
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poveikyje. Statolitų skaičiaus priklausomybės nuo skirtingo svarumo sąlygų 

duomenys pateikti 15 pav.  
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15 pav. Realios mikrogravitacijos poveikis 
amiloplastų skaičiui sėjamosios pipirnės šaknų 
statocituose, kurios augo Žemėje (ŽK), kosminėje 1 g 
centrifugoje (KC) ir realios mikrogravitacijos 
sąlygomis (MG) 

Matyti, kad 1‒5 sluoksniuose (skaičiuojant nuo meristeminių ląstelių), visais 

atvejais amiloplastų skaičius didėja nuo 3 iki 5. Skirtumas nustatytas tik 

šeštame funkcionuojančių ląstelių sluoksnyje, kuris yra apmirštantis. 

Žinoma,kad mikrogravitacija spartina natūralų statocitų senėjimo ir plastidžių 

destrukcijos procesus. Atsižvelgiant į tai galime teigti, kad statolitų skaičiui 

augimo sąlygos įtakos neturi.  

 Hipokotilių endodermis. Endodermio – gravisensorinio audinio morfologija 

buvo panaši tiek abiejų kosminių variantų, tiek ir Žemės sąlygomis augusių 

daigų hipokotiliuose. Centriniuose išilginiuose hipokotilių pjūviuose 

endodermį sudaro dvi ląstelių eilės, kurias vieną nuo kitos skiria centrinis 

velenas (16 pav). Endodermio ląstelėse matomi amiloplastai, kurių 

išsidėstymas, kaip ir šaknų statocituose, priklauso nuo gravitacinės jėgos 
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buvimo. Veikiant 1g dydžio jėgai Žemėje ir kosmose, jie buvo susigrupavę 

bazalinėje ląstelių dalyje, arti morfologinio ląstelių dugno. Tačiau realios 

mikrogravitacijos sąlygomis amiloplastai pasklidę po visą endodermio ląstelių 

periferiją. Detalesnį ląstelių struktūros tyrimą ribojo šviesinės mikroskopijos 

skyros galimybės, bet pateiktose mikrofotografijose matomi kontūrai centrinių 

vakuolių, kurių buvimas, be abejo, turi reikšmės amiloplastų mobilumui. 

A B C 

   

16 pav. Vertikaliai Žemėje (A), kosminėje centrifugoje (B) ir 
mikrogravitacijos sąlygomis (C) išaugusių hipokotilių gravisensorinio 
audinio fragmentai. En - endodermio ląstelės, Am – amiloplastai. 
Vertikali rodyklė nurodo gravitacijos vektoriaus kryptį, mažos 
rodyklės – ląstelėje esančius amiloplastus.  Mastelis – 20 µm 

 

Morfometrinei analizei hipokotiliai buvo padalinti į dvi dalis: viršutinę 

– apikalinę ir apatinę – bazalinę atkarpas. Analizuojant endodermio ląsteles 

konstatuota statistiškai reikšminga jų matmenų priklausomybė kaip nuo 

gravitacinių sąlygų, taip ir nuo jų priklausomybės apikalinei ar bazalinei 

hipokotilių atkarpoms (1 lentelė). Veikiant žemės gravitacijai bazalinės 

atkarpos endodermio ląstelės buvo ilgesnės daugiau nei 3,5 karto, platesnės 

apie 2 kartus  už apikalines. Veikiant analogiško dydžio išcentrinei jėgai 

kosmose  endodermio ląstelių parametrai mažesni: bazalinėje hipokotilių 

dalyje ląstelių ilgis didesnis tik 3 kartus, o plotis 1,5 karto už apikalines.  

Lyginant abu kosminius variantus nustatyta, kad gravisensorinės ląstelės 

En 
En 

En 

Am 
Am 

Am 

g g  
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šiomis sąlygomis augo skirtingai, ypač į ilgį. Apikalinės hipokotilių dalies 

ląstelės mikrogravitacijos sąlygomis 1,5 karto ilgesnės nei kosminėje 

centrifugoje. Tuo tarpu bazalinės dalies ląstelių ilgis apie 2 kartus didesnis 

kosminėje centrifugoje,  lyginant jas su  mikrogravitacijos sąlygomis išaugusių 

hipokotilių atitinkamos dalies ląstelėmis (1 lentelė).  

 

1 lentelė. Gravitacijos įtaka hipokotilių endodermio ląstelių formavimuisi 

Hipokotilio atkarpa 

apikalinė bazalinė 
Ląstelės Ląstelės 

 
Augimo 
sąlygos 

N ilgis, µµµµm plotis, µµµµm N ilgis, µµµµm plotis, µµµµm 
Žemės 
kontrolė  
 

 
110 

 
24,3 ± 0,6 

 
16,8 ± 0,4 

 
47 

 
86,4 ± 7,0∗ 

 
34,3 ± 1,9∗ 

Kosminė 
centrifu - 
ga  

80 26,1 ± 0,8ˆ 19,4 ± 0,5ˆ 100 79,9 ± 1,7∗ˆ 28,3 ± 1,5∗ 

Reali 
mikrogra -  
vitacija  

 
53 

 
40,1 ± 3,3 

 
22,7 ± 1,2 

 
79 

 
46,6 ± 3,4 

 
27,9 ± 1,9 

∗ - skirtumas tarp apikalinių ir bazalinių hipokotilio atkarpų statistiškai 
patikimas p ≤ 0,01; ˆ- skirtumas tarp kosminių variantų statistiškai patikimas  
p ≤ 0,01; N- nagrinėtų ląstelių skaičius 
 

Hipokotilių gravisensorinėms ląstelėms būdingų mobilių amiloplastų 

viduląstelinio pasiskirstymo tyrimas parodė statistiškai patikimą jų 

lokalizacijos skirtumą tarp mikrogravitacijos ir kontrolinių variantų Žemėje ir 

kosminėje centrifugoje (17A pav.). 1 g sąlygomis kosmose ir Žemėje išaugusių 

hipokotilių statocituose vidutinis amiloplastų nuotolis nuo bazalinės ląstelių 

sienelės lygus 24 % vidutinio ląstelės ilgio. Mikrogravitacijos (MG) sąlygomis 

vidutinio amiloplasto lokalizacija - ląstelės viduryje (48 % nuo vidutinio 

ląstelės ilgio) (17 pav.). Įvertinus statolitų padėtį atskirose hipokotilių 

atkarpose, išryškėja jų išsidėstymo skirtumas. Jei MG atveju tiek apikalinėje, 

tiek bazalinėje hipokotilių atkarpose amiloplastų padėtis yra vienoda, tai 1 g 

sąlygomis Žemėje ir kosmose bazalinėje atkarpoje jie išsidėstę žymiai arčiau 

morfologinio ląstelės dugno nei apikalinėje atkarpoje (17B pav). 
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17 pav. Statolitų nuotolis nuo bazalinių gravisensorinių ląstelių sienelių (BS) 
išilgai  viso endodermio eilės (A) bei apikalinėje ir bazalinėje hipokotilių 
dalyse atskirai (B), veikiant 1 g Žemėje (ŽK) bei kosminėje centrifugoje 
(KC) ir mikrogravitacijos sąlygomis (MG)  

 

Literatūros duomenimis (Volkmann et al., 1993) hipokotilio apikalinės 

dalies ląstelės, yra meristeminės, o pilnai funkcionuojančios gravisensorinės 

ląstelės yra bazalinėje hipokotilių dalyje.  

Nustatyta, kad statolitų skaičius endodermio ląstelėse nepriklauso nuo 

gravitacinės aplinkos. Mikrogravitacijos ir 1 g sąlygomis Žemėje jis vienodas 

vidutiniškai 7,5 ± 0,3. Tik kosminėje centrifugoje statolitų skaičius šiek tiek 

mažesnis 5,1 ± 0,2. 

      Apibendrinant pateiktus duomenis galima teigti, kad reali 

mikrogravitacija neturėjo esminės reikšmės šaknų ir hipokotilių statocitų 

formavimuisi. Augimo sąlygos neturėjo esminio poveikio šaknų radialiniam ir 

linijiniam augimui, tačiau mikrogravitacijos įtaka hipokotilių augimui buvo 

gana ženkli. Mikrogravitacija iš esmės pakeitė ir statolitų erdvinį išsidėstymą 

abiejų ašinių organų funkcionuojančių statocitų citoplazmoje. Užuot susitelkę 

šalia morfologinio ląstelių dugno, kaip 1 g variantuose, mikrogravitacijos 

sąlygomis statolitai susikaupia centrinėje šaknų ir hipokotilių statocitų dalyje.  
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3.1.2. Imituotos mikrogravitacijos poveikis sėjamosios pipirnės daigų 

gravisensorinio audinio formavimuisi  

Horizontaliu klinostatu imituotos mikrogravitacijos (HK) poveikis daigų 

ašinių organų gravisensorinio audinio struktūrai, įvertintas lyginant 1 g šaknų 

statenchimos funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių ir hipokotilių 

endodermio ląstelių citomorfologinius rodiklius.  

Šaknų šalmelis. Palyginus abiejų variantų šaknų šalmelių struktūrą matyti, kad 

neutralizavus vienkryptį gravitacinės jėgos poveikį šalmelis formuojasi 

normaliai. Kaip vertikaliai, taip ir horizontaliame klinostate išaugusių šaknų 

šalmelio centrinės dalies-statenchimos morfologija panaši (18 pav.). 

A B 

  

18 pav. Vertikaliai 1 g (A) ir imituotos mikrogravitacijos (B) 
sąlygomis išaugusių sėjamosios pipirnės šaknų šalmelių fragmentai. 
Rodyklė nurodo gravitacijos vektoriaus kryptį. m – meristeminės 
ląstelės. I, II, III, IV, V, VI – statenchimos funkcionuojančių 
gravisensorinių ląstelių sluoksniai. Mastelis – 15 µm 

 

 Abiem atvejais ją sudaro 8 ląstelių sluoksniai, iš kurių 2 viršutiniai yra 

meristeminės ląstelės, o apatiniai 6 – funkcionuojančios gravisensorinės 

ląstelės. Funkcionuojančių  statocitų citoplazmoje abiem atvejais randami 

stambūs amiloplastai bei kitos šviesiniu mikroskopu matomos organelės. 
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Citomorfologinės funkcionuojančių statocitų analizės rezultatai pateikti 

19 pav. Matyti, kad ląstelių ilgis buvo panašus 1 g ir klinostatavimo sąlygomis 

augusių daigų šaknų atskiruose statenchimos sluoksniuose (p > 0,05). Iš to 

galime spręsti, kad gravisensorinių ląstelių linijiniam augimui gravitacinio 

lauko įtaka nėra didelė, nes abiem atvejais (1 g ir HK) priklausomybė tarp 

ląstelės vidutinio ilgio ir ląstelės sluoksnio beveik tiesinė. 

Vertinant vidutinį amiloplastų nuotolį nuo distalinių ląstelių sienelių 

matyti, kad horizontaliame klinostate augusių šaknų statocituose amiloplastai 

susitelkę ląstelės viduryje, o 1 g sąlygomis amiloplastai laikosi arti distalinės 

ląstelių sienelės (19 pav.). 
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  19 pav. Statocitų ilgis • ir statolitų nuotolis • nuo distalinės ląstelių sienelės 1 
g (A) ir HK (B) sąlygomis išaugusių šaknų statocituose. DS – distalinė ląstelės 
sienelė 

 

Nustatyta, kad radialiniam šaknų funkcionuojančių gravisensorinių 

ląstelių augimui imituotos mikrogravitacijos įtaka taip pat nėra didelė. 

Duomenys apie statocitų pločio priklausomybę nuo augimo sąlygų pateikti 20 

pav. Matyti, kad 1 g ir HK sąlygomis statenchimos ląstelių plotis labai 

panašus. Abiem atvejais nustatyta tiesinė priklausomybė tarp vidutinio ląstelių 

pločio ir ląstelių sluoksnio. Akivaizdaus skirtumo nepastebėta ir vertinant šiose 

ląstelėse esančių statolitų nuotolį nuo dešinės išilginės ląstelės sienelės. 

Amiloplastų išsidėstymo skersai funkcionuojančių gravisensorinių ląstelių 
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visuose 6 statenchimos sluoksniuose grafinis vaizdas esant skirtingo svarumo 

sąlygoms pateiktas 20 pav. Nustatyta, kad 1 g ir HK sąlygomis amiloplastai 

užima juostą, kurios apatinis kraštas nutolęs nuo dešinės išilginės ląstelių 

sienelės apie 43 %, o viršutinis – 58 % nuo vidutinio atitinkamos ląstelės 

pločio visuose funkcionalių statocitų sluoksniuose. 
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 20 pav. Statocitų plotis • ir statolitų nuotolis • nuo išilginės ląstelių sienelės  
1 g (A) ir HK (B) sąlygomis išaugusių šaknų statocituose. IS – dešinė išilginė 
ląstelės sienelė  

Vertinant imituotos mikrogravitacijos įtaką amiloplastų skaičiui 

ląstelėje, nustatyta, kad  skirtinga gravitacinė aplinka tam įtakos neturėjo. 1 g 

sąlygomis vidutinis visų nagrinėtų statenchimos sluoksnių ląstelėse esančių 

statolitų skaičius 4,7 ± 0,6, o HK atveju – 4,6 ± 0,9. 

Atsižvelgiant į gautus rezultatus galima teigti, kad gravitacija neturi 

esminės reikšmės sėjamosios pipirnės šaknų gravisensorinių ląstelių augimui, 

bet įtakoja statolitų išsidėstymą. Kadangi lyginti galima tik panašiomis 

pradinėmis sąlygomis esančius objektus, gravisensorinių ląstelių 

funkcionavimo tyrimui buvo pasirinkti 3, 4 ir 5 sluoksnių statocitai, nes šiuose 

sluoksniuose geriausiai išlaikomas tiesiškumas tarp ląstelių morfometrinių 

matmenų ir amiloplastų išsidėstymo (19 ir 20 pav.). Be to, šių sluoksnių 

ląstelėse santykinis amiloplastų nuotolis nuo morfologinio ląstelių dugno 

beveik nekinta. Šių dviejų sąlygų užtenka lyginamajai analizei. 
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Hipokotilių endodermis. Esant skirtingai gravitacinei aplinkai hipokotilių 

anatominė sandara nesiskyrė. Centriniuose išilginiuose pjūviuose hipokotilio 

gravisensorinį audinį – endodermį sudaro 2 ląstelių eilės,  tarp kurių yra 

centrinis velenas. Endodermio ląstelėse matomi stambūs amiloplastai, kurių 

išsidėstymas priklauso nuo gravitacinių sąlygų (21 pav.).   

 

A B 

  

21 pav. Vertikaliai 1 g (A) ir horizontalaus 
klinostatavimo sąlygomis (B) išaugusių hipokotilių 
gravisensorinio audinio fragmentai. En - endodermio 
ląstelės, Am – amiloplastai. Vertikali rodyklė nurodo 
gravitacijos vektoriaus kryptį. Mastelis – 20 µm 

 

Morfometrinė hipokotilių atkarpų analizė parodė, kad pjūvyje 

endodermio sluoksnį sudaro 33–35 ląstelės. Ląstelių ilgis išilgai pjūvio 

varijuoja nuo 38 µm iki 120 µm (221 A,B pav.), o plotis – nuo 21 µm iki 26 

µm (23A,B pav.). Vidutinis hipokotilio atkarpoje esančių endodermio ląstelių 

ilgis ir plotis yra 57,8 ± 0,3 µm ir 24,1 ± 0,3 µm. 

Vertinant imituotos mikrogravitacijos poveikį hipokotilių statocitų augimui 

nustatyta, kad HK atveju ląstelės ilgesnį laiką išlieka meristeminės, o 1 g 

sąlygomis greičiau pereina į tįsimo ir diferenciacijos fazes. Pastaruoju atveju 
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ląstelių linijinis augimas yra daug spartesnis nei imituotos mikrogravitacijos 

sąlygomis (22A,B pav.).  
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22 pav. Statocitų ilgis × ir statolitų nuotolis nuo 
bazalinės ląstelės sienelės • 1 g (A) ir HK (B) sąlygomis 
augusių hipokotilių statocituose. BS – bazalinė ląstelės 
sienelė 

Kaip šaknų, taip ir hipokotilių gravisensoriniame audinyje, dėl skirtingų 

ląstelių ilgių, vertintas santykinis statolitų nuotolis nuo morfologinio ląstelių 

dugno, t.y. bazalinių hipokotilių ląstelių sienelių, išreikštas procentais. 

Duomenys apie statolitų viduląstelinės padėties priklausomybę nuo 

gravitacinės aplinkos pateikti 22 pav. Matyti, kad 1 g sąlygomis augusių 

hipokotilių statocituose statolitai susitelkę arti ląstelių morfologinio dugno. 
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Klinostatuotų hipokotilių statocituose dauguma statolitų grupuojasi centrinėje 

gravisensorinių ląstelių dalyje, arba išsibarstę ląstelių periferijoje.  

Vertinant imituotos mikrogravitacijos poveikį hipokotilių gravisensorinių 

ląstelių radialiniam augimui matyti, kad čia kartojasi ta pati tendencija kaip ir 

linijinio augimo atveju. 1 g sąlygomis ląstelės sparčiai platėja, o imituotos 

mikrogravitacijos atveju jų augimas į plotį sulėtėjęs (23A,B pav.). Nustatyta, 

kad 1 g ir HK sąlygomis vidutinis statolitų nuotolis nuo dešinės išilginės 

sienelės ląstelių, esančių išilginėse endodermio eilėse buvo panašus ir sudarė 

apie 50 % vidutinio ląstelių pločio (23A,B pav.). Statolitų skaičius endodermio 

ląstelėse, abiem svarumo sąlygomis, buvo taip pat panašus (1 g hipokotiliuose 

– 5,9 ± 0,4, HK – 5,4 ± 0,2). 

Aukščiau pateiktų duomenų apie hipokotilių endodermio formavimąsi 

visuma leidžia manyti, kad imituotos mikrogravitacijos sąlygos modifikavo šio 

audinio ląstelių augimą. Klinostate augusių daigų hipokotilių išilginėse 

endodermio eilėse (22B ir 23B pav.) buvo žymiai daugiau ląstelių, esančių 

dalijimosi ir tįsimo fazėse, nei kontrolinių 1 g daigų hipokotilių (22A ir 23A 

pav.). Daigams augant klinostate endodermio ląstelių matmenys buvo mažesni, 

jie didėjo lėčiau ląstelėms augant, ląstelės žymiai vėliau perėjo į tįsimo fazę. 

Šie faktai byloja, kad imituotos mikrogravitacijos poveikis buvo neigiamas ir 

linijiniam, ir radialiniam hipokotilių ląstelių augimui.  

Atsižvelgiant į tai, kad ląstelių matmenys ir diferenciacijos į 

funkcionuojančius statocitus laipsnis priklauso nuo padėties išilginėse 

endodermio eilėse, amiloplastų išsidėstymas ir judesiai gravitropinio dirginimo 

metu buvo tiriami hipokotilių bazalinės dalies ląstelėse, kurių ilgis 2‒4 kartus 

didesnis už plotį. Literatūros duomenimis, būtent tokio tipo endodermio 

ląstelės baltažiedžio vairenio žiedstiebiuose jau laikytos funkcionuojančiais 

statocitais (Kumar, et al., 2008). 
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23 pav. Statocitų plotis × ir statolitų nuotolis nuo 
dešinės išilginės ląstelių sienelės • 1 g (A) ir HK (B) 
sąlygomis augusių hipokotilių statocituose. IS- dešinė 
išilginė sienelė 

 

           ---------------------------------------------------------------------------------- 

Gravitacinės jėgos dydžio įtakos gravisensorinių ląstelių formavimuisi 

daigų ašiniuose organuose tyrimo rezultatų visuma neprieštarauja bendrai 

nuostatai, kad morfogenetinis gravitacinės jėgos poveikis augalų 

gravisensorinių audinių formavimuisi, jo struktūrai yra minimalus. Tačiau 

gravitacinės jėgos dydžio įtaka daigų ašinių organų gravisensorinių ląstelių 
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linijiniam ir radialiniam augimui yra skirtinga. Šaknų gravisensorinių ląstelių 

linijinis ir radialinis augimas mažai priklauso nuo gravitacinės jėgos buvimo. 

Nežymūs ląstelių matmenų skirtumai, gauti lyginant Žemės kontrolės ir 

kosminių variantų šaknų šalmelius, eksperimentiškai patvirtina nuostatą, kad 

kosminiuose bandymuose be nesvarumo veikia ir kiti skridimo faktoriai. 

Skysčių ir dujų apykaitos, temperatūrų skirtumas, perkrovos pakilimo ir 

nusileidimo metu, vibracija ir t.t. gali duoti neigiamą efektą ląstelių augimui ir 

diferenciacijai. Kita vertus, nustatyta, kad gravitacinės sąlygos ženkliai įtakoja 

hipokotilių ląstelių augimą. Atsižvelgiant į tyrimo rezultatus galime teigti, kad 

realios mikrogravitacijos sąlygomis ar panaikinus vienkryptį gravitacijos 

poveikį Žemės imitaciniuose eksperimentuose hipokotilių statocitų linijinis ir 

radialinis augimas yra slopinamas. 

Statolitų išsidėstymo sėjamosios pipirnės šaknų ir hipokotilių 

gravisensorinėse ląstelėse tyrimai parodė, kad sumažėjus gravitacinės jėgos 

dydžiui iki realios ar imituotos mikrogravitacijos, stebimas statistiškai 

patikimas jų padėties pasikeitimas abiejų ašinių organų gravisensorinių ląstelių 

morfologinio dugno atžvilgiu. Šaknų statocituose jie persigrupuoja į centrinę 

ląstelių dalį, o hipokotilių statocituose – pasklinda po visą ląstelių tūrį. 

Vertinant santykiniais vienetais vidutinis amiloplastų nuotolis nuo 

morfologinio ląstelių dugno yra apie 48 % vidutinio analizuotų ląstelių ilgio.  

 

3.2. Nuolatinis skirtingo dydžio gravitacijos poveikis amiloplastų 

išsidėstymui išilgai sėjamosios pipirnės daigų statocitų 

Amiloplastų statikos priklausomybė nuo išilgine kryptimi veikiančios 

gravitacinės jėgos dydžio tirta šaknų ir hipokotilių statocituose daigų, kurie 

užaugo Žemėje imituotos mikrogravitacijos sąlygomis arba veikiant 0,004; 

0,008; 0,02; 0,1; 0,5 ir 1 g gravitacija (klinostatavimas + atitinkamo dydžio 

išcentrine jėga generuojamas masės pagreitis) šaknies viršūnės kryptimi. 

Pakeisto svarumo sąlygos buvo modeliuojamos centrifugos-klinostato pagalba 

(49 psl.). 
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Šaknų statocitai. Citomorfologinė šaknų šalmelių analizė atskleidė amiloplastų 

viduląstelinio išsidėstymo priklausomybę nuo masės pagreičio dydžio. (24 

pav.) pateiktose mikrofotografijose statenchimos 2‒4 sluoksnių ląstelėse 

matyti, kad statolitų viduląstelinis išsidėstymas imituotos mikrogravitacijos ir 

0,004 g sąlygomis beveik nesiskyrė. Abiem atvejais plastidės susigrupavę 

centrinėje ląstelių dalyje (24A,B pav.). 0,02 g svarumo sąlygomis stebėtas 

amiloplastų poslinkis link distalinės sienelės (24C pav.), kuris vis ženkliau 

išreikštas 0,1 g ir 1 g sąlygomis (24D ir 24E pav.).  

 

24 pav. Skirtingo svarumo sąlygomis augusių šaknų statenchimos 
fragmentų mikrofotografijos. (A) – imituota mikrogravitacija, (B) – 0,004 
g, (C) – 0,02 g, (D) – 0,1 g ir (E) – 1 g masės pagreitis. Rodyklės nurodo 
masės pagreičio kryptį. Am – amiloplastai. Mastelis –10µm 

 

Kiekybinį amiloplastų pasiskirstymą išilgai sėjamosios pipirnės šaknų 

gravisensorinių ląstelių vaizduojantys dažnių daugiakampiai pateikti 25 

paveiksle. Veikiant 1 g ir 0,5 g dydžio pagreičiui, statolitų išsidėstymas išilgai 

ląstelių nesiskyrė. Abiem atvejais didžioji jų dalis (apie 65 %) buvo susitelkę 

šalia distalinių ląstelių sienelių, t.y. užėmė juostą, kurios apatinis kraštas 

atitinka 15 %, viršutinis – 28 % vidutinio šaknies statocito ilgio. Ryškus 

amiloplastų komplekso poslinkis ląstelės centro kryptimi stebėtas veikiant 0,1 

g dydžio masės pagreičiui. Šiuo atveju dauguma (apie 60 % amiloplastų) 

užėmė juostą, kurios apatinės ribos nuotolis nuo distalinės statocitų sienelės 

sudaro apie 28 %, o viršutinės – 40 % vidutinio ląstelės ilgio. 0,02 g dydžio 

svarumas sukėlė esminį daugumos statolitų persikėlimą ne tik į centrinę 

ląstelių sritį, bet ir tam tikros jų dalies – į proksimalinę. 

A B C D E 

šaknies viršūnė 

Am Am Am Am Am 



 76 

0

10

20

30

40

50

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

Šaknų statocitų ilgis, %

S
a

nt
yk

in
is

 d
a

žn
is

, 
% 1 g 0,5 g

0,1 g 0,02 g

0,004 g 0,008 g
HK

 

25 pav. Statolitų kiekybinio pasiskirstymo išilgai šaknies gravisensorinių 
ląstelių priklausomybė nuo masės pagreičio dydžio  

 
Esant 0,004 g svarumui statolitų išsidėstymas panašus į klinostatuojant 

augusių daigų šaknų statocitų amiloplastams būdingą išsidėstymą. Kaip 

imituotos mikrogravitacijos, taip ir 0,004 g sąlygomis dauguma amiloplastų 

grupavosi centrinėje gravisensorinių ląstelių dalyje. Taigi, statolitai nebuvo 

pasklidai išsibarstę ir imituotos mikrogravitacijos sąlygomis, ir skirtingo 

dydžio gravitacijos poveikyje, o sudarė kompleksą, kuriam visais atvejais 

būdingas unimodinis pasiskirstymas. 

Atlikus duomenų regresinę analizę, nustatyta, kad priklausomybė tarp 

gravitacinės jėgos dydžio ir statolitų viduląstelinės padėties aritmetinio 

vidurkio aproksimuojama logaritmine funkcija (26 pav.), kur koreliacijos 

koeficientas R = 0,99. Esant įprastiniam 1 g ir 0,5 g svarumui, vidutinis 

amiloplastų nuotolis nuo distalinės šaknų statocitų sienelės, t.y. morfologinio 

ląstelių dugno, statistiškai nesiskiria. 
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26 pav. Statolitų išsidėstymo šaknų gravisensorinėse 
ląstelėse priklausomybė nuo masės pagreičio dydžio. 
DS − distalinė ląstelės sienelė, HK - imituotos 
mikrogravitacijos sąlygos 

Esant 0,1 g dydžio svarumui stebėtas jau akivaizdus ~ 13 % ir statistiškai 

patikimas (p ≤ 0,01) statolitų pasislinkimas ląstelių centro link. 0,004 g ir HK 

sąlygomis amiloplastai vidutiniškai nutolę nuo morfologinio ląstelių dugno ∼ 

47,6 % vidutinio ląstelių ilgio.  

Hipokotilių statocitai. Atlikus citomorfologinę hipokotilių endodermio 

analizę išaiškėjo, jog statolitų išsidėstymas priklausė nuo masės pagreičio 

dydžio. Kaip matyti 27 pav. pateiktų mikrofotografijų, kuo mažesnis masės 

pagreitis, tuo statolitų išsibarstymas ląstelėje didesnis. Skirtingai nuo šaknų 

statocitų (24 pav.), endodermio ląstelėse statolitai nesudarė sambūrio ląstelių 

centrinėje srityje, o pasiskirstė po visą ląstelę. 0,004 g ir 0,008 g poveikis 

statolitų persiskirstymui išilgai endodermio ląstelių beveik nesiskyrė nuo 

esamo imituotos mikrogravitacijos sąlygomis išaugusių hipokotilių statocituose 

(27 AB pav.) 
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27 pav. Daigų, augusių skirtingo svarumo sąlygomis, hipokotilių 
endodermio (En) fragmentų mikrofotografijos. (A) – imituota 
mikrogravitacija, (B) – 0,008 g, (C) – 0,02 g, (D) – 0,1 g ir (E) – 1 g 
masės pagreitis. Rodyklės nurodo masės pagreičio kryptį. Am – 
amiloplastai. Mastelis -10 µm 

Atlikus statolitų kiekybinio pasiskirstymo hipokotilių gravisensorinėse 

ląstelėse analizę (28 pav.) nustatyta, kad 1 g sąlygomis statolitai buvo susitelkę 

arti bazalinės ląstelių sienelės: maždaug pusė jų (43 %) užėmė juostą, kurios 

apatinio krašto nuotolis sudarė apie 10 %, o viršutinis – 25 % vidutinio 

statocitų ilgio. 
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28 pav. Statolitų kiekybinio pasiskirstymo išilgai hipokotilių 
endodermio ląstelių priklausomybė nuo masės pagreičio dydžio 
 

Veikiant 0,5 g masės pagreičiui matomas nežymus amiloplastų 

poslinkis ląstelių centro link, tačiau dauguma jų (apie 70 %) užėmė panašaus 

pločio juostą, kaip ir 1 g sąlygomis. Kuo pagreičio dydis mažesnis, tuo 

hipokotilio apačia 
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didesnis statolitų išsibarstymas, tačiau didžioji jų dalis išliko pradinėje 

padėtyje, t.y. arti morfologinio ląstelių dugno. Akivaizdu, jog visais minėtais 

atvejais statolitai sudarė kompleksą, kuriam būdingas unimodinis 

pasiskirstymas. Veikiant mažesnio nei 0,1 g dydžio masės pagreičiui, situacija 

keitėsi. 0,008 g ir imituotos mikrogravitacijos (HK) sąlygomis amiloplastų 

išilginio pasiskirstymo kreivės panašios. Abiem minėtais atvejais statolitai 

tolygiai pasiskirstė bazalinėje ir distalinėje gravisensorinių ląstelių srityse, t.y. 

būdingas bimodinis pasiskirstymas: maždaug 20 % amiloplastų vidutinis 

nuotolis nuo bazalinės ląstelių sienelės buvo lygus 30 %, kitų 20 % plastidžių – 

70 % vidutinio ląstelių ilgio. 

Amiloplastų išsibarstymo hipokotilių endodermio ląstelėse, kai 

sėjamosios pipirnės daigai augo skirtingo svarumo sąlygomis regresinės 

analizės duomenys pateikti 29 pav. Nustatyta, kad priklausomybė tarp 

veikiančios jėgos dydžio ir statolitų viduląstelinės padėties aproksimuojama 

logaritmine funkcija, kur koreliacijos koeficientas R = 0,98.   

y=-6,66Ln(g)+13,81
R=0,98
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29 pav. Statolitų išsidėstymo hipokotilių endodermio 
ląstelėse priklausomybė nuo masės pagreičio dydžio. 
BS − bazalinė ląstelės sienelė, HK – imituotos 
mikrogravitacijos sąlygos 

1 g sąlygomis amiloplastai nuo morfologinio ląstelių dugno vidutiniškai nutolę 

13,4 % vidutinio ląstelių ilgio. Veikiant 0,1 g dydžio pagreičiui, nustatytas 
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ženklus ir statistiškai patikimas statolitų vidutinio nuotolio poslinkis ląstelių 

centro link nuo buvusio 1 g sąlygomis (p ≤ 0,01). Kuo mažesnio dydžio 

pagreitis veikė daigus, tuo didesnis vidutinis statolitų nuotolis nuo bazalinės 

endodermio ląstelių sienelės. Amiloplastų padėtis, būdinga imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis augusių daigų hipokotilių statocitams, nustatyta 

esant 0,008 g dydžio svarumui. 

--------------------------------------------------------------------------------- 

Apibendrinant išdėstytus tyrimo duomenis, galima teigti, jog nustatyta 

logaritminė priklausomybė tarp gravitacinės jėgos, veikiančios daigus šaknies 

viršūnės kryptimi, dydžio ir amiloplastų vidutinio nuotolio nuo morfologinio 

ląstelių dugno šaknų statenchimoje ir hipokotilių endodermyje.  

0,02 g gravitacijos užteko, kad statistiškai patikimai pasikeistų 

amiloplastų padėtis jos veikimo kryptimi ir šaknų, ir hipokotilių statocituose. 

Pažymėtina, kad mažesnio už 0,02 g svarumo sąlygomis statolitų dažnuminio 

pasiskirstymo išilgai ląstelių daugiakampių forma šaknų statocituose išliko 

nepakitusi, bet hipokotilių statocituose keitėsi. 

Amiloplastų kiekybinio pasiskirstymo išilgai ląstelių duomenys, 

veikiant skirtingo dydžio gravitacijai, leidžia teigti, kad šaknų statocituose 

statolitai sudaro kompleksą, nes jiems būdingas unimodinis pasiskirstymas. 

Hipokotilių endodermio ląstelėse amiloplastų unimodinis pasiskirstymas 

mažesnio už 0,02 g svarumo sąlygomis keičiasi į bimodinį. Nors amiloplastų 

pasiskirstymo išilgai minėtų ląstelių dėsningumas pasikeitus svarumui ir 

keičiasi, bet nėra atsitiktinis, todėl galima manyti, jog jie taip pat išlieka 

tarpusavyje susiję, t.y. sudaro kompleksus.  

 
 
3.3. Trumpalaikis gravitacinės jėgos poveikis amiloplastų judesiams išilgai 

sėjamosios pipirnės daigų gravisensorinių ląstelių 

Amiloplastų judėjimo išilgai sėjamosios pipirnės daigų statocitų tyrimui 

taikyti du gravitacinio dirginimo metodai. Pirmuoju atveju natūralioje 

gravitacinėje (1 g) aplinkoje augę daigai buvo dirginami skirtingo dydžio 
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(imituota mikrogravitacija ir 1 g) gravitacine jėga. Antruoju atveju daigai, augę 

imituotos mikrogravitacijos sąlygomis, buvo dirginami keičiant gravitacinės 

jėgos (1 g) veikimo kryptį 180° kampu.  

3.3.1. Imituotos mikrogravitacijos ir inversijos poveikis statolitų kinetikai 

išilgai 1 g daigų gravisensorinių ląstelių 

Gravitacinės jėgos poveikis amiloplastų judesių kinetikai, kai šie 

susitelkę šalia morfologinio gravisensorinių ląstelių dugno, buvo tirtas 1 g 

daigus greitai (per 5 s) perkėlus į imituotą mikrogravitaciją (HK) arba apvertus 

180° kampu (INV). Statolitų išsidėstymo išilgai šaknų statenchimos ir 

hipokotilių endodermio ląstelių vertinti po 1, 2, 4, 6, 12 ir 24 atitinkamo 

dirginimo minučių.  

Šaknų statocitai. Kaip matyti iš pateiktų šaknų statocitų mikrofotografijų, 

amiloplastai iki gravitacinės jėgos pokyčių buvo susitelkę distalinėje ląstelių 

srityje (30A pav.). Sumažinus gravitacinės jėgos dydį nuo 1 g iki imituotos 

mikrogravitacijos arba po inversijos, kai daigus veikė 1 g dydžio jėga priešinga 

nei įprasta kryptimi, jau po 2 min. stebimas akivaizdus statolitų poslinkis 

ląstelės centro link (30B ir 30D pav., atitinkamai). Po šešių minučių abiem 

gravitacinio dirginimo atvejais amiloplastai buvo susitelkę ląstelių centrinėje 

srityje (30C ir 30E pav.). 

 

30 pav. Šaknų statenchimos fragmentų mikrofotografijos 1 g sąlygomis 
(A) po perkėlimo į imituotą mikrogravitaciją 2 min. (B) ir 6 min. (C), arba 
po 2 min. (D) ir 6 min. (E) inversijos. Vertikalios rodyklės nurodo 
gravitacijos vektoriaus kryptį. Am – amiloplastai. Mastelis - 10µm 

 

A 
 

B C D  
 
 
 

šaknies viršūnė 

E 
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Am 
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šaknies pagrindas 
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Atlikus kiekybinę amiloplastų pasiskirstymo išilgai šaknų statocitų 

analizę, ženklus dažnių daugiakampių poslinkis nuo distalinės statocitų 

sienelės link proksimalinės abiem atvejais nustatytas pirmųjų dviejų minučių 

laikotarpiu (31 pav.).  
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31 pav. Amiloplastų kiekybinis persiskirstymas išilgai šaknų 
gravisensorinių ląstelių perkėlus 1 g daigus į klinostatu imituotą 
mikrogravitaciją (A) arba po 180° inversijos (B) 

 

Imituotos klinostatu mikrogravitacijos sąlygomis per pirmąją minutę 

savo padėtį distalinės sienelės atžvilgiu pakeitė apie 21 % amiloplastų, per 
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antrąją – apie 13 % (31A pav.). Inversijos metu amiloplastų išsidėstymas 

išilgai statocitų kito panašiai: per pirmąją minutę persiskirstė apie 20 % 

amiloplastų, per antrąją – apie 10 % (31B pav.). Vėliau plastidžių išilginiai 

judesiai vyko skirtingai. Per sekančias dvi minutes imituotos mikrogravitacijos 

sąlygomis apie 10 % statolitų pradėjo grįžti link distalinės statocitų sienelės, o 

vėliau persiskirstymas buvo nežymūs. Inversijos atveju amiloplastų judėjimas 

proksimalinės ląstelių sienelės kryptimi vyko pastoviai per sekančių keturių 

minučių laikotarpį (31B pav.).  

Iš pateiktų amiloplastų kiekybinio pasiskirstymo išilgai šaknų statocitų 

analizės rezultatų matyti, kad visą šešių minučių gravitropinio dirginimo 

laikotarpį išlieka unimodinis reikšmių masyvų pasiskirstymas. Šis faktas 

leidžia teigti, kad amiloplastai nėra paskirai išsidėstę citoplazmoje, o sudaro 

labilius kompleksus. Kuomet sumažinamas gravitacinės jėgos dydis iki 

imituotos mikrogravitacijos arba 180° pakeičiama jos veikimo kryptis, šie 

kompleksai kaip vientisi struktūriniai dariniai slenka proksimalinės statocitų 

sienelės kryptimi. Todėl amiloplastų judėjimo trajektorijos bei kinetikos 

įvertinimui atskirais gravitropinio dirginimo atvejais buvo naudojamos viso jų 

komplekso vidutinio nuotolio nuo distalinės statocitų sienelės reikšmės. 32 

pav. pateikti duomenys statistiškai patvirtina esminį statolitų komplekso 

poslinkį iš pradinės padėties proksimaline kryptimi per pirmąją minutę, po 

perkėlimo į imituotą mikrogravitaciją arba po 180° inversijos (p ≤ 0,001). Per 

antrąją minutę komplekso poslinkis taip pat buvo statistiškai patikimas: 

pirmuoju atveju esant p ≤ 0,05, antruoju – p ≤ 0,01. Vėliau amiloplastų 

komplekso poslinkiai šia kryptimi invertuotų šaknų statocituose išliko esminiai 

(p ≤ 0,05). Imituotos mikrogravitacijos sąlygomis vidutinis komplekso nuotolis 

nuo distalinės ląstelių sienelės 2‒4 min. laikotarpiu keitėsi nereikšmingai.  



 84 

0

20

40

60

80

100

0 1 2 3 4 5 6

Dirginimas, min.

S
ta

to
lit
ų 

nu
o

to
lis

 n
uo

 D
S

, 
%

1g-HK

1g-INV

 

32 pav. Statolitų kinetika išilgai 1 g sėjamosios 
pipirnės šaknų statocitų po perkėlimo į imituotą 
MG (1 g-HK) ar po 180° inversijos (1 g-INV) 

Siekiant palyginti amiloplastų judėjimo greitį, esant skirtingam 

gravitaciniam dirginimui, buvo apskaičiuotos realios nueito atstumo atskirais 

laiko tarpsniais reikšmės. Kaip matyti iš 2 lentelėje pateiktų duomenų, 

didžiausi statolitų poslinkiai įvyko per pirmąją ir antrąją dirginimo abiem 

metodais minutę. 

2 lentelė. Amiloplastų nuotolis (µm) nuo distalinės šaknų statocitų sienelės 1 g 
daigus perkėlus į imituotą mikrogravitaciją arba po inversijos  
 

Atstumas (nuotolis), µµµµm 

Dirginimas, min. Imituota 

mikrogravitacija 
Inversija 

0 

1 

2 

4 

6 

6,0 ± 0,2 

7,7 ± 0,3 * 

8,2 ± 0,3 ^ 

7,8 ± 0,3 

8,0 ± 0,5 

6,0 ± 0,2 

7,1 ± 0,4 * 

8,0 ± 0,6 ^ 

8,9 ± 0,4 ^ 

10,7 ± 0,9* 

* –  skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas prie p ≤ 0,001, ^ – 
prie p ≤ 0,05 
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Per pirmąją minutę imituotos mikrogravitacijos sąlygomis vidutinis 

amiloplastų judėjimo greitis siekė 1,7 µm/min., o po inversijos - 1,1 µm/min. 

(33 pav.).  

Dirginant toliau, abiem 

svarumo sąlygomis 

amiloplastų judėjimo greitis 

ėmė mažėti. Tačiau po 

inversijos mažėjimas nebuvo 

toks akivaizdus kaip HK 

sąlygomis. 2-ąją dirginimo 

minutę amiloplastų judėjimo 

greitis buvo 0,6 µm/min. ir 0,5 

µm/min. atitinkamai. Po 

inversijos 6 dirginimo minutę 

amiloplastai judėjo jau 0,9 

µm/min. greičiu, o imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis minėtu laikotarpiu amiloplastų judėjimo greitis ir 

toliau mažėjo (0,1 µm/min.). 

Hipokotilių statocitai. Prieš gravitacinio dirginimo procedūras, daigų 

hipokotilių endodermio ląstelėse statolitai buvo susitelkę arti bazalinės ląstelių 

sienelės, t.y. šalia morfologinio ląstelių dugno (34A pav.). Po perkėlimo į 

klinostatą ar po inversijos amiloplastų išsidėstymas išilgai endodermio ląstelių 

keitėsi, tačiau lėčiau, nei šaknų statocituose. Kaip matyti 34 pav., per 6-min. 

laikotarpį imituotos mikrogravitacijos sąlygomis tik nedidelė dalis amiloplastų 

pakilo nuo ląstelių bazalinės sienelės, o inversijos atveju pakito daugumos 

plastidžių lokalizacija. Po 24 minučių didžioji dauguma statolitų abiem atvejais 

nutolo nuo morfologinio ląstelių dugno ir išsidėstė dažniausiai ląstelių 

centrinės srities periferijoje (34C ir 34E pav.). Inversijos atveju kai kurie jų 

pasiekė ir distalines endodermio ląstelių sieneles (34E pav.). 
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33 pav. Statolitų judėjimo greičio kaita 1 g 
šaknų statocituose po perkėlimo į imituotą 
mikrogravitaciją (1 g-HK) ar po inversijos 
(1 g-INV) 
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34 pav. Hipokotilių gravisensorinio audinio fragmentų mikrofotografijos 1 
g sąlygomis (A) po perkėlimo į imituotos mikrogravitacijos sąlygas 6 min. 
(B) ir 24 min. (C), po 6 min. (D) ir 24 min. (E) inversijos. Vertikalios 
rodyklės nurodo gravitacijos vektoriaus kryptį. En - endodermio ląstelės, 
Am - amiloplastai. Mastelis – 12 µm 

Atlikus statolitų kiekybinio pasiskirstymo išilgai endodermio ląstelių 

analizę nustatyta, kad 1 g sąlygomis visi amiloplastai išsidėstę bazalinėje 

ląstelių srityje siaura juosta, kurios plotis sudaro apie 20 % vidutinio 

endodermio ląstelių ilgio (35 pav). Daigų perkėlimas į imituotos MG sąlygas ir 

inversija sukėlė skirtingą statolitų judėjimą hipokotilių statocitų distalinės 

sienelės kryptimi. Kuomet buvo eliminuotas vienkryptis gravitacijos poveikis, 

daugiakampių, vaizduojančių amiloplastų pasiskirstymą, forma ir padėtis 

išilgai ląstelių po pirmosios minutės liko nepakitę (35A pav). Antrosios ir 

sekančių dviejų minučių laikotarpiu padėtį pakeitė 11 % ir 6 % amiloplastų, 

atitinkamai. Po šešių mikrogravitacijos poveikio minučių dar 14 % plastidžių 

buvo persikėlę arčiau ląstelių centro. Panašaus masto amiloplastų 

persiskirstymas išilgai klinostatuojamų hipokotilių endodermio ląstelių vyko ir 

vėliau. 

Jau pirmąją minutę po inversijos apie 33 % amiloplastų iš pradinės 

padėties endodermio ląstelėse pajudėjo distalinės sienelės kryptimi (35B pav.). 

Kaip matyti iš dažnių pasiskirstymų formos ir padėties, per antrąją minutę 

pakeitusių padėtį statolitų kiekis buvo žymiai mažesnis, bet vėliau vyko 

intensyvus jų persikėlimas į distalinę ląstelių sritį. 
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35 pav. Statolitų kiekybinis pasiskirstymas išilgai hipokotilių endodermio 
ląstelių po perkėlimo į imituotą mikrogravitaciją (A) ir po inversijos (B) 

Taigi, imituotos mikrogravitacijos poveikis statolitų persiskirstymui 

hipokotilių endodernio ląstelėse distalinės sienelės kryptimi pasireiškė nuo 

ketvirtos minutės, gravitacinės jėgos poveikis – nuo pirmosios minutės. 

Perkeltų į imituotą mikrogravitaciją hipokotilių statocitų centrinėje srityje 

amiloplastų dar nebuvo praėjus 6 minutėms, o po 24 minučių – tik apie 12 %. 

Po 6 inversijos minučių statocitų centrinėje srityje buvo jau apie 37 % 

plastidžių, po 24 min – apie 38 %, o apie 31 % jų persislinko į distalinę ląstelių 

sritį.  
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Amiloplastų kiekybinio pasiskirstymo analizės duomenys parodo, kad 

statolitams būdingas unimodinis pasiskirstymas išilgai hipokotilių endodermio 

ląstelių kaip 1 g daiguose, taip ir po jų perkėlimo į imituotą mikrogravitaciją ar 

inversijos. Šio tipo statolitų pasiskirstymas išliko visą 24 minučių ekspozicijos 

mikrogravitacijoje laikotarpį, bet pasikeitė į bimodinį nuo 12-tos inversijos 

minutės. Šią pasiskirstymų kaitą galėjo sąlygoti kaip atsakomųjų į skirtingą 

dirginimą statolitų judesių savitumai, taip ir pačių endodermio ląstelių 

struktūrinė organizacija. Tačiau akivaizdu, kad ir hipokotilių statocituose, kai 

pakinta gravitacinės jėgos dydis ar veikimo kryptis, amiloplastai keliauja ne 

pavieniui, bet kaip struktūrinis kompleksas. Todėl kiekybinė statolitų judesių 

kinetikos analizė, kaip ir šaknų statocituose, buvo atlikta įvertinus viso jų 

komplekso vidutinį nuotolį nuo morfologinio ląstelių dugno ir išreikštą 

procentais nuo ląstelių ilgio (36 pav.). Prieš dirginimo procedūras vidutinis 

statolitų nuotolis nuo morfologinio ląstelių dugno buvo 8,3 % vidutinio ląstelių 

ilgio. Perkėlus daigus į klinostatą, statolitų nuotolis per 2 minutes padidėjo tik 

apie 1,5 % ir augo panašiai  iki šeštos minutės. 
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36 pav. Statolitų kinetika išilgai sėjamosios pipirnės 1 g 
hipokotilių statocitų po perkėlimo į įmituotą MG (1 g-HK) 
ar po inversijos (1 g-INV) 
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Statolitų vidutinis nuotolis nuo bazalinės endodermio ląstelių sienelės 

po 6 minučių klinostate buvo jau statistiškai patikimai didesnis už buvusį iki 

dirginimo (p ≤ 0,000001) ir per sekančias 6-min. dar išaugo (p ≤ 0,0001). Po 

24 minučių buvimo imituotos MG sąlygomis vidutinis amiloplastų nuotolis 

nuo bazalinės hipokotilių statocitų sienelės buvo lygus 18 % vidutinio ląstelių 

ilgio. Inversijos atveju (36 pav.) amiloplastų vidutinės padėties poslinkis iš 

pradinės buvo statistiškai patikimas jau per pirmąją ir antrąją minutę (p ≤ 0,001 

ir p ≤ 0,01, atitinkamai). Vėliau statolitų nuotolis nuo bazalinės ląstelių 

sienelės didėjo sparčiau ir po 6 minučių pasiekė 28 % vidutinio ląstelių ilgio, o 

per 6‒12 min. laikotarpį – ląstelių vidurį. 

Amiloplastų judėjimo greičių palyginimui buvo apskaičiuotos realios 

nueito atstumo atskirais gravitropinio dirginimo tarpsniais reikšmės. Kaip 

matyti iš 3-oje lentelėje pateiktų duomenų, imituotos mikrogravitacijos atveju 

statolitų poslinkis per pirmąsias dvi minutes nebuvo esminis (0,6 µm) ir 

padidėjo tik praėjus 6 minučių laikotarpiui. Tuo tarpu inversijos atveju jau po 1 

minutės nustatytas ženklus statolitų pasistumėjimas ląstelės centro link per 6,8 

µm. 

3 lentelė. Statolitų nuotolis (µm) nuo bazalinės endodermio ląstelių sienelės po 
daigų perkėlimo į imituotą klinostatu mikrogravitaciją ir po inversijos  
 

Atstumas (nuotolis), µµµµm 
Dirginimas, 

min. 
Imituota 

mikrogravitacija 
Inversija 

0 (kontrolė) 

1 

2 

4 

6 

12 

24 

7,9 ± 0,3 

8,5 ± 0,5 

8,7 ± 0,7 

9,3 ± 0,5 

11,1 ± 0,6* 

14,7 ± 0,8̂  

17,1 ± 0,9 

7,9 ± 0,3 

10,6 ± 0,7* 

13,7 ± 0,9̂   

16,5 ± 0,9 

25,7 ± 1,3̂  

44,6 ± 1,8̂  

55,7 ± 1,7 

* – skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas prie p ≤ 0,001, 
^  – prie p ≤ 0,01 
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Po inversijos statolitų judėjimas distaline kryptimi vyko žymiai sparčiau 

nei klinostatavimo atveju. Jei pirmosiomis minutėmis imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis amiloplastai judėjo vidutiniškai 0,5 µm/min. 

greičiu, inversijos atveju jų greitis siekė iki 2,8‒3,0 µm/min. (37 pav.).  

6 dirginimo minutę, statolitų 

judėjimo greitis imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis 

buvo didžiausias, t.y. apie 

0,9 µm/min., inversijos 

metu minėtu laikotarpiu 

statolitai judėjo 4,6 µm/min. 

greičiu. 

 

---------------------------------- 

Išdėstytų duomenų visuma 

leidžia teigti, jog 1 g 

sąlygomis išaugusiems 

daigams sumažinus 

gravitacinės jėgos dydį iki imituotos mikrogravitacijos (klinostatavimas), ar 

pakeitus gravitacijos vektoriaus veikimo kryptį 180° (inversija), amiloplastai 

priverčiami judėti ir šaknų, ir hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse. Abiem 

gravitacinės jėgos pokyčių atvejais amiloplastai kyla iš pradinės padėties nuo 

morfologinio ląstelių dugno, tačiau jų judėjimo greitis šaknų ir hipokotilių 

statocituose skiriasi iš esmės.  

Perkėlus 1 g daigus į imituotos MG sąlygas, amiloplastai hipokotilių 

statocituose 2 min. judėjo lėčiau, negu po daigų inversijos. Šaknų statocituose 

per šį laikotarpį abiem gravitropinio dirginimo atvejais amiloplastai judėjo 

panašiu greičiu. 

Pažymėtina, kad po inversijos  praėjus 1 minutei statolitų judėjimas 

ląstelės centro link hipokotilio statocituose buvo 3 kartus spartesnis, nei 
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37 pav. Statolitų judėjimo greičio kaita 1 g 
hipokotilių statocituose perkėlus į imituotą 
mikrogravitaciją (1g-HK) ir po inversijos 
(1g-INV) 
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šaknies statocituose. Imituotos mikrogravitacijos sąlygomis atvirkščiai, minėtu 

laikotarpiu didesnis statolitų judėjimo greitis nustatytas šaknų nei hipokotilių 

statocituose. 

3.3.2. Statolitų judėjimo išilgai HK daigų gravisensorinių ląstelių 

priklausomybė nuo gravitacijos vektoriaus veikimo krypties 

Gravitacinės jėgos krypties poveikis amiloplastų išilginiams judesiams 

hipokotilių ir šaknų gravisensorinėse ląstelėse buvo vertinamas pagal jų 

sedimentacijos kinetikas. Sėjamosios pipirnės daigai, išaugę imituotos 

klinostatu mikrogravitacijos sąlygomis, buvo dirginami 1, 2, 4, 6, 12 ir 24 min. 

1 g dydžio jėga šaknies viršūnės ir šaknies pagrindo kryptimi. 

Šaknų statocitai. Kaip matyti iš pateiktų šaknų statocitų mikrofotografijų (38 

pav.) statolitai imituotos mikrogravitacijos sąlygomis buvo susigrupavę 

centrinėje gravisensorinių ląstelių dalyje (38A pav.), ir dirginimo metu judėjo 

išilgai statocitų, priklausomai nuo gravitacijos vektoriaus veikimo krypties ir 

dirginimo laiko (38B,C ir 38D,E pav.).   

 

38 pav. Šaknų statenchimos fragmentų mikrofotografijos imituotos 
mikrogravitacijos sąlygomis (A), gravitacijai veikiant šaknies viršūnės 
kryptimi 1min. (B) ir 6 min. (C), ir šaknies pagrindo kryptimi 1 min. (D) ir 6 
min. (E). Vertikalios rodyklės nurodo gravitacijos veikimo kryptį. Am - 
amiloplastai. Mastelis – 10 µm 

 

Atlikus amiloplastų kiekybinę pasiskirstymo išilgai šaknų statocitų 

analizę nustatyta, kad imituotos MG sąlygomis apie 50 % statolitų grupuojasi 
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centrinėje ląstelių dalyje, t.y. jų užimamos juostos ribos atitinka 40 % - 60 % 

vidutinio ląstelių ilgio (39 pav.).  
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39 pav. Statolitų kiekybinis išsidėstymas išilgai HK šaknų statocitų 
gravitacijai veikiant šaknies viršūnės (A) ir šaknies pagrindo kryptimi 
(B)  

 

Pirmomis dirginimo minutėmis panašus statolitų kiekis judėjo 

morfologinio ląstelių dugno, arba proksimalinės ląstelių sienelės kryptimi (apie 

17 % ir apie 10 %, atitinkamai) (39A ir 39B pav.). Per antrąją abiejų dirginimų 

minutę savo padėtį pakeitė dar apie 10 % statolitų. Vėliau situacija pasikeitė. 

Amiloplastų judėjimas šaknies viršūnės link lėtėjo, tuo tarpu priešinga kryptimi 
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išliko toks pat intensyvus. Gravitacijai veikiant daigus šaknies pagrindo 

kryptimi, po 6 minučių apie 30 % plastidžių pasiekė proksimalinį 

gravisensorinių ląstelių polių. Tuo tarpu dirginant priešinga linkme, praėjus 

minėtam laiko tarpui tik apie 14 % amiloplastų persislinko į distalinę ląstelių 

sritį. Amiloplastų kiekybinio pasiskirstymo išilgai šaknų gravisensorinių 

ląstelių tyrimo rezultatai rodo, kad imituotos mikrogravitacijos, kaip ir įprastos 

gravitacijos sąlygomis statolitai sudaro kompleksą, kuriam būdingas 

unimodinis pasiskirstymas. Nepriklausomai nuo gravitacinės jėgos veikimo 

krypties, iš gravisensorinių ląstelių centro jos polių link statolitai juda ne 

padrikai, o kaip vientisas kompleksas ir visais atvejais išlieka unimodinis 

reikšmių masyvų pasiskirstymas.  

Amiloplastų judėjimo trajektorijos ir kinetikos centrinėje šaknų 

gravisensorinių ląstelių srityje įvertinimui buvo apskaičiuotos viso jų 

komplekso vidutinio nuotolio nuo distalinės statocitų sienelės reikšmės  (40 

pav.). 
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40 pav. Statolitų kinetika išilgai HK sėjamosios 
pipirnės daigų šaknų statocitų gravitacijai veikiant 
šaknies viršūnės (HK-1 g) ir šaknies pagrindo (HK-
INV) kryptimi. DS – distalinė ląstelės sienelė 

 Apskaičiavus vidutinį statolitų nuotolį nuo morfologinio ląstelių dugno 

nustatyta, kad imituotos mikrogravitacijos sąlygomis jis yra apie 47,6 % 
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vidutinio ląstelių ilgio (40 pav). Statistiškai patikimas statolitų poslinkis (p ≤ 

0,05) distalinės ir proksimalinės ląstelių sienelės link jau pirmąją minutę 

nustatytas abiem gravitropinio dirginimo atvejais, t.y. gravitacijai daigus 

veikiant šaknies viršūnės bei šaknies pagrindo (inversija) kryptimis. Antrąją 

inversijos minutę statolitų poslinkis proksimalinės ląstelių sienelės link (HK-

INV) nebuvo esminis, o gravitacijai veikiant šaknies viršūnės kryptimi (HK-1 

g) statolitų judėjimas liko intensyvus (p ≤ 0,05).  Vėliau, po 4 minučių statolitų 

judėjimas distalinių ląstelių sienelių kryptimi (HK-1 g) sustojo, o 

proksimalinių ląstelių sienelių kryptimi paspartėjo ir išlaikė savo judėjimo 

intensyvumą iki pat 6 minutės. Galiausiai po 6 minučių vidutinis amiloplastų 

nuotolis nuo morfologinio ląstelių dugno buvo lygus 37 % ir 62 % vidutinio 

ląstelių ilgio atitinkamai (40 pav.).  

Amiloplastų judėjimo greičių palyginimui buvo apskaičiuotos realios 

nueito atstumo atskirais gravitropinio dirginimo tarpsniais reikšmės. Kaip 

matyti iš 4 lentelėje pateiktų duomenų, statistiškai patikimas statolitų nueito 

atstumo pokytis morfologinio ląstelių dugno link ir priešinga kryptimi buvo 

nustatytas jau po pirmos minutės. 

4 lentelė. Amiloplastų nuotolis (µm) nuo šaknų statocitų distalinės sienelės 
(DS) dirgininant HK daigus gravitacine 1 g jėga šaknies viršūnės ir šaknies 
pagrindo kryptimis 
 

Atstumas (nuotolis), µm Dirginimas, 

min. Dirginimas šaknies 

viršūnės kryptimi 

Dirginimas šaknies 

pagrindo kryptimi 

0 (kontrolė) 

1 

2 

4 

6 

11,4 ± 0,6 

10,6 ± 0,3^ 

9,6 ± 0,4^ 

8,5 ± 0,2^ 

9,0 ± 0,3 

11,4 ± 0,6 

12,5 ± 0,5^ 

12,6 ± 0,3 

13,4 ± 0,5^ 

14,8 ± 0,8^ 

^ – skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas p ≤ 0,05 
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Minėtu laikotarpiu amiloplastų judėjimo greitis abiem kryptimis buvo apie 1,0 

µm/min. (41 pav.). Vėliau statolitų judėjimas distalinės ląstelių sienelės 

kryptimi lėtėjo, o proksimalinės sienelės link - greitėjo. 

Šeštą dirginimo minutę 

gravitacijai veikiant šaknies 

viršūnės kryptimi statolitų 

judėjimas sustojo, o dirginant 

priešinga linkme intensyviai 

judėjo apie 1,0 µm/min. 

greičiu. Po 6 min. amiloplastų 

poslinkis iš pradinės padėties 

morfologinio ląstelių dugno 

link prilygo 2,4 µm, o 

proksimalinės sienelės link - 

3,4 µm (4 lentelė). 

Hipokotilių statocitai. 

Imituotos mikrogravitacijos sąlygomis statolitai buvo išsibarstę po visą 

hipokotilių gravisensorinių ląstelių plotą ir daugiausia jų susitelkę ląstelių 

periferijoje (42A pav.).  

 

42 pav. Hipokotilių gravisensorinio audinio fragmentai imituotos 
mikrogravitacijos sąlygomis (A), gravitacijai veikiant šaknies viršūnės 
kryptimi 1 min. (B), ir 24 min. (C), bei šaknies pagrindo kryptimi 1 min. 
(D), ir 24 min. (E). Vertikalios rodyklės nurodo gravitacijos veikimo 
kryptį, En - endodermio ląstelės, Am – amiloplastai. Mastelis – 12 µm 
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41 pav. Statolitų judėjimo greičio kaita HK 
šaknų statocituose gravitacijai veikiant 
šaknies viršūnės kryptimi (HK-1 g) ir 
šaknies pagrindo kryptimi (HK-INV) 

A C B 

En 
En 
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Am 
Am 
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Am 

hipokotilio viršus 
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Gravitropinio dirginimo metu statolitų padėtis priklausė nuo veikiančios 

gravitacinės jėgos krypties (42B ir C, 42D ir E pav.).   

Jau per pirmąją dirginimo minutę statolitų judėjimas centrinėje 

endodermio ląstelių dalyje vyko ganėtinai intensyviai abiem kryptimis, t.y. link 

morfologinio ląstelių dugno (bazalinės hipokotilių ląstelių sienelės) ir priešinga 

linkme, link distalinės ląstelių sienelės. Tai patvirtina atliktos amiloplastų 

kiekybinio pasiskirstymo išilgai endodermio ląstelių analizės duomenys. 

Imituotos MG sąlygomis augusių daigų hipokotilių statocituose statolitai buvo 

išsibarstę per visą ląstelių ilgį. Apie 65 % jų užėmė juostą, kurios ribos yra 40 

% ir 60 % vidutinio ląstelių ilgio, atitinkamai (43 pav). Jau po pirmosios 

dirginimo minutės nustatytas ženklus amiloplastų pasiskirstymo dažnių 

daugiakampių poslinkis gravitacijos veikimo kryptimi. Veikiant šaknies 

viršūnės kryptimi, apie 42 % statolitų pasislinko link morfologinio 

gravisensorinių ląstelių dugno (43A pav), veikiant šaknies pagrindo kryptimi – 

apie 24 % amiloplastų pajudėjo link distalinės ląstelių sienelės (43B pav). Per 

antrąją minutę padėtį pakeitė 30 % ir 32 % amiloplastų, atitinkamai. Vėliau 

statolitų judėjimo intensyvumas abiem kryptimis silpnėjo. Ypač tai pasireiškė 

gravitacijai veikiant šaknies viršūnės kryptimi. Nepaisant to, po 24 minučių 

statolitai abiem dirginimo atvejais pasiekė bazalinį ir distalinį ląstelės polių. 

Gauti duomenys parodo, kad imituotos MG sąlygomis augusių hipokotilių 

statocituose esantiems amiloplastams būdingas bimodinis reikšmių masyvų 

pasiskirstymas, kurį nulemia centrinėje endodermio ląstelių dalyje esanti 

centrinė vakuolė. Amiloplastams judant bazalinės ir distalinės ląstelių sienelės 

kryptimi, jau po pirmosios minutės pasikeitė amiloplastų dažnių pasiskirstymo 

daugiakampių forma ir padėtis. Nepaisant to visais atvejais amiloplastai judėjo 

ne pavieniui, o kaip struktūrinis kompleksas. Jei slinkimas vyko bazalinės 

ląstelių sienelės kryptimi, bimodinis pasiskirstymas keitėsi į unimodinį, 

būdingą statolitų pasiskirstymui 1 g daigų hipokotilių endodermio ląstelėse (35 

pav.). 
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43 pav. Statolitų kiekybinis pasiskirstymas HK daigų hipokotilių 
statocituose gravitacijai veikiant šaknies viršūnės kryptimi (A) ir 
šaknies pagrindo kryptimi (B) 

Kiekybiniam amiloplastų judėjimo kinetikos įvertinimui buvo 

apskaičiuotos viso jų komplekso vidutinio nuotolio nuo bazalinės statocitų 

sienelės reikšmės. 44 pav. pateikti duomenys statistiškai patvirtino esminį 

statolitų komplekso poslinkį iš pradinės padėties bazalinės ir distalinės ląstelių 

sienelės link, per pirmąją minutę, gravitacijai veikiant šaknies viršūnės ir 

šaknies pagrindo kryptimis (p ≤ 0,0001). Vėliau amiloplastų komplekso 

poslinkiai abiem kryptimis nebuvo esminiai. 6‒12 minučių laikotarpiu, 



 98 

gravitacijai veikiant šaknies viršūnės kryptimi, amiloplastų sedimentacija vyko 

lėčiau, nei inversijos atveju. Po 24 minučių vidutinis statolitų nuotolis nuo 

bazalinių sienelių buvo lygus 13 % vidutinio analizuotų ląstelių ilgio, t.y. 

amiloplastai išsidėstė netoli morfologinio ląstelių dugno, bet nesugrįžo į padėtį, 

būdingą 1 g sąlygomis augusių hipokotilių statocitams. 
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44 pav. Statolitų kinetika išilgai HK sėjamosios pipirnės daigų 
hipokotilių statocitų gravitacijai veikiant šaknies viršūnės 
kryptimi (HK-1 g) ir šaknies pagrindo kryptimi (HK-INV). BS- 
bazalinės hipokotilių gravisensorinių ląstelių sienelės 
 

Praėjus tokiam pat dirginimo laikui šaknies pagrindo kryptimi, statolitų 

nuotolis nuo morfologinio ląstelių dugno buvo lygus 83 % vidutinio analizuotų 

ląstelių ilgio. 

Amiloplastų judėjimo greičių palyginimui apskaičiuotos realios nueito 

atstumo skirtingais dirginimo laiko tarpsniais reikšmės (5 lentelė). Kaip matyti, 

abiem gravitropinio dirginimo atvejais, ženklus amiloplastų nueito atstumo 

pokytis morfologinio ląstelės dugno ir distalinės ląstelės sienelės kryptimi 

nustatytas jau po pirmosios minutės (∼19,5 µm ir 11,1 µm atitinkamai). 
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5 lentelė. Amiloplastų nuotolis (µm) nuo bazalinės hipokotilių endodermio 
ląstelių sienelės gravitacijai veikiant HK daigus šaknies viršūnės ir šaknies 
pagrindo kryptimis 
 

Atstumas (nuotolis), µm  

Dirginimas, 

min. 
Dirginimas šaknies 

viršūnės kryptimi 

Dirginimas šaknies 

pagrindo kryptimi 

0 (kontrolė) 

1 

2 

4 

6 

12 

24 

46,7 ± 1,8 

27,2 ± 1,5* 

25,5 ± 2,1 

21,9 ± 0,8 

20,0 ± 0,8 

19,6 ± 1 

12,4 ± 0,6 

46,7 ± 1,8 

57,7 ± 1,7* 

59,9 ± 1,8 

62,3 ± 1,4 

66,7 ± 1,4 

77,2 ± 1,2^ 

78,7 ± 1,2 

*– skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas prie p ≤ 
0,0001, ^ - p ≤  0,001 
Apskaičiavus statolitų vidutinį judėjimo greitį nustatyta, kad pirmą 

minutę statolitų judėjimas bazalinių ląstelių sienelių kryptimi vyko apytikriai 

19,6 µm/min. greičiu, o į priešingą pusę - 10,9 µm/min. (45 pav).  

Vėliau amiloplastų 

judėjimas sulėtėjo abiem 

kryptimis iki 1,7 µm/min. 

(HK-INV) ir 2,3 µm/min.( 

HK-1 g) atitinkamai. 6‒12 

minučių laikotarpiu, kai 

morfologinio ląstelių 

dugno kryptimi statolitai ir 

toliau judėjo mažėjančiu 

greičiu, distalinių sienelių 

link statolitų judėjimo 

greitis išliko nepakitęs.  
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45 pav. Statolitų judėjimo greičio kaita HK 
daigų hipokotilių statocituose gravitacijai 
veikiant šaknies viršūnės (HK-1 g) ir šaknies 
pagrindo (HK-INV) kryptimis 
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Išdėstyti duomenys rodo, jog abiejuose sėjamosios pipirnės HK daigų 

ašiniuose organuose statolitų judėjimas iš gravisensorinių ląstelių centro jų 

polių link priklausė nuo veikiančios gravitacinės 1 g jėgos krypties. 

Didžiausias amiloplastų poslinkis abiem kryptimis įvyko per pirmąją dirginimo 

minutę tiek šaknų, tiek hipokotilių statocituose, tačiau jų judėjimo greitis 

skyrėsi. Minėtu laikotarpiu amiloplastai, hipokotilių statocituose, judėdami 

apie 19,6 µm/min. greičiu, pasislinko morfologinio dugno link per 20 % 

vidutinio ląstelių ilgio, o priešinga kryptimi - per 12 % vidutinio ląstelių ilgio 

(judėjimo greitis apie 10,9 µm/min.). Šaknų statocituose jie judėjo abiem 

kryptimis vidutiniškai 1,0 µm/min. greičiu (poslinkis per 3,2 % ir 4,5 % 

vidutinio ląstelių ilgio, atitinkamai). 

Įvertinus statolitų judėjimo pobūdį išilgai sėjamosios pipirnės ašinių 

organų gravisensorinių ląstelių, kintant gravitacinės jėgos parametrams, toliau 

buvo tęsiami tyrimai analizuojant gravitacijos indukuotą statolitų sedimentaciją 

šaknies ir hipokotilio statocituose, gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi 

metu. 

 

3.4. Statolitų sedimentacijos 1 g daigų ašinių organų statocituose kinetika 

gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi metu  

.Amiloplastų judėjimas šaknų ir hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse 

analizuotas 1 g sėjamosios pipirnės daigus paverčiant 90° kampu. Pasibaigus 

dirginimo laikui po 1, 2, 4, 6 minučių daigai fiksuoti išlaikant tą pačią 

orientaciją.  

Šaknų statocitai. Vertikaliai augančių šaknų statocituose amiloplastai buvo 

susitelkę šalia morfologinio ląstelių dugno (46A pav.). Pateiktose 

mikrofotografijose (46B,C pav.) matyti, kad daigų pavertimas 90° kampu 

gravitacijos vektoriaus atžvilgiu įtakojo šių organelių padėties pasikeitimą 

šaknų statocituose. 
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46 pav. 1 g daigų šaknų prieš dirginimą (A), pavertus 90° kampu po 2 
min. (B), ir po 6 min. (C) gravisensorinio audinio fragmentų 
mikrofotografijos. Vertikali rodyklė nurodo gravitacijos vektoriaus kryptį. 
Am – amiloplastai.  Mastelis – 10 µm 

 

Statistinei statolitų judėjimo analizei kiekviena ląstelė laikyta dviejų 

koordinačių sistema (abscisė – dešinė arba apatinė išilginė sienelė; ordinatė – 

šaknies statocito morfologinis dugnas. Jau per pirmąsias dirginimo minutes 

nustatytas akivaizdus statolitų padėties pasikeitimas abiejų ląstelės sienelių 

atžvilgiu (47 pav.).  

Statolitų padėtis ląstelės 

dešinės išilginės sienelės 

atžvilgiu (y), sumažėjo 

nuo 49,7 % iki 43,1 % (p 

≤ 0,01) nuo vidutinio 

ląstelės pločio, o statolitų 

padėtis išilgai ląstelės 

distalinės sienelės 

atžvilgiu (x) kito nuo 27,7 

% iki 32,3 % (p ≤ 0,05), 

atitinkamai. Sekančią 

dirginimo minutę, 

statolitai toliau judėjo 

tokia pačia trajektorija. Po 2 minučių atstumas nuo dešinės išilginės sienelės 

sumažėjo iki 40,5 % (y), o nuo morfologinio ląstelės dugno padidėjo iki 42,9 % 
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47 pav. Statolitų viduląstelinė padėtis šaknų 
statocituose per 6-ias gravitacinio dirginimo 
lateraline kryptimi minutes 
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(x). Vėliau statolitų judėjimas iš esmės pakito. 2‒6 minučių laikotarpiu 

stebimas žymus 38,8 % (p ≤ 0,05) (x), grįžtamasis statolitų poslinkis distalinės 

sienelės kryptimi ir tuo pačiu sedimentacija žemyn - 36,4 % (p ≤ 0,05) ( y). 

Amiloplastų judėjimo greičių palyginimui apskaičiuotos realios nueito 

kelio skirtingais laiko tarpsniais reikšmės (6 lentelė).  Kaip matyti iš 6 lentelėje 

pateiktų duomenų, pirmąją minutę ženklus ir abiem atvejais panašus statolitų 

nueito atstumo pokytis (∼1 µm) nustatytas tiek dešinės išilginės sienelės, tiek 

morfologinio ląstelės dugno atžvilgiu. 

 

6 lentelė. Amiloplastų nuotolis (µm) nuo ląstelių morfologinio dugno ir 
dešinės išilginės sienelės gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi metu  
 

Atstumas (nuotolis), µµµµm Dirginimas, 

min. 
Nuo ląstelės 

morfologinio 

dugno 

Nuo dešinės išilginės 

sienelės 

0 

1 

2 

4 

6 

6,6 ± 0,4 

7,7 ± 0,6* 

9,4 ± 1,6 

8,8 ± 0,9 

8,8 ± 0,8* 

7,9 ± 0,8 

6,9 ± 1,0^ 

6,2 ± 1,1 

6,1 ± 1,3 

5,6 ± 0,9* 

*– skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas prie p ≤ 
0,05, ^ - p ≤ 0,01 

 

Antrą dirginimo minutę didesnis statolitų poslinkis buvo nustatytas 

išilgine nei lateraline ląstelės kryptimi (1,7 µm ir 0,7 µm atitinkamai). Minėtų 

pirmųjų dviejų minučių laikotarpiu, dešinės išilginės sienelės link, statolitai 

judėjo apie 1µm/min. ir 0,7 µm/min. greičiu, o nuo morfologinio ląstelės 

dugno tolo apie 1µm/min. ir 1,7 µm/min greičiu atitinkamai (48 pav). Vėliau 

statolitų judėjimo intensyvumas abiem kryptimis mažėjo.  
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Hipokotilių statocitai. 1 g 

sąlygomis augusių 

hipokotilių statocituose 

amiloplastai, kaip ir šaknų 

statocituose, buvo 

išsibarstę šalia 

gravisensorinių ląstelių 

morfologinio  dugno (49A 

pav.). Gravitacinio 

dirginimo lateraline 

kryptimi metu, jau po 1 

minutės stebėtas statolitų 

poslinkis išilgine ląstelės kryptimi. Po 6 minučių dauguma amiloplastų 

išsibarstė išilgai dešinės išilginės ląstelių sienelės (49B, C pav ). 

 

49 pav. 1 g daigų hipokotilių prieš dirginimą (A), pavertus 90° kampu 
po 1 min. (B), ir po 6 min. (C) gravisensorinio audinio fragmentų 
mikrofotografijos. Vertikali rodyklė nurodo gravitacijos vektoriaus 
kryptį. Mastelis – 20 µm 

 

Statolitų judėjimo trajektorijos hipokotilių endodermio ląstelėse, kai 

sėjamosios pipirnės daigai buvo paversti 90° kampu, statistinės analizės 

duomenys pateikti 50 pav. Jau per pirmą dirginimo minutę nustatytas 
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48 pav. Statolitų judėjimo išilgai (x) ir skersai 
(y) šaknų gravisensorinių ląstelių greičio  kaita 
gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi 
metu 
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statistiškai reikšmingas ir labai išreikštas statolitų poslinkis žemyn, link dešinės 

išilginės sienelės (y), iš pradinės 48,5 % į 37,2 % padėtį (p ≤ 0,01) (50 pav.).  

Tuo pačiu metu 

amiloplastai pasistūmėjo 

nuo morfologinio ląstelės 

dugno ir išilgine kryptimi 

(x), iš 15,2 % į 20,4 % 

padėtį (p ≤ 0,05). Sekančią 

dirginimo minutę žymaus 

statolitų poslinkio 

nepastebėta. Vėliau 

amiloplastų judėjimas 

atsinaujino, ir po 4 minučių 

judėdami išilgine kryptimi 

pasiekė 26,7 % (x) – padėtį 

(p ≤ 0,05). Tuo metu 

amiloplastų judėjimas skersai ląstelės (y) buvo labai nežymus. Po 6 minučių 

periodo amiloplastai pasislinko gravitacijos vektoriaus kryptimi (y) iki 31,1 % , 

o išilgine kryptimi (x) pasiekė 28,9 % padėtį.  

Statolitų judėjimo, skersai ir išilgai ląstelės, greičių palyginimui buvo 

apskaičiuotos realios nueito atstumo atskirais laiko tarpsniais reikšmės (7 

lentelė). Akivaizdus statolitų nueito atstumo pokytis (~3 µm) abiem kryptimis 

nustatytas jau po pirmos dirginimo minutės. Sekančią minutę, esminio pokyčio 

nenustatyta. Tik po 4 minučių matomas ženklus poslinkis (~3,1 µm) išilgine 

ląstelės kryptimi.  
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50 pav. Statolitų viduląstelinė padėtis 
hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse per 6-ias 
gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi 
minutes 
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7 lentelė. Statolitų nuotolis (µm) nuo ląstelių morfologinio dugno ir išilginės 
sienelės gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi metu 
 

Atstumas (nuotolis), µµµµm Dirginimas, 

min. 
Nuo morfologinio 

ląstelės dugno 

Nuo dešinės 

išilginės sienelės 

0 

1 

2 

4 

6 

8,8 ± 3,6 

11,8 ± 4,1* 

12,3 ± 3,3 

15,4 ± 4* 

16,7 ± 2,7 

11,7 ± 1,2 

9,0 ± 2,7^ 

8,9 ± 1,6 

8,5 ± 2 

7,5 ± 2,2 

*– skirtumas nuo ankstesnio varianto statistiškai patikimas prie p ≤ 0,05, ^ - p 
≤ 0,01 
 
 Nustatyta, kad pirmą ir antrą dirginimo minutę, dešinės išilginės sienelės link, 

t.y. gravitacijos veikimo kryptimi, amiloplastai judėjo 2,7 µm/min. ir 0,1 

µm/min. greičiu, tuo pat metu judėdami išilgai ląstelių atitinkamai 3,0 µm/min. 

ir 0,4 µm/min. greičiu (51 pav).  

Sekančių dviejų minučių 

laikotarpiu amiloplastų 

sedimentacija buvo gana 

lėta (0,2 µm/min.), tuo tarpu 

išilgine kryptimi statolitai 

slinko gana intensyviai, t.y. 

1,6 µm/min. greičiu. 4‒6 

minutę amiloplastų 

judėjimo greitis abiem 

kryptimis buvo labai 

panašus, t.y. 0,5‒0,6 

µm/min., atitinkamai. 
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51 pav. Statolitų judėjimo išilgai (x) ir skersai 
(y) hipokotilių gravisensorinių ląstelių greičio 
kaita gravitacinio dirginimo metu 



 106 

 

           --------------------------------------------------------------------------- 

Gautų duomenų visuma parodo, kad šaknų ir hipokotilių gravisensorinėse 

ląstelėse, gravitacinio dirginimo lateraline kryptimi metu, vyko amiloplastų 

sedimentacija ir tuo pačiu slinkimas ląstelių centro link, tačiau judėjimo 

trajektorijos skyrėsi. Šaknies gravisensorinėse ląstelėse amiloplastų judėjimo 

intensyvumas, abiem pirmosiomis minutėmis, buvo gana aukštas abiem 

kryptimis, o ypač ląstelių centro link (apie 1 µm/min. ir 1,7 µm/min. 

atitinkamai). Tuo tarpu hipokotilių statocituose, pirmąją dirginimo minutę 

nustatytas dar spartesnis statolitų judėjimas abiem kryptimis (apie 3 µm/min.), 

tačiau antrą minutę statolitų judėjimas gravitacijos vektoriaus veikimo kryptimi 

ir išilgine kryptimi sustojo. Pažymėtina, kad 4 dirginimo minutę šaknų 

statocituose amiloplastams sustojus, hipokotilių statocituose jie ėmė sparčiai 

judėti ypač išilgine ląstelės kryptimi. 
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4. APIBENDRINIMAS 

 
Gravitacinė jėga, pastovaus dydžio ir visur esantis fizinis ekologinis 

veiksnys Žemės augalų evoliucijos istorijoje, neabejotinai svarbi ir šiuolaikinių 

augalų augimui bei vystymuisi. Augalai orientuoja savo organų augimą 

integruodami gravitacinės jėgos atžvilgiu visus kitus kryptingus aplinkos 

veiksnių, tokių kaip šviesa, vanduo, mineralinės medžiagos ir t.t., signalus. Dėl 

nuolatinio ir vienkrypčio Žemės gravitacinės jėgos poveikio augaluose 

susiformavo mechanizmai, kurių pagalba atskiri augalo organai sugeba pajusti 

ir reaguoti į gravitacinius signalus, t.y. informaciją apie nuokrypį vertikalės 

(gravitacinės jėgos veikimo krypties) atžvilgiu ir/ar gravitacinės jėgos dydžio 

(1 < g <) pokyčius. Nors žinios apie tuos gravitropinės reakcijos procesus, 

kurie susiję su hormonų veikla, sparčiai gausėja (apžv.: Lewis et al., 2007; 

Overvoorde et al., 2011), ankstyvųjų, ir esminių gravitacijos jutimo fazių 

ląsteliniai ir molekuliniai mechanizmai dar lieka neaiškūs. Pasitelkus 

genetinius metodus ir naujausias mikroskopijos technologijas tikrinami ir 

plėtojami pagrindiniai statolitinės percepcijos hipotezės (Nemec (1900) ir 

Haberlandt (1900)), teiginiai apie amiloplastų ir kitų gravisensorinės ląstelės 

komponentų, visų pirma – citoskeleto, vaidmenį gravitacinių signalų jutimo ir 

viduląstelinės vektorinės informacijos formavime.  

Eksperimentiniai duomenys liudija, kad amiloplastų judesiai 

gravisensorinėse ląstelėse pakitus gravitacijos parametrams yra pirminis jutimo 

aktas, suteikiantis galimybę tolimesniems gravitacinės potencinės energijos 

virsmams į kinetinę (van Loon, 2008), o vėliau į kryptingą biocheminį signalą 

nepriklausomai nuo to, kokio ženklo gravitropinius judesius realizuoja tiriamas 

augalo organas (Merkys et al., 1981, 1983; Saito et al., 2005; Vitha et al., 

2007; Leitz et al., 2009; Kiss et al., 2009). Neabejojama citoskeleto aktino-

miozino sistemos dalyvavimu amiloplastų lokalizacijos palaikyme ir judėjime 

šaknų statocituose (Volkmann, Baluška, 2000; Laurinavičius et al., 2001; 

Driss-Ecole et al., 2003; Perbal et al., 2004; Lefranc et al., 2005; Perbal, 2009). 

Tuo tarpu duomenys apie amiloplastų ir citoskeleto elementų sąveiką 
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neigiamai gravitropiškų organų (hipokotilių, stiebų, žiedstiebių) statocitų 

veikloje yra kontraversiški (Volkmann et al., 1993; Hou et al., 2003; Palmieri 

et al., 2007; Kumar et al., 2008; Kiss, 2009). Taigi, klausimas apie gravitacijos 

jutimo teigiamai ir neigiamai gravitropiškuose daigo oganuose universalumą, 

vis dar diskutuojamas. Atlikto tyrimo metu pirmą kartą buvo palyginti to paties 

daigo šaknies ir hipokotilio gravitacijos jutimo savitumai skirtingomis 

gravitacinio dirginimo sąlygomis. Netiesioginiu eksperimentiniu metodu, t.y. 

kiekybiškai analizuojant amiloplastų statikos ir kinetikos priklausomybę nuo 

gravitacinės jėgos veikimo krypties ir dydžio, buvo įvertinta citoskeleto 

reikšmė poliarizuotos šaknų ir hipokotilių statocitų struktūros palaikymui ir 

viduląsteliniams amiloplastų judesiams daigų gravitacinio dirginimo metu. 

Eksperimentai atlikti su sėjamosios pipirnės (Lepidium sativum L.) daigais 

kosminiame biopalydove „Bion-10“ (borto centrifuga „Neris-5“) ir 

laboratorinėmis sąlygomis, tamsoje, keičiant gravitacinės jėgos dydį nuo 

mikrogravitacijos (reali kosmose arba imituota horizontaliu klinostatu) iki 1 g 

(imituota centrifugavimu arba natūrali Žemės gravitacija) ir/ar keičiant jos 

veikimo kryptį 90° arba 180° kampu daigo išilginės ašies atžvilgiu.  

Gravisensorinių audinių augimas ir išsivystymas užtikrina augalų 

gebėjimą justi ir priimti gravitacinius signalus. Šaknų šalmelių statenchima ir 

hipokotilių endodermis – tai kompaktiški audiniai, bet jų pradmenys, ląstelių 

augimo kryptis ir struktūrinė organizacija skiriasi iš esmės. Todėl buvo galima 

tikėtis jų ląstelių skirtingų augimo reakcijų daiguose, kurie augo be natūralios 

gravitacijos ir jai veikiant įprastine kryptimi, t.y. išilgai daigo šaknies viršūnės 

kryptimi. Sėjamosios pipirnės daigai kosminiame eksperimente buvo 28 val. 

amžiaus (12 pav.). Tai toks sėjamosios pipirnės daigo vystymosi laikotarpis, 

kuomet šaknyse jau vyksta intensyvus atskirų audinių, tuo pačiu ir 

gravisensorinio audinio, ląstelių tįstamasis augimas ir diferencijacija (Merkys 

et al., 1983), o hipokotiliuose – dar tik prasideda (Volkmann et al., 1993). 

Imitaciniuose bandymuose daigai buvo 32 val. amžiaus, kuomet ne tik šaknų 

statocitų, bet ir hipokotilių endodermio audinio ląstelės, sprendžiant pagal jų 

ilgio kitimą išilginėse eilėse (22 pav.), augo intensyviai.  
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Nepriklausomai nuo augimo laiko ir gravitacinės aplinkos, visų variantų 

daigų šaknyse susiformavo šalmeliai su 8 ląstelių sluoksnių statenchima (13 ir 

18 pav.), kurios šešių apatinių sluoksnių ląstelėse – funkcionuojančiuose 

statocituose rastas panašus mobilių amiloplastų skaičius (15 pav.). Esminio 

skirtumo tarp statocitų matmenų šiuose statenchimos sluoksniuose nebuvimas 

rodo, kad realios (14 pav.) ir imituotos mikrogravitacijos poveikis (19 ir 20 

pav.) šaknies gravisensorinių ląstelių linijiniam ir radialiniam augimui buvo 

minimalus. Taigi, galima teigti, kad gravitacinės jėgos buvimas nėra būtina 

sąlyga šaknies gravisensorinio audinio formavimuisi. Gauti duomenys 

neprieštarauja bendrai nuostatai, kad gravitacijos reikšmė augalų šaknų 

statenchimos augimui ir vystymuisi nėra esminė (Merkys et al., 1981; Perbal, 

Driss-Ecole, 1989; Laurinavičius et al., 1996; Sievers, 2000; Kiss, 2000; 

Laurinavičius, Švegždienė, 2000; Driss-Ecole, 2000; Driss-Ecole et al., 2003).  

Daigų hipokotiliuose gravisensorinis – endodermio audinys, žiedu 

supantis centrinį veleną, taip pat formavosi ir diferencijavosi į 

funkcionuojančius statocitus ir mikrogravitacijos, ir 1 g sąlygomis (16 ir 21 

pav.), bet skirtingai. Ženkliai smulkesnių endodermio ląstelių buvimas 

apikalinėse, o didesnių – bazalinėse hipokotilių atkarpose leidžia manyti, kad 

veikiant imituotai ar natūraliai gravitacijai (1 g) tam tikras šių, kaip ir kitų 

audinių ląstelių, skaičius buvo dalijimosi, tįsimo ir diferencijacijos fazėse (1 

lentelė). Realios mikrogravitacijos sąlygomis hipokotilių endodermio ląstelių 

augimas buvo ženkliai lėtesnis, vyravo tįstamasis ir radialinis augimas. 

Neatmestina prielaida, kad panašaus ilgio hipokotiliuose endodermio ląstelių 

skirtingo augimo priežastimi galėjo būti techniniai automatinės borto 

centrifugos sistemų darbo nesklandumai, sunkiai sukontroliuojami 

kosminiuose bandymuose. Kita vertus, panaši hipokotili ų endodermio ląstelių 

augimo priklausomybė nuo gravitacijos buvo stebima ir 32 val. amžiaus 

daiguose (22 pav.). Palyginus su imituota mikrogravitacija, natūralios 

gravitacijos sąlygomis endodermio ląstelės, esančios dalijimosi fazėje, ženkliai 

anksčiau perėjo į tįsimo fazę, o pats tįstamasis augimas vyko daug intensyviau. 
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Panašus teigiamas gravitacijos poveikis buvo ir radialiniam endodermio 

ląstelių augimui (23 pav.).  

Panašūs imituotos (Merkys et al., 1983) ir realios mikrogravitacijos 

sąlygų (Merkys et al.,1989) efektai buvo nustatyti ir salotų šaknų epidermio 

ląstelių augimui. Pastarųjų metų kosminiai ir modeliniai baltažiedžio vairenio 

tyrimai taip pat pateikė visą eilę faktų apie pakitusios gravitacijos poveikį 

augalų metaboliniams procesams, vidinių signalų sklaidai, genų ekspresija 

reguliuojamai struktūrinei ląstelinių organizacijai bei stresinėms reakcijoms 

(Moseyko et al., 2002; Kimbrough et al., 2004; Martizivanou et al., 2006; 

Barjaktarovic et al., 2009). Hipokotilių endodermio citomorfometrijos 

rezultatai, kaip ir minėti faktai, liudija, kad gravitacijos pokyčiai gali 

modifikuoti augalinio organizmo funkcijas atskiruose struktūriniuose 

lygmenyse. Ne išimtis ir gravisensorinė funkcija. Žinoma, kad lęšio ir 

sėjamosios pipirnės daigų, augančių mikrogravitacijos sąlygomis, šaknys 

ženkliai jautresnės ir reaguoja greičiau už šaknis daigų, augančių veikiant 

natūraliai gravitacijai (Driss-Ecole et al., 2000; Laurinavičius et al., 2001). 

Viena šio reiškinio priežasčių galėtų būti amiloplastų viduląstelinio 

išsidėstymo ir mobilumo pokyčiai, kai gravisensorinių ląstelių struktūra 

formuojasi be gravitacijos. 

Veikiant imituotai ar natūraliai gravitacijai, gravitacijos jutikliai – 

amiloplastai sėjamosios pipirnės daigų šaknų ir hipokotilių gravisensorinėse 

ląstelėse buvo susigrupavę arti morfologinio ląstelių „dugno“ (13A,B, 16A,B, 

18A ir 21A pav.), todėl buvo akivaizdi ląstelių struktūros išilginė poliarizacija. 

Šiuo atveju amiloplastų lokalizacijai ir neigiamai, ir teigiamai gravitropiškų 

organų statocituose didžiausią poveikį turėjo 1 g dydžio gravitacinė jėga, 

atsverianti viduląstelinių jėgų (plūdrumo, trinties, citoskeleto elementų 

generuojamos elastinės jėgos ir t.t.) visumą (Todd, 1994; Björkman, 1988; 

Yoder et al., 2001). Realios ar imituotos mikrogravitacijos sąlygomis 

amiloplastai šaknų statocituose buvo susigrupavę centrinėje ląstelių srityje 

(13C ir 18B pav.), o hipokotilių endodermio ląstelėse pasklidę po citoplazmą 

(16C ir 21B pav.). Tačiau jų vidutinis nuotolis nuo morfologinio ląstelių dugno 
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santykiniais vienetais buvo apie 48 % ląstelių ilgio (14, 17, 19B ir 22B pav.) ir 

šaknų, ir hipokotilių funkcionuojančiuose statocituose. Taigi, galima manyti, 

kad, augant sėjamosios pipirnės daigams be gravitacijos, amiloplastų 

išsidėstymą, nors ir skirtingą, lėmė aukščiau minėtų viduląstelinių jėgų veikla. 

Statolitų pasiskirstymo išilgai statocitų, kuomet daigai augo skirtingo dydžio 

gravitacijos sąlygomis, tyrimų rezultatai patvirtino šią prielaidą. Formos 

panašumas tarp pasiskirstymo linijinių diagramų (25 ir 28 pav.) parodo, kad 

amiloplastų padėtis abiejų organų statocituose keitėsi ne kaip pavienių 

struktūrinių elementų, o kaip paslankiai organizuotų struktūrų. Kaip buvo 

minėta, pastaraisiais metais intensyviai nagrinėjama aktino filamentų ir 

motorinio baltymo – miozino struktūrinė būklė ir galimi kontaktai su 

amiloplastais keičiant gravitacinės jėgos veikimo kryptį (Palmieri et al., 2007; 

Kiss et al., 2009; Morita, 2010). Tačiau nėra žinoma, ar hipogravitacijos 

sąlygomis jų reikšmė amiloplastų lokalizacijai šaknų ir hipokotilių statocituose 

tokia pati. Mūsų duomenys, nors ir netiesiogiai, demonstruoja citoskeleto 

elementų tinklo poveikį statolitų išsidėstymui išilgai šaknų statocitų ir 

hipokotilių endodermio ląstelių. 

Statolitų statikos priklausomybės nuo daigus įprastine kryptimi pastoviai 

veikiančios 0,004; 0,008; 0,02; 0,01; 0,5 ar 1 g dydžio gravitacinės jėgos 

tyrimas leido įvertinti viduląstelinių jėgų dydžio ribines reikšmes. Nustatyta, 

kad ši priklausomybė ir šaknų, ir hipokotilių statocituose patenkinamai 

aprašoma logaritmine funkcija (26 ir 29 pav.). Amiloplastų lokalizacija šaknų 

statocituose veikiant 0,004 g (24A,B ir 25 pav.), o hipokotilių endodermio 

ląstelėse ir esant du kartus didesniam svarumui buvo panaši, kaip ir imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis (27A,B ir 28 pav.). Esminė amiloplastų 

sedimentacija šaknų ir hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse įvyko daigams 

augant 0,02 g sąlygomis (24C, 25 pav. ir 27C, 28 pav., atitinkamai). Taigi, 

statolitus iš nesvarumui būdingos būsenos šaknų statocituose priverčia nusėsti 

gravitacinė jėga, didesnė už 0,004 g ir hipokotilių statocituose – didesnė už 

0,008 g.   
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Kaip minėta, 1 g dydžio gravitacinė jėga laiko prispaudusi statolitus prie 

morfologinio statocitų dugno abiejuose sėjamosios pipirnės daigų ašiniuose 

organuose (24E ir 27E pav.). Kokio dydžio gravitacinė jėga jau nebeužtikrina 

tokio amiloplastų išsidėstymo, t.y. nebekompensuoja priešingos krypties 

viduląstelinių jėgų? Mūsų duomenimis, statistiškai patikimas plastidžių 

pakilimas nuo morfologinio ląstelių dugno šaknų statocituose įvyko veikiant 

dešimt kartų mažesnei už 1 g jėgai (24D, 25 ir 26 pav.). Analogiškas 

amiloplastų pakilimas hipokotilių endodermio ląstelėse įvyko veikiant per pusę 

mažesnei už 1 g, t.y. 0,5 g dydžio jėgai (28 ir 29 pav.). Aukščiau išdėstyti 

faktai leidžia manyti, kad priešingo gravitropiškumo organų statocituose 

viduląstelinių jėgų, susijusių su amiloplastų išsidėstymu, dydis yra skirtingas. 

Šaknų statocituose statolitus aukštyn tempia jėga, kurios dydis yra tarp 0,1 g ir 

1 g, hipokotilių endodermio ląstelėse ji penkis kartus stipresnė, t.y. tarp 0,5 g ir 

1 g. Literatūros duomenų apie viduląstelinių jėgų poveikį amiloplastų statikai 

antžeminių organų statocituose neradome, tačiau žinomi keli šios krypties 

tyrimai, atlikti su šaknimis: lęšio šaknų statocituose amiloplastai nuo 

„morfologinio dugno“ pakyla esant 0,14 g dydžio svarumui (Driss-Ecole et al., 

2000), sėjamosios pipirnės šaknų statocituose – esant 0,3‒0,4 g (Laurinavičius 

et al., 2001).  

Neabejotina, kad aptariamą statolitų viduląstelinį pasiskirstymą ir jo 

pokyčius išilgai ląstelių sąlygojo ne tik struktūriškai su jais siejamų citoskeleto 

elementų veikla, bet ir gravisensorinių ląstelių struktūrinės organizacijos 

specifika. Kaip minėta anksčiau, didžiąją hipokotilių ar žiedstiebių endodermio 

ląstelių dalį užima centrinės vakuolės (Volkmann et al., 1993; Kiss, 2000; Kato 

et al., 2002; Morita, Tasaka, 2004), čia vyksta aktyvus citoplazmos 

sruvenimas, siejamas su aktino-miozino sistemos veikla (Groling, Pierson, 

2000). Jei funkcionuojančiuose sėjamosios pipirnės šaknų statocituose 

randama daug smulkių po citoplazmą pasiskirsčiusių vakuolių (13 ir 18 pav.), 

tai didžiąją dalį hipokotilių endodermio ląstelės užima centrinė vakuolė, kuri 

spaudžia citoplazmą ir organeles, tarp jų ir amiloplastus bei citoskeleto 

elementus, į ląstelių periferiją ar ją vagojančius transvakuolinius raiščius (16 ir 



 113 

27 pav.). Statolitų ir citoskeleto elementų sąveikos raiška šaknų ir antžeminių 

organų statocituose pakitus gravitacijai galėtų skirtis ir dėl šios priežasties.  

Visuma aukščiau išdėstytų duomenų apie amiloplastų statikos 

priklausomybę nuo gravitacinės jėgos dydžio patvirtina viduląstelinių jėgų, 

visų pirma citoskeleto generuojamų eląstinių jėgų, dalyvavimą amiloplastų 

lokalizacijos išilgai statocitų palaikyme ir teigiamai, ir neigiamai 

gravitropiškuose sėjamosios pipirnės daigų organuose. Ar šios jėgos veikia 

amiloplastų judesius abiejų organų statocituose ankstyvųjų gravitacinio signalo 

jutimo fazių metu, o jei veikia, tai kaip? Ar sąlygos statolitų judesiams 

atskirose abiejų organų statocitų srityse panašios? Atsakymų į šiuos klausimus 

buvo ieškoma lyginant statolitų kinetiką statocituose daigų, augusių veikiant 

natūraliai gravitacijai arba be jos, kuomet keitėme gravitacinės jėgos veikimo 

kryptį 180° arba 90° kampu, o jos dydį – nuo imituotos mikrogravitacijos į 1 g 

ir atvirkščiai. Pirmasis gravitacinio dirginimo metodas leido įvertinti 

amiloplastų atsakomųjų judesių išilgai statocitų savitumus, antrasis – judesių 

skersai statocitų ypatumus. Sėjamosios pipirnės daigų gravitacinio dirginimo 

procedūros buvo tęsiamos iki 24 minučių. Nors šaknų gravitropinės reakcijos 

latentinis laikas yra beveik dvigubai trumpesnis (Laurinavičius et al., 2001), 

hipokotilių reakcija į pavertimą 90° kampu gravitacijos atžvilgiu pasireiškia po 

24 minučių (duomenys neskelbti).  

Sėjamosios pipirnės daigų, augusių natūralios gravitacijos sąlygomis, 

hipokotiliuose amiloplastai buvo nusėdę arčiau morfologinio statocitų dugno 

(34A pav.), nei šaknyse (30A pav.). Tokius daigus perkėlus į horizontaliu 

klinostatu imituojamą mikrogravitaciją arba juos apvertus 180° kampu 

natūralios gravitacijos vektoriaus atžvilgiu, statolitai judėjo statocitų centro 

kryptimi ir hipokotiliuose, ir šaknyse (34 ir 30 pav.). Vyrauja nuostata, kad 

šaknų statocituose statolitų kilimą į ląstelės centrinę sritį provokuoja 

viduląstelinės, citoskeleto generuojamos jėgos, kuomet kosmose 

eliminuojamas išilginis 1 g dirginimas borto centrifuga arba Žemėje augantys 

daigai perkeliami į klinostatą (Volkmann et al., 1991; Laurinavičius et al., 

1997; Driss-Ecole et al., 2000; 2001; Gaina et al., 2003; Perbal et al., 2004). 
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Mūsų duomenys leidžia taikyti aukščiau minėtą nuostatą ir 1 g hipokotilių 

endodermio ląstelėms, nes statolitų judėjimo kryptis ir greitis, kaip ir šaknų 

statocituose, priklausė nuo dirginančios gravitacinės jėgos pokyčių (36 ir 32 

pav., atitinkamai).  

Kita vertus, matoma ir keletas esminių skirtumų tarp statolitų judesių 

išilgai šaknų ir hipokotilių statocitų. Šaknyse abiem dirginimo atvejais per 

pirmąsias dvi minutes amiloplastų poslinkis buvo panašus (31 pav. ir 2 lent.). 

Galima buvo tikėtis, kad šaknyse daigų, apverstų 180° kampu, statolitų 

judėjimas pirmosiomis dirginimo minutėmis bus intensyvesni, negu perkeltų į 

klinostatą, nes statocitų centro kryptimi veikiančios viduląstelinės jėgos turėjo 

sumuotis su 1 g dydžio gravitacine jėga. Vienas iš paaiškinimų galėtų būti 

grindžiamas kitų autorių duomenų aptarimu. Pagal Stokso dėsnį (Audus, 1962) 

dalelės judėjimas klampia aplinka priklauso nuo jos spindulio, dalelės ir 

aplinkos tankių skirtumo, citoplazmos klampumo ir veikiančios jėgos dydžio. 

Pastaraisiais metais nemažai dėmesio aiškinantis gravitacijos jutimo procesus 

skiriama citoplazmos klampumui (Scherp, Hasenstein, 2007; Leitz et al., 

2009). Taip pat ne visada pasitvirtina nuostata apie tiesioginę priklausomybę 

tarp gravitacinio stimulo dozės, statolitų judesių ir reakcijos intensyvumo 

(Braun, Sievers, 1993; Laurinavičius et al., 2001; Braun et al., 2002; Braun, 

Limbach, 2006). Sack ir kolegų (1984) teigimu, statolitų sedimentacija 

gravitropiškai dirginamų šaknų statocituose lėtėja netgi palaikant tokį patį 

veikiančios jėgos dydį. Atsižvelgiant į šiuos faktus galima teigti, kad statolitų 

judėjimas išilgai ląstelės ir jų greitis priklauso ne tik nuo dirginančios jėgos, 

bet ir nuo reologinių citoplazmos savybių, kurios gali šalia judančių statolitų 

keistis labai greitai (Björkman, 1988; Leitz et al., 2009). Taigi, mūsų nuomone, 

pirmųjų dviejų minučių daigų inversijos laikotarpiu statolitų judėjimas išilgai 

šaknų statocitų galėjo silpti dėl intensyviai gravitacijos ir viduląstelinių jėgų 

kryptimi judančių statolitų ir juos supančios citoplazmos sąveikos.  

Apvertus 1 g daigus 180° kampu, per pirmąsias dvi minutes amiloplastai 

hipokotiliuose nuo morfologinio endodermio ląstelių dugno kilo žymiai 

sparčiau, nei po perkėlimo į klinostatą (35 pav. ir 3 lent.), kuomet buvo 



 115 

panaikintas vienkryptis gravitacijos poveikis. Akivaizdu, jog hipokotilių 

statocituose gravitacinė jėga veikė statolitų judėjimą daug stipriau už 

viduląstelines jėgas ir priešingai, nei šaknų statocituose, sustiprino jų poveikį. 

Gali būti, kad reologinės citoplazmos savybės morfologiškai „apatinėse“ šaknų 

ir hipokotilių statocitų srityse skiriasi, todėl gravitacijos poveikis amiloplastų 

judėjimui nėra panašus. Kita vertus, akivaizdūs šių ląstelių struktūrinės 

organizacijos skirtumai. Šaknų statocituose smulkios vakuolės pasiskirsčiusios 

po visą ląstelės tūrį (30 pav.) ir statolitų judėjimas išilgai ląstelės vyko tolygiai 

(31 pav.). Hipokotilių statocituose amiloplastai, nepriklausomai nuo 

gravitacinės situacijos, buvo išsidėstę ir judėjo daugiausiai ląstelių periferija 

(34 pav.), aplenkdami centrinės vakuolės sritį (35 pav.). Todėl tikėtina, kad 

hipokotilių statocituose centrinės vakuolės trikdo viduląstelinių jėgų veikiamą 

amiloplastų judėjimą.  

Palyginus realias amiloplastų judesio reikšmes nustatyti akivaizdūs 

laikiniai jų judėjimo skirtumai šaknų ir hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse. 1 

g šaknų statocituose kaip po perkėlimo į klinostatą, taip ir po inversijos, 

ženklus statolitų poslinkis išilgai ląstelės įvyko per pirmąsias dvi minutes (2 

lentelė). Per šį laikotarpį abiem atvejais vidutinis plastidžių judėjimo greitis 

buvo apie 1,1 µm/min. Panašias reikšmes sėjamosios pipirnės šaknų 

statocituose nustatė Iversen (1968) ir  Volkmann (1991) su kolegomis, 

analizuodami statolitų judesius 6 minučių inversijos laikotarpiu (1,1 µm/min. ir 

1,2 µm/min., atitinkamai).  

1 g hipokotilių endodermio ląstelėse statistiškai patikimas amiloplastų 

pakilimas nuo morfologinio ląstelių dugno nustatytas tik po 6 klinostatavimo 

minučių (3 lentelė), o jis vyko maždaug 0,5 µm/min. greičiu. Kosmose, po 

perkėlimo iš imituotos 1 g gravitacijos į realią mikrogravitaciją 0,3 µm/min. 

greičiu amiloplastai judėjo 6 minučių laikotarpiu sėjamosios pipirnės šaknų 

statocituose (Gaina et al., 2003) ir 0,15 µm/min. greičiu 29 min. laikotarpiu 1 g 

lęšio šaknų statocituose (Driss Ecole et al., 2000). Taigi, perkėlus 1 g daigus į 

imituotą ar realią mikrogravitaciją, amiloplastai 6 minučių laikotarpiu 

gravisensorinėse ląstelėse kyla nuo morfologinio ląstelių dugno panašiu 
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greičiu. Be to, pakeitus gravitacijos veikimo kryptį 180° kampu (inversija), 

statolitų kilimas nuo morfologinio ląstelių dugno hipokotilių statocituose vyko 

žymiai greičiau (33 ir 37 pav.), nei šaknų statocituose (3,0 µm/min. ir 1,1 

µm/min., atitinkamai). Perkėlus daigus į imituotą mikrogravitaciją, priešingai, 

statolitų judėjimas šia kryptimi buvo intensyvesnis šaknų, nei hipokotilių 

statocituose. 

Sėjamosios pipirnės daigų, augusių klinostatu imituotos 

mikrogravitacijos, kaip ir realios, sąlygomis, šaknų statocituose amiloplastai 

buvo susigrupavę centrinėje ląstelės dalyje (38A pav.), hipokotilių endodermio 

ląstelėse išsibarstę po visą ląstelę ir dauguma jų, dėl centrinės vakuolės 

spaudimo susitelkė ląstelės periferijoje (42A pav.). Paveikus tokius daigus 

natūralia gravitacine jėga šaknies viršūnės arba priešinga kryptimi, jau po 

pirmos minutės abiejų organų gravisensorinėse ląstelėse stebimas akivaizdus 

statolitų poslinkis jėgos kryptimi (38B,D, 42B,D pav.). Taigi, plastidės 

nekliudomai judėjo link abiejų statocito polių veikiant gravitacijai ir, gali būti, 

aktino mikrofilamentams. Be to, šis faktas leidžia teigti, kad ir šaknų, ir 

hipokotilių statocitų centrinės srities citoplazma yra beveik homogeniška. 

Vėliau hipokotilio endodermio ląstelėse statolitų sedimentacija morfologinio 

ląstelės dugno kryptimi sulėtėjo, tačiau priešinga kryptimi vyko panašiu greičiu 

iki 12-tos dirginimo minutės (43 pav.). Šaknų statocituose panašūs statolitų 

judėjimo pokyčiai prasidėjo vėliau, t.y. nuo 4-tos dirginimo minutės. Taigi, 

galima teigti, kad sąlygos statolitų judėjimui išilgai šaknų ir hipokotilių 

statocitų artėjant prie jų polių yra skirtingos.  

Kuomet sėjamosios pipirnės daigai buvo veikiami natūralia gravitacija  

šaknies viršūnės kryptimi, statolitų sedimentacijos lėtėjimą abiejų organų 

gravisensorinėse ląstelėse, mūsų nuomone, sąlygojo priešingos krypties 

viduląstelinės jėgos, t.y. citoskeleto elementų generuojamos eląstinės jėgos, 

kurios tempia plastides link ląstelės centro, bei trinties jėga, kuri atsiranda 

sąveikaujant judantiems amiloplastams su aplinka. Kadangi šaknų statocitų 

ilgis apie penkis kartus mažesnis už hipokotilių endodermio ląstelių ilgį, 
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galima prielaida, kad šių viduląstelinių jėgų visuma panašiai veikia gravitacija 

indukuotą statolitų sedimentaciją ir hipokotilių endodermio ląstelėse.  

Augalų jautrumo gravitropiniam dirginimui tyrimų duomenimis, daigų 

šaknys yra apie dešimt kartų jautresnės už antžemines augalo dalis (Shen-

Miller et al., 1968; Merkys et al., 1984; Merkys et al., 1986). Gali būti, kad šis 

skirtumas susijęs su skirtingomis sąlygomis statolitų sedimentacijai teigiamai ir 

neigiamai gravitropiškų organų statocituose ankstyvosiomis gravitacijos jutimo 

fazėmis. Gravitacijos jutimo procesų šaknyse tyrimai atskleidė, jog statolitai 

juda ne tik gravitacijos vektoriaus kryptimi, bet vyksta jų judėjimas ir išilgine 

kryptimi (Iversen, Larsen, 1971; Volkmann et al., 1991; Laurinavičius et al., 

2001; Driss-Ecole et al., 2003; Gaina et al., 2003; Perbal, 2004; Leitz et al., 

2009). Atsižvelgiant į Chara rizoidų citoplazmos klampumo analizės duomenis 

(Scherp, Hasenstein, 2007) ar statolitų judesių gyvose Arabidopsis thaliana 

šaknų kolumelės ląstelėse gravitropinio dirginimo skersine kryptimi metu 

tyrimo duomenis (Leitz et al., 2009) manoma, jog augalų gravitacijos jutimo 

procesuose svarbus aktino-miozino vaidmuo bei citozolio mechaninės savybės. 

Leitz ir kt. (2009)  nustatė, kad staigus amilopląstų poslinkis link statocito 

centro gravitropiškai dirgintose gyvose Arabidopsis šaknų gravisensorinėse 

ląstelėse vyksta tuoj po daigų reorentacijos 90° kampu ir pirminis atsakas 

užfiksuotas maždaug po vienos sekundės. 

Atlikto amiloplastų sedimentacijos kinetikos, kuomet 1 g  sėjamosios 

pipirnės daigai buvo dirginami natūralia gravitacija  lateraline kryptimi, tyrimų 

duomenys taip pat leidžia teigti, jog abiejų ašinių organų gravisensorinėse 

ląstelėse kartu su gravitacija veikia viduląstelinės jėgos, visų pirma citoskeleto 

generuojamos elastinės jėgos, aktyviai tempiančios amiloplastus išilgine 

kryptimi (47 ir 50 pav.). Kita vertus, per šešių minučių  dirginimo laikotarpį 

išryškėjo kai kurie statolitų judėjimo trajektorijų ir greičio skirtumai 

hipokotilių ir šaknų statocituose. Pirmąją minutę amiloplastai hipokotilių 

endodermio ląstelėse judėjo ženkliai greičiau gravitacijos vektoriaus kryptimi 

ir tuo pat metu slydo link ląstelės centro apie 3 µm/min. greičiu (51 pav). 

Tačiau per sekančią minutę hipokotilių statocituose amiloplastai beveik nekeitė 
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savo padėties, o šaknų statocituose jie ir toliau intensyviai slinko išilgai ląstelės 

apie 1,7 µm/min. greičiu, lėtai judėdami žemyn 0,7 µm/min. greičiu (48 ir 51 

pav.). Tokie ir vėlesni amiloplastų judesiai, kuomet nuo 4-tos dirginimo 

minutės statolitų slinkimas išilgai šaknų statocitų sulėtėjo, o išilgai hipokotilių 

statocitų – pagreitėjo, atitinka tyrimų rezultatus, ir patvirtina mūsų hipotezę, 

kad endodermio ląstelių morfologinio dugno srities struktūra ir citoplazmos 

reologinės savybės yra kitokios, nei atitinkamoje šaknų statocitų srityje.  

Nepaisant prieštaringų nuomonių dėl citoskeleto įtakos antžeminės augalo 

dalies gravitacijos jutimo procesui, mūsų gauti rezultatai patvirtina nuostatą, 

kad, nepriklausomai nuo gravisensorinio audinio organizacijos ir statocitų 

struktūros, citoskeletas aktyviai dalyvauja gravitacijos pokyčiais indukuotame 

amiloplastų judėjime sėjamosios pipirnės hipokotilio endodermio ląstelėse taip 

pat, kaip ir šaknies statocituose.  

Atlikto tyrimo rezultatai suteikia pagrindą tolimesniems priešingai 

gravitropiškų augalo organų jautrumo gravitacijai procesų tyrimams. 
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IŠVADOS 

 

1. Gravitacinės jėgos buvimas nėra būtina sąlyga sėjamosios pipirnės daigų 

šaknų ir hipokotilių gravisensorinio audinio formavimuisi, bet jai neveikiant 

(reali ir imituota mikrogravitacija) sulėtėjo hipokotilių endodermio ląstelių 

augimas, keitėsi šių audinių ląstelių (statocitų) poliškumas dėl esminio 

amiloplastų pakilimo ląstelių centro kryptimi. 

 

2. Nustatyta logaritminė priklausomybė tarp gravitacinės jėgos, nuolat 

veikiančios daigus įprastine šaknies viršūnės kryptimi, dydžio ir amiloplastų 

išsidėstymo išilgai šaknų ir hipokotilių statocitų. Amiloplastų išsidėstymui 

šaknų statocituose būdingas unimodinis pasiskirstymas nepriklausomai nuo 

gravitacijos dydžio. Hipokotilių statocituose unimodinis amiloplastų 

pasiskirstymas pasikeitė į bimodinį, kuomet gravitacinė jėga sumažėjo nuo 1 g 

iki 0,02 g.  

 

3. Šaknų statocituose viduląstelinių jėgų, kurios pakelia amiloplastus priešinga 

gravitacijos vektoriui kryptimi iš apatinės ląstelių srities, dydis yra nuo 0,1 g 

iki 1 g, hipokotilių endodermio ląstelėse – nuo 0,5 g iki 1 g. Viduląstelinių 

jėgų, palaikančių mikrogravitacijos sąlygoms būdingą amiloplastų išsidėstymą 

šaknų statocituose, dydis yra nuo 0,004 g iki 0,02 g, o hipokotilių – nuo 0,008 

g  iki 0,02 g.  

 

4. Pakeitus gravitacinės jėgos dydį nuo 1 g į imituotą mikrogravitaciją arba 

pakeitus įprastinę veikimo kryptį 180° (inversija), amiloplastai kyla nuo 

morfologinio gravisensorinių ląstelių dugno. Šaknų statocituose pirmąsias dvi 

minutes amiloplastai kilo panašiu greičiu daigus dirginant abiem metodais, 

vėliau judėjimas tęsėsi inversijos atveju, bet sulėtėjo mikrogravitacijos 

sąlygomis. Hipokotilių statocituose pirmųjų dviejų minučių laikotarpiu 

amiloplastai kilo ženkliai intensyviau daigų inversijos metu nei imituotos 

mikrogravitacijos sąlygomis.  
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5. Pakeitus gravitacinės jėgos dydį nuo imituotos mikrogravitacijos į 1 g ir 

keičiant jos kryptį link šaknies arba hipokotilio (inversija) apeksų, amiloplastai 

ir šaknų, ir hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse juda iš mikrogravitacijai 

būdingos padėties gravitacijos veikimo kryptimi, tačiau skirtingu greičiu. 

Šaknų statocituose amiloplastų judėjimas vyko abiem kryptimis panašiu 

greičiu pirmąsias keturias minutes. Hipokotilių statocituose jie judėjo pirmąją 

minutę apie du kartus greičiau link morfologinio ląstelių dugno, nei priešinga 

kryptimi. 

 

6. Dirginant daigus skersine kryptim natūralia (1 g) gravitacine jėga, vyksta 

amiloplastų sedimentacija, bet jos trajektorija ir greitis hipokotilių ir šaknų 

gravisensorinėse ląstelėse skiriasi. Šaknų statocituose amiloplastai pirmąją 

minutę judėjo ir gravitacijos veikimo, ir ląstelės centro kryptimi panašiu 

greičiu, o antrąją minutę – ženkliai greičiau ląstelės centro kryptimi. 

Hipokotilių statocituose amiloplastai pirmąją minutę žymiai greičiau judėjo 

gravitacijos veikimo kryptimi nei ląstelės centro link, o antrąją minutę – 

panašiu greičiu abiem kryptimis. 

 

7. Gravitacinės jėgos ir viduląstelinių jėgų sąveikos įtaka amiloplastų kinetikai 

priklauso nuo šaknų ir hipokotilių statocitų struktūros savitumų, bei realių jų 

dydžio reikšmių. 

 

8. Amiloplastų statikos ir kinetikos tyrimo duomenų visuma patvirtina, kad 

viduląstelinės jėgos, visų pirma generuojamos citoskeleto, moduliuoja nuo 

gravitacinės jėgos priklausomą amiloplastų išsidėstymą ir judėjimą ir šaknų, ir 

hipokotilių gravisensorinėse ląstelėse.  
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