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Â îñíîâå ôîðìèðîâàíèÿ ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà êëåòîê íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ ëåæèò âçàèìî-
ñâÿçü ýíåðãåòè÷åñêîãî îáìåíà ñ èîííûì òðàíñïîðòîì. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ñäåëàíà ïîïûòêà îöåíèòü
ýíåðãîçàòðàòû íà ôîðìèðîâàíèå îòâåòíûõ ðåàêöèé è àäàïòàöèè â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè èçìåíåíèÿ
ïðîíèöàåìîñòè ïëàçìàëåììû. Èññëåäîâàëè äèíàìèêó èçìåíåíèé äûõàíèÿ, òåïëîïðîäóêöèè è ìåìáðàí-
íûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ïðè ìîäóëÿöèè èîííîé ïðîíèöàåìîñòè ïëàçìà-
ëåììû ìåìáðàíîàêòèâíûìè ñîåäèíåíèÿìè âàëèíîìèöèíîì (20 è 50 ìêì — Â20 è Â50 ñîîòâåòñòâåííî) è
õëîðïðîìàçèíîì (50 è 100 ìêì — ÕÏ50 è ÕÏ100 ñîîòâåòñòâåííî). Ïîêàçàíî, ÷òî 2-÷àñîâîå èíêóáèðîâà-
íèå îòñå÷åííûõ êîðíåé â ïðèñóòñòâèè ýòèõ ñîåäèíåíèé âûçûâàåò óñèëåíèå ïîòåðè èîíîâ êàëèÿ êîðíÿìè,
êîððåëèðóþùåå ñî ñíèæåíèåì ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà (ÌÏ) êëåòîê, à òàêæå èçìåíåíèÿ äûõàíèÿ è òåï-
ëîïðîäóêöèè. Ðàçëè÷èÿ â èçìåíåíèè ýòèõ ïîêàçàòåëåé îáóñëîâëåíû îñîáåííîñòÿìè ìåõàíèçìîâ äåéñò-
âèÿ ìåìáðàíîàêòèâíûõ ñîåäèíåíèé è ñòåïåíüþ íàðóøåíèÿ èìè èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê. Â20 îêàçàë
ñëàáîå âëèÿíèå íà èçó÷åííûå ïàðàìåòðû. Â50 âûçâàë óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ è òåïëîïðî-
äóêöèè îòñå÷åííûõ êîðíåé, êîòîðûå óñèëèâàëèñü ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè (5 ÷) è áûëè ñîïðÿæåíû ñ
âîññòàíîâëåíèåì èîííîãî ãîìåîñòàçà. Ñòåïåíü èçìåíåíèé ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê (óâåëè÷åíèå ïîòå-
ðè êàëèÿ êîðíÿìè è ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê) è ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû â íà÷àëüíûé ïåðèîä ïîä âëèÿíèåì
ÕÏ50 áûëè áîëüøå, ÷åì â ïðèñóòñòâèè Â50. Ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè ÕÏ50 óñèëåíèå èíòåíñèâíîñòè
äûõàíèÿ è óâåëè÷åíèå óðîâíÿ òåïëîïðîäóêöèè êîððåëèðîâàëè ñ ÷àñòè÷íûì âîññòàíîâëåíèåì èîííîãî
ãîìåîñòàçà êëåòîê êîðíåé. Ñóùåñòâåííîå ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê è çíà÷èòåëüíàÿ ïîòåðÿ èìè êàëèÿ ïîä
âëèÿíèåì ÕÏ100 óæå íà ðàííèõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðåàêöèè êëåòîê ñîïðîâîæäàëèñü ïîäàâëåíèåì äûõàíèÿ
è òåïëîïðîäóêöèè. Èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé
ñâèäåòåëüñòâóþò îá óñèëåíèè ìåìáðàíîòðîïíîãî ýôôåêòà ÕÏ100 ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè è èñòî-
ùåíèè ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ êëåòîê.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äûõàíèå, èîííàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïëàçìàëåììû, êîðíè ïøåíèöû, ìåìáðàíîàê-
òèâíûå ñîåäèíåíèÿ, òåïëîïðîäóêöèÿ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÌÏ — ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë, ÕÏ — õëîðïðîìàçèí, ÝÐ — ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì.

Â àäàïòàöèè êëåòêè ôóíäàìåíòàëüíóþ ðîëü èãðàåò
åå ìåìáðàííàÿ ñèñòåìà, èíòåãðèðóþùàÿ äåéñòâèå âñå-
âîçìîæíûõ ôàêòîðîâ. Èçìåíåíèÿ òðàíñïîðòíûõ ïðîöåñ-
ñîâ íà ïëàçìàëåììå îòíîñÿòñÿ ê ÷èñëó ðàííèõ ðåàêöèé
êëåòîê ðàñòåíèé íà äåéñòâèå ñòðåññîðîâ. Áîëüøèíñòâî
òàêèõ âîçäåéñòâèé âûçûâàåò ñíèæåíèå ýëåêòðîõèìè÷å-
ñêîãî ãðàäèåíòà H+ íà ïëàçìàëåììå, èçìåíåíèå êîòîðîãî
ñëóæèò ïóñêîâûì ìåõàíèçìîì îòâåòíîé ðåàêöèè êëåòîê
(Òàð÷åâñêèé, 2002). Ðåãóëÿöèÿ èõ ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê
ïîâðåæäàþùèì âîçäåéñòâèÿì ñâÿçàíà ñ ôóíêöèîíèðîâà-
íèåì ýëåêòðîãåííîé ïîìïû è çàâèñèò îò ýíåðãåòè÷åñêîãî
ñòàòóñà êëåòîê (Morsomme, Boutry, 2000; Palmgren, 2001).
Ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû æåñòêî ñâÿçàíû ñ äèíàìèêîé
ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòî÷íûõ
ñòðóêòóð è ÿâëÿþòñÿ ôàêòîðîì, îòðàæàþùèì íåñïåöè-
ôè÷åñêèé îòâåò êëåòîê íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ.

Â îñíîâå ôîðìèðîâàíèÿ ôóíêöèîíàëüíîãî îòâåòà
êëåòîê íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ ëåæèò âçàèìîñâÿçü ýíåð-

ãåòè÷åñêîãî îáìåíà ñ èîííûì òðàíñïîðòîì. Íà ïîä-
äåðæàíèå íåðàâíîâåñíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ áîëüøèíñòâà
èîíîâ ìåæäó êëåòêîé è ñðåäîé óõîäèò äî 20—30 % îá-
ùèõ ýíåðãîçàòðàò êëåòêè (Ìåäâåäåâ, 2005). Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ (×åðíûøåâà è äð., 2004), ÷òî îäíèì èç çâåíüåâ â ðå-
ãóëÿöèè âíóòðèêëåòî÷íîãî îáìåíà è ñîîòâåòñòâóþùèõ
ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò ÿâëÿåòñÿ ñìåùåíèå èîííîãî ãîìå-
îñòàçà êëåòîê ÷åðåç èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëü-
íûõ ñâîéñòâ ïëàçìàëåììû. Ñòåïåíü âîçìóùåíèÿ èîííî-
ãî ãîìåîñòàçà êëåòîê áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ èçìåíåíèÿìè
ñîîòíîøåíèÿ ïàññèâíûõ è àêòèâíûõ òðàíñïîðòíûõ ïðî-
öåññîâ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå áûëà èññëåäîâàíà äèíàìèêà èç-
ìåíåíèé äûõàíèÿ, òåïëîïðîäóêöèè è ÌÏ êëåòîê îòñå-
÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû ñ öåëüþ îöåíèòü ýíåðãîçàòðàòû
íà ôîðìèðîâàíèå îòâåòíûõ ðåàêöèé è àäàïòàöèè â çàâè-
ñèìîñòè îò ñòåïåíè èçìåíåíèÿ ïðîíèöàåìîñòè ïëàçìà-
ëåììû.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè îòñå÷åííûå êîðíè
5-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ÿðîâîé ïøåíèöû Triticum aesti-
vum L., âûðàùåííûõ íà äèñòèëëèðîâàííîé âîäå (íèçêî-
ñîëåâîãî ñòàòóñà). Î âûäåëåíèè êàëèÿ êëåòêàìè ñóäèëè
ïî èçìåíåíèþ åãî ñîäåðæàíèÿ â ñðåäå èíêóáàöèè (÷åðåç
1, 2 èëè 5 ÷), îïðåäåëÿåìîìó íà ïëàìåííîì ôîòîìåòðå.
Êîëè÷åñòâî êàëèÿ âûðàæàëè â ìêýêâ íà 1 ã ñûðîé ìàññû
êîðíåé (çà ñîîòâåòñòâóþùåå âðåìÿ). Èíòåíñèâíîñòü ïî-
òðåáëåíèÿ êèñëîðîäà îòñå÷åííûìè êîðíÿìè îïðåäåëÿëè
êàæäûé ÷àñ â òå÷åíèå 5 ÷ ìàíîìåòðè÷åñêèì ìåòîäîì â
àïïàðàòå Âàðáóðãà. ÌÏ èçìåðÿëè ñ èñïîëüçîâàíèåì
ñòàíäàðòíîé ìèêðîýëåêòðîäíîé òåõíèêè. Èíòåíñèâíîñòü
òåïëîâûäåëåíèÿ èçìåðÿëè ñ ïîìîùüþ ìèêðîêàëîðèìåò-
ðà LKB 2277 (Øâåöèÿ), ñêîíñòðóèðîâàííîãî ïî ìîäóëü-
íîé ñõåìå. Â õîäå îïûòà ðåãèñòðèðîâàëè òåïëîâóþ ìîù-
íîñòü, êîòîðàÿ õàðàêòåðèçóåò ñêîðîñòü âûäåëåíèÿ òåïëà
(Äæ íà 1 ã ñûðîé ìàññû) è ÿâëÿåòñÿ ïîêàçàòåëåì ýôôåê-
òèâíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ ýíåðãèè (Hansen et al., 1997;
Kemp, Guan, 1998). Íàìè áûëè èñïîëüçîâàíû ñîåäèíå-
íèÿ ñ ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ âëèÿíèÿ íà ñòðóêòóðíî-ôóíê-
öèîíàëüíûå ñâîéñòâà ïëàçìàëåììû: ñïåöèôè÷åñêèé êà-
ëèåâûé èîíîôîð âàëèíîìèöèí è êñåíîáèîòèê ôåíîòèà-
çèíîâîãî ðÿäà õëîðïðîìàçèí (ÕÏ) — ìåìáðàíîàêòèâíîå
ñîåäèíåíèå øèðîêîãî ñïåêòðà äåéñòâèÿ. Êîíòðîëåì ñëó-
æèëè îòñå÷åííûå êîðíè, èíêóáèðîâàííûå â äèñòèëëèðî-
âàííîé âîäå ñîîòâåòñòâóþùåå âðåìÿ. Êîíöåíòðàöèè âà-
ëèíîìèöèíà ïîäáèðàëè ýêñïåðèìåíòàëüíî. Â íàñòîÿùåé
ðàáîòå îí áûë èñïîëüçîâàí â êîíöåíòðàöèÿõ 20 è 50 ìêÌ
(äàëåå Â20 è Â50 ñîîòâåòñòâåííî). Ìåìáðàíîàêòèâ-
íîå ñîåäèíåíèå ÕÏ øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ êàê ìîäóëÿòîð
êàëüöèé/êàëüìîäóëèíçàâèñèìûõ ïðîöåññîâ, ìåìáðàí-
íûõ ÀÒÔàç è ôîñôàòàç (Chandra et al., 1996; Bhattacha-
ryya, Sen, 1999; Bhatnagar, Singh, 2003). ÕÏ ñâÿçûâàåòñÿ
ñ ïîëÿðíûìè ãðóïïàìè ôîñôîëèïèäîâ ìåìáðàí, âûòåñ-
íÿåò èîíû êàëüöèÿ, íàðóøàÿ ñîîòíîøåíèå çàðÿäîâ íà
ìåìáðàíå, ÷òî ïðèâîäèò ê ñäâèãàì åå ïðîíèöàåìîñòè
(Îðëîâ, 1987). Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ ÕÏ áûë èñïîëü-
çîâàí â êîíöåíòðàöèÿõ 50 è 100 ìêÌ (äàëåå ÕÏ50 è
ÕÏ100 ñîîòâåòñòâåííî), ïîäîáðàííûõ ðàíåå äëÿ äàííîãî
îáúåêòà (Ïîëûãàëîâà è äð., 1982). Îïûòû ïðîâîäèëè â
3—5 àíàëèòè÷åñêèõ è 3—5 áèîëîãè÷åñêèõ ïîâòîð-
íîñòÿõ.

Ð å à ê ò è â û. Èñïîëüçîâàíû âàëèíîìèöèí (Serva,
Ãåðìàíèÿ) è ÕÏ (Sigma, ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ïðè èññëåäîâàíèè äèíàìèêè âûäåëåíèÿ èîíîâ êàëèÿ
êëåòêàìè êîðíåé áûëî óñòàíîâëåíî ïîñòåïåííîå ñíèæå-
íèå âûõîäà K+ â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå (ñì. òàáëèöó).
Èíêóáèðîâàíèå êîðíåé ñ ÕÏ âûçâàëî óâåëè÷åíèå ñîäåð-
æàíèÿ K+ â ñðåäå (ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì), âåëè÷èíà
êîòîðîãî çàâèñåëà îò êîíöåíòðàöèè è ïðîäîëæèòåëüíî-
ñòè âîçäåéñòâèÿ. Â ïðèñóòñòâèè ÕÏ50 ïîòåðÿ K+ êëåòêà-
ìè óâåëè÷èâàëàñü ïîñëå 1 è 2 ÷ âîçäåéñòâèÿ, à ÷åðåç 5 ÷
ñîäåðæàíèå êàëèÿ â ñðåäå áûëî ìåíüøå, ÷åì ïðè 1-÷àñî-
âîé èíêóáàöèè êîðíåé. ÕÏ100 âûçâàë çíà÷èòåëüíîå óâå-
ëè÷åíèå âûõîäà êëåòîê K+ èç êëåòîê, êîòîðîå óñèëèâà-
ëîñü ñî âðåìåíåì.

Â êîíòðîëå ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ êàëèÿ â ñðåäå ÷å-
ðåç 2 è 5 ÷ êîððåëèðîâàëî ñ óìåíüøåíèåì pH ñðåäû. Ïîä
âëèÿíèåì ÕÏ íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå pH ñðåäû ïîñëå 1

è 2 ÷ èíêóáàöèè, áîëåå çíà÷èòåëüíîå â ïðèñóòñòâèè
ÕÏ100 (ñì. òàáëèöó). Êðîìå òîãî, ïðîèñõîäèëî ñíèæå-
íèå pH ñðåäû ïîñëå 5 ÷ èíêóáàöèè êîðíåé ñ ÕÏ100, êîð-
ðåëèðóþùåå ñ ñóùåñòâåííîé ïîòåðåé K+ êëåòêàìè. Âîç-
ðàñòàíèå pH ñðåäû ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ïîêàçàòåëåé óñèëå-
íèÿ ïîñòóïëåíèÿ â êëåòêè ïðîòîíîâ.

Ñ äèññèïàöèåé ïðîòîííîãî ãðàäèåíòà íà ïëàçìàëåì-
ìå ñâÿçàíî ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê â ïðèñóòñòâèè ÕÏ, áî-
ëåå çíà÷èòåëüíîå ïîä âëèÿíèåì ÕÏ100 (ðèñ. 1). Âåëè÷è-
íà ÌÏ êëåòîê îïðåäåëÿåòñÿ ñîîòíîøåíèåì ýëåêòðîãåí-
íûõ êàíàëîâ è êàíàëîâ óòå÷êè. Ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê
êîðíåé â ïðèñóòñòâèè ÕÏ, êîððåëèðóþùåå ñ âîçðàñòàíè-
åì ïîòåðè èìè K+, ñâÿçàíî ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà êàíàëîâ
óòå÷êè íà ïëàçìàëåììå. Óâåëè÷åíèå ïîòåðè êàëèÿ è ïî-
âûøåíèå pH ñðåäû èíêóáàöèè ïðè îäíîâðåìåííîì ñíè-
æåíèè ÌÏ êëåòîê ñâèäåòåëüñòâóåò î íàðóøåíèè èîííûõ
ãðàäèåíòîâ è âîçðàñòàíèè èîííîé ïðîíèöàåìîñòè ïëàç-
ìàëåììû, îñîáåííî ñóùåñòâåííîì ïðè èíêóáàöèè êîð-
íåé ñ ÕÏ100. Ïîñëå 5 ÷ âîçäåéñòâèÿ ÕÏ50 íàáëþäàëîñü
óâåëè÷åíèå ÌÏ êëåòîê (ïî ñðàâíåíèþ ñ 1—2 ÷), â ñëó÷àå
ÕÏ100 ÌÏ êëåòîê îñòàâàëñÿ òàêèì æå íèçêèì, êàê ïîñëå
2 ÷ âîçäåéñòâèÿ.

Ñ íàðóøåíèåì èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê ñâÿçàíû
èçìåíåíèÿ äûõàíèÿ îòñå÷åííûõ êîðíåé â ïðèñóòñòâèè
ÕÏ. Îíè íå áûëè îäíîçíà÷íûìè. Â íàøèõ ýêñïåðèìåí-
òàõ ÕÏ50 â ïåðâûå 2 ÷ èíêóáàöèè ñëàáî âëèÿë íà ïîòðåá-
ëåíèå O2 îòñå÷åííûìè êîðíÿìè. Íàáëþäàëàñü íåáîëü-
øàÿ ñòèìóëÿöèÿ äûõàíèÿ (ðèñ. 2), êîòîðàÿ ïðè óâåëè÷å-
íèè ïðîäîëæèòåëüíîñòè âîçäåéñòâèÿ óñèëèâàëàñü è
êîððåëèðîâàëà ñ óâåëè÷åíèåì ÌÏ è ñíèæåíèåì ïîòåðè
K+ êëåòêàìè. Ïîä âëèÿíèåì ÕÏ100 ïðîèñõîäèëî ñíèæå-
íèå ïîòðåáëåíèÿ O2 êëåòêàìè êîðíåé. Îíî áûëî ìàêñè-
ìàëüíûì ÷åðåç 3 ÷ èíêóáàöèè. Èíãèáèðîâàíèå äûõàíèÿ
êîðíåé ÕÏ100 â 1-å ÷ êîððåëèðîâàëî ñî ñíèæåíèåì ÌÏ
êëåòîê, çíà÷èòåëüíîé ïîòåðåé èìè K+ è óâåëè÷åíèåì pH
ñðåäû èíêóáàöèè. Ïðè 4- è 5-÷àñîâîì âîçäåéñòâèè
ÕÏ100 èíãèáèðîâàíèå äûõàíèÿ ñìåíÿëîñü ñòèìóëÿöèåé
áîëåå çíà÷èòåëüíîé, ÷åì â ïðèñóòñòâèè ÕÏ50, îäíàêî
ïîòåðÿ K+ è ÌÏ êëåòîê îñòàâàëèñü ïðèìåðíî òàêèìè æå,
êàê ïîñëå 2 ÷ âîçäåéñòâèÿ.

Äûõàíèå êîðíåé âîñïîëíÿåò óáûëü âíóòðåííåé ýíåð-
ãèè è îáåñïå÷èâàåò íåîáõîäèìûé äëÿ âûïîëíåíèÿ æèç-
íåííûõ ôóíêöèé ýíåðãåòè÷åñêèé óðîâåíü. ×àñòü îñâîáî-
äèâøåéñÿ ïðè äûõàíèè ýíåðãèè ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç èñ-
òî÷íèêîâ òåïëîïðîäóêöèè. Ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû,
ñâÿçàííûå ñ ïåðåíîñîì èîíîâ ÷åðåç ïëàçìàëåììó, âíîñÿò
îïðåäåëåííûé âêëàä â òåïëîïðîäóêöèþ êëåòîê (Ãîðäîí
è äð., 1995; Alekseeva et al., 2004). Ïîä âëèÿíèåì ÕÏ íà-
áëþäàëîñü ñíèæåíèå òåïëîïðîäóêöèè, ïðè âîçäåéñòâèè
ÕÏ100 îíî áûëî áîëåå çíà÷èòåëüíûì, ÷åì â ïðèñóòñòâèè
ÕÏ50 (ðèñ. 4). Ïðè óâåëè÷åíèè ïðîäîëæèòåëüíîñòè èí-
êóáàöèè îòñå÷åííûõ êîðíåé ñ ÕÏ50 ïðîèñõîäèëè ïîâû-
øåíèå óðîâíÿ òåïëîâûäåëåíèÿ, êîððåëèðóþùåå ñ âîçðà-
ñòàíèåì ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà, è ïðèáëèæåíèå çíà÷å-
íèé ê êîíòðîëüíîìó óðîâíþ, à ïðè äåéñòâèè ÕÏ100
òåïëîïðîäóêöèÿ îñòàâàëîñü òàêîé æå íèçêîé, êàê è ïîñëå
2 ÷ âîçäåéñòâèÿ.

Ñïåöèôè÷åñêèé K+-èîíîôîð âàëèíîìèöèí âûçâàë
óâåëè÷åíèå ïîòåðè êàëèÿ îòñå÷åííûìè êîðíÿìè (ñì. òàá-
ëèöó). Ñîäåðæàíèå K+ â ñðåäå èíêóáàöèè îòñå÷åííûõ
êîðíåé çàâèñåëî îò êîíöåíòðàöèè âàëèíîìèöèíà è ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè âîçäåéñòâèÿ. Â ïðèñóòñòâèè Â20 ïîòåðÿ
êàëèÿ êëåòêàìè óâåëè÷èëàñü íåçíà÷èòåëüíî (ìåíüøå,
÷åì ïîä âëèÿíèåì Â50) ïîñëå 1 è 2 ÷ èíêóáàöèè îòñå÷åí-
íûõ êîðíåé. Ïîñëå 5 ÷ âîçäåéñòâèÿ âàëèíîìèöèíîì ñî-
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äåðæàíèå êàëèÿ â ñðåäå áûëî ìåíüøå, ÷åì ïðè 1-÷àñîâîì
âîçäåéñòâèè, ò. å. ïðîèñõîäèëî ïîãëîùåíèå èîíîâ êàëèÿ,
âûøåäøèõ â èíêóáàöèîííûé ðàñòâîð. Íàáëþäàëîñü íå-
áîëüøîå ïîäêèñëåíèå ñðåäû èíêóáàöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ
èñõîäíûìè çíà÷åíèÿìè. Â20 âûçâàë íåçíà÷èòåëüíîå
ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê, âåëè÷èíà êîòîðîãî ê 5-ìó ÷ âîç-
äåéñòâèÿ ïðèáëèæàëàñü ê çíà÷åíèÿì â êîíòðîëå (ðèñ. 1).
Äåïîëÿðèçàöèÿ ïëàçìàëåììû êëåòîê êîðíåé, âûçâàííàÿ
Â50, áûëà áîëüøå, ÷åì â ïðèñóòñòâèè Â20, íî ìåíüøå,
÷åì â ñëó÷àå âîçäåéñòâèÿ ÕÏ50. Ïðè ïðîäîëæèòåëüíîì
äåéñòâèè Â50 íà êîðíè óâåëè÷åíèå ÌÏ êëåòîê êîððåëè-
ðîâàëî ñ óìåíüøåíèåì ñîäåðæàíèÿ K+ è ñíèæåíèåì pH
ñðåäû èíêóáàöèè.

Âàëèíîìèöèí âûçâàë óâåëè÷åíèå ïîòðåáëåíèÿ êèñ-
ëîðîäà îòñå÷åííûìè êîðíÿìè. Ñòèìóëÿöèÿ äûõàíèÿ óñè-
ëèâàëàñü ñî âðåìåíåì è áûëà áîëüøå ïîä âëèÿíèåì Â50
(ðèñ. 3). Íà òåïëîïðîäóêöèþ êîðíåé Â20 ïðàêòè÷åñêè íå
îêàçàë âëèÿíèÿ, à â ïðèñóòñòâèè Â50 íàáëþäàëîñü óâåëè-
÷åíèå òåïëîâûäåëåíèÿ (ðèñ. 4).

Îáñóæäåíèå

Òàêèì îáðàçîì, è ñïåöèôè÷åñêèé êàëèåâûé èîíîôîð
âàëèíîìèöèí, è õëîðïðîìàçèí, îáëàäàþùèé øèðîêèì
ñïåêòðîì äåéñòâèÿ íà êëåòêè, âûçâàëè óâåëè÷åíèå ïîòå-
ðè K+ îòñå÷åííûìè êîðíÿìè. Âîññòàíîâèòåëüíûå ïðî-
öåññû, íàïðàâëåííûå íà ïðåäîòâðàùåíèå äåñòðóêòèâíûõ
èçìåíåíèé èîííîãî ãîìåîñòàçà, ñâÿçûâàþò ñ àêòèâèðîâà-
íèåì H+-ïîìïû, â ÷àñòíîñòè H+-ÀÒÔàçû ïëàçìàëåììû,
èñïîëüçóþùåé ýíåðãèþ ìåòàáîëèçìà äëÿ ãåíåðàöèè ÌÏ
è ïåðåíîñà K+ ÷åðåç ìåìáðàíó (Slayman, 1987). Îäíèì èç
ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè H+-ÀÒÔàçû ïëàçìàëåììû ïðè
ñòðåññîâûõ âîçäåéñòâèÿõ ÿâëÿåòñÿ ìîäóëÿöèÿ åå àêòèâ-
íîñòè èîíàìè êàëèÿ êàê ñ âíóòðåííåé, òàê è ñ íàðóæíîé
ñòîðîíû ìåìáðàíû (Grouzis et al., 1990; Îïðèòîâ è äð.,
1999; Zheng et al., 2000). H+-ÀÒÔàçà àêòèâèðóåòñÿ ïðè
äîñòèæåíèè îïðåäåëåííîãî óðîâíÿ ñîäåðæàíèÿ âíåêëå-
òî÷íîãî êàëèÿ. Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî óâåëè÷å-
íèå ïîòåðè êàëèÿ îòñå÷åííûìè êîðíÿìè ïðè 2-÷àñîâîì
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå õëîðïðîìàçèíà â êîíöåíòðàöèè 50 (ÕÏ50) èëè 100 (ÕÏ100) ìêÌ è âàëèíîìèöèíà â
êîíöåíòðàöèè 20 (Â20) èëè 50 (Â50) ìêÌ íà ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé.

Fig. 1. Effect of chlorpromazine at concentrations of 50 (CP50) or 100 (CP100) mM, and valinomycin at
concentrations of 20 (V20) or 50 (V50) mM on the membrane potential of excised root cells.

Âëèÿíèå õëîðïðîìàçèíà (XÏ) è âàëèíîìèöèíà íà ñîäåðæàíèå èîíîâ êàëèÿ
â ñðåäå èíêóáàöèè îòñå÷åííûõ êîðíåé (ÑÈ) è âåëè÷èíó åå pH

Âàðèàíò îïûòà

Ñîäåðæàíèå K+ (ìêýêâ íà 1 ã ñûðîé ìàññû)
â ÑÈ ÷åðåç ðàçíîå âðåìÿ, ÷

pH ÑÈ ÷åðåç
ðàçíîå âðåìÿ, ÷

1 2 5 1 2 5

Êîíòðîëü (H2O) pH 6.1 3.9 ± 0.1 0.6 ± 0.1 0.0 ± 0.0 5.5 5.1 5.3

ÕÏ, 50 ìêÌ, pH 5.7 5.8 ± 0.1 7.3 ± 0.1 4.4 ± 0.1 6.0 5.4 5.3

ÕÏ, 100 ìêÌ, pH 5.7 10.3 ± 0.2 11.8 ± 0.2 14.1 ± 0.2 6.3 5.7 4.7

Âàëèíîìèöèí, 20 ìêÌ, pH 6.0 4.2 ± 0.1 5.4 ± 0.1 1.0 ± 0.1 6.0 5.5 5.6

Âàëèíîìèöèí, 50 ìêÌ, pH 6.0 4.9 ± 0.1 5.6 ± 0.0 2.3 ± 0.1 6.0 5.4 5.7



âîçäåéñòâèè âàëèíîìèöèíà ñîïðîâîæäàëîñü ïîâûøåíè-
åì ÀÒÔàçíîé àêòèâíîñòè íà ïëàçìàëåììå (×åðíûøåâà è
äð., 2004). Îá àêòèâèðîâàíèè ýëåêòðîãåííûõ êàíàëîâ è
óñèëåíèè K+/H+-îáìåíà, êîìïåíñèðóþùèõ óâåëè÷å-
íèå êàíàëîâ óòå÷êè, âûçâàííîå âàëèíîìèöèíîì, ñâèäåòå-
ëüñòâóþò ïîãëîùåíèå èîíîâ êàëèÿ, âûøåäøèõ èç îòñå-

÷åííûõ êîðíåé â 1-å ÷ èíêóáàöèè, ïîäêèñëåíèå ñðåäû è
÷àñòè÷íîå âîññòàíîâëåíèå ÌÏ êëåòîê ïîñëå 5 ÷ âîçäåé-
ñòâèÿ.

Ïîääåðæàíèå îïòèìàëüíîãî óðîâíÿ ìåòàáîëè÷åñêèõ
ïðîöåññîâ è ñîîòíîøåíèÿ æèçíåííûõ ôóíêöèé ïðè äåé-
ñòâèè ñòðåññîðîâ ñâÿçàíî ñ ðàáîòîé ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿ-
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Ðèñ. 2. Âëèÿíèå õëîðïðîìàçèíà (ÕÏ) íà èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ îòñå÷åííûõ êîðíåé ïøåíèöû.

1 — êîíòðîëü, 2 — 50 ìêÌ ÕÏ, 3 — 100 ìêÌ ÕÏ.

Fig. 2. Effect of chlorpromazine (CP) on respiration intensity of excised roots.

1 — control, 2 — 50 mM CP, 3 — 100 mM CP.

Ðèñ. 3. Âëèÿíèå âàëèíîìèöèíà (Â) íà èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ îòñå÷åííûõ êîðíåé.

1 — êîíòðîëü, 2 — 20 ìêÌ Â, 3 — 50 ìêÌ Â.

Fig. 3. Effect of valinomycin (V) on respiration intensity of excised roots.

1 — control, 2 — 20 mM V, 3 — 50 mM V.



öèè, òðåáóþùèõ äîïîëíèòåëüíîãî ðàñõîäà ýíåðãèè. Îä-
íèì èç êàðäèíàëüíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, îñó-
ùåñòâëÿþùèõ ýíåðãåòè÷åñêîå è ñóáñòðàòíîå îáåñïå÷å-
íèå îòâåòíûõ è àäàïòèâíûõ ðåàêöèé, ÿâëÿåòñÿ äûõàíèå.
Ýíåðãåòè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ
îðãàíèçìà è ðàçëè÷íûõ ïîäñèñòåì â ïðîöåññå àäàïòàöèè
íàïðàâëåíà íà ìèíèìèçàöèþ äîïîëíèòåëüíûõ çàòðàò
ýíåðãèè è âîññòàíîâëåíèå ñòàöèîíàðíîãî ñîñòîÿíèÿ. Ïðè
âîçäåéñòâèè âàëèíîìèöèíà íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå èí-
òåíñèâíîñòè äûõàíèÿ êîðíåé â òå÷åíèå 5 ÷ èíêóáàöèè.
Ïðè÷åì óñèëåíèå äûõàíèÿ, òàê æå êàê èçìåíåíèÿ ìåìá-
ðàííûõ õàðàêòåðèñòèê, áûëî áîëåå çíà÷èòåëüíûì ïðè
èíêóáàöèè êîðíåé ñ Â50 è êîððåëèðîâàëî ñ óâåëè÷åíèåì
òåïëîâûäåëåíèÿ. Î÷åâèäíî, ÷òî ÷åì â áîëüøåé ñòåïåíè
êîëè÷åñòâî ïîñòàâëÿåìîé äûõàíèåì ýíåðãèè ïðåâûøàåò
òåïëîîòäà÷ó, òåì áóëüøèì çàïàñîì ñâîáîäíîé ýíåðãèè
ðàñïîëàãàåò æèâàÿ ñèñòåìà (äëÿ ýíäîòåðìè÷åñêèõ ïðî-
öåññîâ) (Æîëêåâè÷, 1968). Óñèëåíèå ïîòðåáëåíèÿ êèñëî-
ðîäà, óâåëè÷åíèå òåïëîïðîäóêöèè â òå÷åíèå 5 ÷ èíêóáè-
ðîâàíèÿ îòñå÷åííûõ êîðíåé, à òàêæå óâåëè÷åíèå ÌÏ
êëåòîê, ëàáèëüíîãî êîìïîíåíòà ñèñòåìû ðåãóëèðîâàíèÿ
èîííîãî òðàíñïîðòà, íåïîñðåäñòâåííî çàâèñÿùåãî îò
ýíåðãåòè÷åñêîãî ñòàòóñà êëåòîê, ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî êëåòêè àêòèâíî ïðîòèâîñòîÿò ìíîãî÷àñîâîìó âîçäåé-
ñòâèþ ñïåöèôè÷åñêîãî K+-èîíîôîðà âàëèíîìèöèíà ïî-
ñðåäñòâîì êîìïåíñàòîðíîé àêòèâàöèè H+-ÀÒÔàçû ïëàç-
ìàëåììû è óñèëåíèÿ K+/H+-îáìåíà, ñïîñîáñòâóþùèìè
ýíåðãîçàâèñèìîé ðåãóëÿöèè pH öèòîïëàçìû è âîññòàíîâ-
ëåíèþ H+-ãðàäèåíòà íà ìåìáðàíå.

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ ÕÏ50 è ÕÏ100, òàê æå êàê
âàëèíîìèöèí, âûçâàëè óñèëåíèå âûõîäà K+ èç êëåòîê â
ïåðâûå 2 ÷ èíêóáàöèè îòñå÷åííûõ êîðíåé. Ñðàâíåíèå
ïîêàçàòåëåé, õàðàêòåðèçóþùèõ èçìåíåíèå ñâîéñòâ ïëàç-
ìàëåììû â íà÷àëüíûé ïåðèîä âîçäåéñòâèÿ (ÌÏ êëåòîê,
ñîäåðæàíèå K+ â ñðåäå èíêóáàöèè è åå pH), ñâèäåòåëüñò-
âóåò î áîëåå ñèëüíîì äåéñòâèè ÕÏ50, ÷åì Â50, à òàêæå

î ñóùåñòâåííîì óâåëè÷åíèè èîííîé ïðîíèöàåìîñòè
ïëàçìàëåììû êëåòîê îòñå÷åííûõ êîðíåé ïîä âëèÿíèåì
ÕÏ100. Òî åñòü ðàííèå îòâåòíûå ðåàêöèè êëåòîê îòñå-
÷åííûõ êîðíåé íà âîçäåéñòâèå ñïåöèôè÷åñêîãî K+-èîíî-
ôîðà âàëèíîìèöèíà è êñåíîáèîòèêà ÕÏ, îáëàäàþùåãî
ñèëüíûì ìåìáðàíîòðîïíûì ýôôåêòîì, õàðàêòåðèçóþòñÿ
îäíîíàïðàâëåííûìè èçìåíåíèÿìè ìåìáðàííûõ ïîêàçà-
òåëåé êëåòîê, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî âåëè÷èíå. Îíè ñâèäå-
òåëüñòâóþò î íàðóøåíèè èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê, áî-
ëåå ñóùåñòâåííîì ïîä âëèÿíèåì ÕÏ100.

Êàê óæå îòìå÷àëîñü, âàæíóþ ðîëü â ïîääåðæàíèè ãî-
ìåîñòàçà è óñòîé÷èâîñòè ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê èãðàþò
òðàíñïîðòíûå ÀÒÔàçû ïëàçìàëåììû, êîòîðûå àêòèâèçè-
ðóþòñÿ ïðè ñòðåññå. Àêòèâíîñòü H+-ÀÒÔàçû in vivo ìî-
æåò ðåãóëèðîâàòüñÿ ðàçëè÷íûìè ôàêòîðàìè. Â ðåãóëÿ-
öèè àêòèâíîñòè H+-ÀÒÔàçû è H+-ïðîâîäèìîñòè ïëàçìà-
ëåììû ïðè ðàçëè÷íûõ âîçäåéñòâèÿõ íà ðàñòèòåëüíûå
êëåòêè ó÷àñòâóþò ìåõàíèçìû, ÷óâñòâèòåëüíûå ê èçìåíå-
íèþ êîíöåíòðàöèè H+ è Ca2+ â öèòîïëàçìå. Êðîìå óæå
îòìå÷åííîãî ñòèìóëèðóþùåãî âëèÿíèÿ âûõîäà K+ â ñðå-
äó îäíèì èç ôàêòîðîâ, îêàçûâàþùèõ áûñòðîå è íåñïåöè-
ôè÷íîå âëèÿíèå íà H+-ÀÒÔàçó ïëàçìàëåììû, ÿâëÿåòñÿ
èçìåíåíèå ôàçîâî-ñòðóêòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ ìåìáðàíû ÷å-
ðåç èçìåíåíèå ëèïèäíîãî ñîñòàâà è òåêó÷åñòè ìåìáðàí
(Cooke, Burden, 1990).

Ðåãóëÿòîðíàÿ öåïü ñèñòåìû âîñïðèÿòèÿ, ïåðåäà÷è
ñèãíàëà è ðåãóëÿöèè îòâåòà ìîæåò èíäóöèðîâàòüñÿ õè-
ìè÷åñêèìè ðåàãåíòàìè, â ÷àñòíîñòè ÕÏ, êîòîðûé âçàè-
ìîäåéñòâóåò ñ ïîëÿðíûìè ãðóïïàìè ìåìáðàííûõ ëèïè-
äîâ è âûçûâàåò èçìåíåíèå òåêó÷åñòè ìåìáðàí è óðîâíÿ
ñâîáîäíîãî êàëüöèÿ â öèòîïëàçìå. Ïðè óâåëè÷åíèè òåêó-
÷åñòè ìåìáðàí ïðîèñõîäèò ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, êîäèðóþ-
ùèõ áåëêè, êîòîðûå, ñâÿçûâàÿñü ñ ëèïèäàìè, ìîãóò ïðåä-
îòâðàùàòü äåçèíòåãðàöèþ ìåìáðàí (Ëîñü, 2001). Êðîìå
òîãî, èçâåñòíî, ÷òî ñîñòîÿíèå ëèïèäíîãî êîìïîíåíòà
ïëàçìàëåììû â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåò åå èîí-
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Ðèñ. 4. Òåïëîïðîäóêöèÿ îòñå÷åííûõ êîðíåé â ïðèñóòñòâèè âàëèíîìèöèíà è õëîðïðîìàçèíà.

Çà 100 % ïðèíÿòî òåïëîâûäåëåíèå â êîíòðîëüíîì âàðèàíòå.

Fig. 4. Heat production by excised roots with valinomycin and chlorpromazine.

Ordinate axes — heat production, % heat release in control sample was taken as 100 %.



íóþ ïðîíèöàåìîñòü è âåëè÷èíó îòðèöàòåëüíîãî ïîâåðõ-
íîñòíîãî ïîòåíöèàëà, îò êîòîðîãî çàâèñÿò óðîâåíü îêèñ-
ëåíèÿ SH-ãðóïï ìåìáðàííûõ áåëêîâ, à òàêæå ôóíêöèî-
íèðîâàíèå ðåäîêñ-ñèñòåì, ãåíåðèðóþùèõ ñóïåðîêñèä è
H2O2 (Âåñåëîâà è äð., 1993). Â ðåãóëÿöèè ïðîîêñè-
äàíòíî-àíòèîêñèäàíòíîãî ðàâíîâåñèÿ â êëåòêàõ çíà÷è-
òåëüíàÿ ðîëü îòâîäèòñÿ èîíàì êàëüöèÿ, êîòîðûå ìîãóò
ñïîñîáñòâîâàòü ïîâûøåíèþ àêòèâíîñòè àíòèîêñèäàíò-
íûõ ôåðìåíòîâ ïðè ñòðåññå, à òàêæå èíäóöèðîâàòü ñèí-
òåç ðÿäà áåëêîâ ñ àíòèîêñèäàíòíûìè ñâîéñòâàìè (Êîëó-
ïàåâ è äð., 2005). Ñòåïåíü èçìåíåíèÿ ëèïèäíîãî êîìïî-
íåíòà ïëàçìàëåììû è óðîâíÿ ñâîáîäíîãî êàëüöèÿ â
öèòîïëàçìå ïðè âîçäåéñòâèè ÕÏ50, ïî-âèäèìîìó, íàõî-
äèòñÿ â ïðåäåëàõ, êîãäà ïîäîáíûå ìåõàíèçìû ìîãóò
áûòü ðåàëèçîâàíû. Ïîä âëèÿíèåì ÕÏ100 íàáëþäàëèñü
íå òîëüêî ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê è óñèëåíèå ïîòåðè êàëèÿ
êîðíÿìè, íî è óâåëè÷åíèå ïðîäóêöèè ñóïåðîêñèäà óæå
íà ðàííèõ ýòàïàõ âîçäåéñòâèÿ (Àëåêñååâà è äð., 2005),
÷òî ÿâëÿåòñÿ ïîêàçàòåëåì ñìåùåíèÿ ïðîêñèäàíòíî-àíòè-
îêñèäàíòíîãî ðàâíîâåñèÿ â ñòîðîíó àêòèâàöèè ïåðåêèñ-
íîãî îêèñëåíèÿ ëèïèäîâ (ÏÎË). Îá àêòèâàöèè ÏÎË è ñó-
ùåñòâåííîì ìåìáðàíîòðîïíîì ýôôåêòå ÕÏ100 ñâèäåòå-
ëüñòâóþò ïîëó÷åííûå íàìè ðàíåå äàííûå îá óñòðàíåíèè
âûçâàííûõ èì ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé
êëåòîê êîðíåé âèòàìèíîì E, îáëàäàþùèì àíòèîêñèäàíò-
íûìè è ñòàáèëèçèðóþùèìè ìåìáðàíû ñâîéñòâàìè (Ïî-
ëûãàëîâà è äð., 1982). Èçâåñòíî, ÷òî â ñëó÷àå çíà÷è-
òåëüíîãî óñèëåíèÿ ÏÎË âëèÿíèå åãî ïðîäóêòîâ ìîæåò
ïðîèñõîäèòü ïóòåì íàðóøåíèÿ ëèïèäíîé ðåãóëÿöèè àê-
òèâíîñòè ìåìáðàííûõ ÀÒÔàç è èõ ïðÿìîãî îêèñëåíèÿ, à
òàêæå òîðìîæåíèÿ òðàíñïîðòíîé ôóíêöèè H+-ÀÒÔàçû
ïîñðåäñòâîì íàðóøåíèÿ ïðîíèöàåìîñòè áèñëîÿ ëèïèäîâ
(Ïàëëàäèíà, 1999).

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â óñëîâèÿõ ñóùåñò-
âåííîãî «âîçìóùåíèÿ» èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê è íà-
ðóøåíèÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ïëàçìàëåììû óæå íà
ðàííèõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðåàêöèè (ñïóñòÿ 2 ÷ èíêóáàöèè
îòñå÷åííûõ êîðíåé â ñðåäå ñ ÕÏ100) ÀÒÔàçíàÿ àêòèâ-
íîñòü íà ïëàçìàëåììå íå âûÿâëÿëàñü, à ëîêàëèçîâàëàñü
íà òîíîïëàñòå, ìåìáðàíàõ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêó-
ëóìà (ÝÐ) è â öèòîïëàçìå (×åðíûøåâà è äð., 2004). «Ïå-
ðåìåùåíèå» ÀÒÔàçíîé àêòèâíîñòè âíóòðü êëåòêè ñâèäå-
òåëüñòâóåò î ïîäêëþ÷åíèè ýòèõ ñòðóêòóð ê ãîìåîñòàòè-
÷åñêîé ðåãóëÿöèè ñîäåðæàíèÿ H+, K+ è Ca2+ â öèòîçîëå
(Diaz de Leon, Win, 1985; Brauer et al., 1995; Walker et al.,
1996). Ñóùåñòâåííîå «âîçìóùåíèå» èîííîãî ãîìåîñòàçà
êëåòîê, â òîì ÷èñëå êàëüöèåâîãî, â ïðèñóòñòâèè ÕÏ100, à
òàêæå áëîêèðîâàíèå ÀÒÔàç è íàðóøåíèå ñòðóêòóðíîé
îðãàíèçàöèè ïëàçìàëåììû èñêëþ÷àþò ó÷àñòèå ïîñëåä-
íåé â ïðîöåññàõ ðåãóëèðîâàíèÿ èîííîãî ãîìåîñòàçà êëå-
òîê íà ðàííèõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðåàêöèè.

Èçìåíåíèÿ ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê êîð-
íåé ïðè 5-÷àñîâîì âîçäåéñòâèè ÕÏ ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî â ñëó÷àå äåéñòâèÿ ÕÏ50, òàê æå êàê è Â50, ïðî-
èñõîäèò ÷àñòè÷íîå âîññòàíîâëåíèå èîííîãî ãîìåîñòàçà
êëåòîê: óâåëè÷èâàåòñÿ ÌÏ êëåòîê, ñíèæàþòñÿ âûõîä K+

è pH ñðåäû (ïî ñðàâíåíèþ ñ 2-÷àñîâîé èíêóáàöèåé). Âîñ-
ñòàíîâëåíèå ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê ïðè äëè-
òåëüíîì äåéñòâèè ÕÏ50 îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî äàííàÿ
äîçà êñåíîáèîòèêà, ïî-âèäèìîìó, ëèøü ÷àñòè÷íî íàðó-
øàåò ðåãóëèðîâàíèå èîííîãî òðàíñïîðòà ÷åðåç ïëàçìà-
ëåììó è ðàáî÷èé èñïîëíèòåëüíûé àïïàðàò (Àëåêñàíä-
ðîâ, 1985). Èçìåíåíèå ñîîòíîøåíèÿ çàðÿäîâ, æèäêèõ è
ïëîòíûõ ÷àñòåé â ìåìáðàíå (òåêó÷åñòè) âñëåäñòâèå âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ÕÏ50 ñ êèñëûìè ôîñôîëèïèäàìè, ìåìáðàí-

íûìè áåëêàìè è âûòåñíåíèÿ Ca2+ íå äîñòèãàåò, ïî-
âèäèìîìó, êðèòè÷åñêîãî óðîâíÿ, êîãäà ìåìáðàíà «íàñû-
ùàåòñÿ». Èçâåñòíî, ÷òî çíà÷èòåëüíàÿ ðîëü â ïðîöåññàõ
àäàïòàöèè ïðèíàäëåæèò áèîñèíòåçó ñòðóêòóðíûõ ëèïè-
äîâ è èçìåíåíèÿì òåêó÷åñòè ìåìáðàí, ñâÿçàííûì â
îñíîâíîì ñ ñîäåðæàíèåì ñòåðèíîâ (Èãíàòîâ è äð., 1982).
Â ðÿäå ðàáîò èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ îá èçìåíåíèè ëèïèäíîãî
ñîñòàâà ìåìáðàí ðàñòåíèé â îòâåò íà ñòðåññèðóþùèå
âîçäåéñòâèÿ (Ëûãèí è äð., 1995; Àëåêñååâà è äð., 1999).
Èçìåíåíèå â ìåìáðàíå ñîîòíîøåíèÿ ñòåðèíîâ è ïîëÿð-
íûõ ëèïèäîâ ìîæåò ìåíÿòü åå ìîëåêóëÿðíóþ ñòðóêòóðó
è ôèçèîëîãè÷åñêèå ôóíêöèè (Wang, Faust, 1988). Èçìå-
íåíèå óðîâíÿ ñâîáîäíîãî êàëüöèÿ â öèòîïëàçìå êëåòîê
êîðíåé ïîä âëèÿíèåì ÕÏ50 ìîãëî îêàçàòü âëèÿíèå íà
ñèíòåç ñòðóêòóðíûõ ëèïèäîâ, ïîñêîëüêó Ca2+ ÿâëÿåòñÿ
ïîñðåäíèêîì â òðàíñëîêàöèè âíåøíåãî ñèãíàëà â ãåíîì
(Braam, Davis, 1990). ×àñòè÷íîå âîññòàíîâëåíèå èîííîãî
ãîìåîñòàçà êëåòîê êîðíåé ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè
ÕÏ50 ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ñèíòåçîì ñòðóêòóðíûõ ëèïè-
äîâ ïëàçìàëåììû ñ îïðåäåëåííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè,
ñïîñîáñòâóþùèìè ïîääåðæàíèþ åå ìèêðîâÿçêîñòè. Ïðè
5-÷àñîâîì âîçäåéñòâèè ÕÏ100 âûõîä K+ â ñðåäó èíêóáà-
öèè óâåëè÷èâàåòñÿ, à ÌÏ êëåòîê íå âîññòàíàâëèâàåòñÿ.
Óñèëåíèå ìåìáðàíîòðîïíîãî ýôôåêòà ÕÏ100 ñî âðåìå-
íåì îáóñëîâëåíî ïîâðåæäåíèåì ïëàçìàëåììû âñëåäñò-
âèå «ïåðåñûùåíèÿ» äàííûì ñîåäèíåíèåì è ïîëîìêè íå
òîëüêî ìåõàíèçìîâ ðåãóëèðîâàíèÿ èîííîãî òðàíñïîðòà,
íî è ðàáî÷åãî èñïîëíèòåëüíîãî àïïàðàòà (ÀÒÔàç), ÷òî
âûçûâàåò íåêîíòðîëèðóåìûé òðàíñïîðò èîíîâ ÷åðåç
ïëàçìàëåììó.

Èçìåíåíèÿ ýíåðãåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, îáåñïå÷èâàþ-
ùèõ ïîääåðæàíèå èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê, òàêæå çà-
âèñåëè îò ñòåïåíè åãî íàðóøåíèÿ. Â ïåðâûå 1—3 ÷ âîç-
äåéñòâèÿ ÕÏ50 íàáëþäàëàñü ñëàáàÿ ñòèìóëÿöèÿ ïîòðåá-
ëåíèÿ O2 îòñå÷åííûìè êîðíÿìè, à ÕÏ100 èíãèáèðîâàë
äûõàíèå. Ïîäàâëåíèå äûõàíèÿ êîðíåé ÕÏ100 âûçâàíî
ñóùåñòâåííûì íàðóøåíèåì èîííîãî ãîìåîñòàçà è ñòðóê-
òóðíîé îðãàíèçàöèè ïëàçìàëåììû è ñâÿçàíî, ïî-âèäèìî-
ìó, ñî çíà÷èòåëüíîé ïîòåðåé êëåòêàìè K+ è ïîñòóïëåíè-
åì ïðîòîíîâ â öèòîïëàçìó. Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè ïîíèæå-
íèè êîíöåíòðàöèè K+ è óìåíüøåíèè pH öèòîïëàçìû
ïðîèñõîäèò ïîäàâëåíèå äûõàíèÿ, îáóñëîâëåííîå âëèÿ-
íèåì êàòèîíîâ íà îêñèäîðåäóêòàçíûå ðåàêöèè äûõàòåëü-
íîé öåïè ìèòîõîíäðèé (Ñàìóèëîâ, Õàêèìîâ, 1991). È â
íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ íå èñêëþ÷åíî ïîäîáíîå îïîñðåäî-
âàííîå âëèÿíèå ÕÏ100 íà äûõàòåëüíóþ öåïü ìèòîõîíä-
ðèé íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðåàêöèè êëåòîê. Óâå-
ëè÷åíèå ïîäàâëåíèÿ äûõàíèÿ êîðíåé ÕÏ100 ê 3 ÷ èíêó-
áàöèè ñâÿçàíî, ïî-âèäèìîìó, ñ ïðîíèêíîâåíèåì ÕÏ
âíóòðü êëåòîê è îáóñëîâëåíî íåñïåöèôè÷åñêèì èíãèáè-
ðîâàíèåì ìèòîõîíäðèàëüíûõ è ãëèêîëèòè÷åñêèõ ôåð-
ìåíòíûõ ñèñòåì. Íà âûäåëåííûõ ìèòîõîíäðèÿõ è òêàíå-
âûõ ïðåïàðàòàõ æèâîòíûõ òêàíåé ïîêàçàíî, ÷òî èíãèáè-
ðóþùåå âëèÿíèå ÕÏ íà îêèñëåíèå ÍÀÄ-çàâèñèìûõ
ñóáñòðàòîâ è ÿíòàðíîé êèñëîòû ñâÿçàíî ñ èõ ñïåöèôè÷å-
ñêèì âçàèìîäåéñòâèåì ñ èçîàëëîêñàçèíîâûì êîëüöîì
ôëàâîïðîòåèäà è ñ àêòèâíûìè öåíòðàìè ñâÿçûâàíèÿ êà-
ëüöèÿ (Êîíäðàøîâà è äð., 1974). Èçìåíåíèÿ ëèïèäíîé
ôàçû ïëàçìàëåììû ïîä âëèÿíèåì ÕÏ50 íå âûçûâàþò
êðèòè÷åñêèõ íàðóøåíèé èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê, à
pH öèòîïëàçìû íàõîäèòñÿ, ïî-âèäèìîìó, â ïðåäåëàõ âå-
ëè÷èí, êîãäà âîçìîæíî ïîâûøåíèå ôóíêöèè (ïóòåì ñíÿ-
òèÿ ðåãóëèðóþùåãî òîðìîçà) ÷åðåç àêòèâàöèþ ÀÒÔàç
ïëàçìàëåììû, òîíîïëàñòà è ñòèìóëÿöèþ äûõàíèÿ. Ïðè
áîëåå äëèòåëüíîé èíêóáàöèè êîðíåé â ñðåäå ñ ÕÏ50 ñòè-
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ìóëÿöèÿ äûõàíèÿ óâåëè÷èâàëàñü, à ïðè äåéñòâèè ÕÏ100
èíãèáèðîâàíèå ñìåíÿëîñü ñòèìóëÿöèåé, îäíàêî íå ïðî-
èñõîäèëî ÷àñòè÷íîãî âîññòàíîâëåíèÿ ìåìáðàííûõ õà-
ðàêòåðèñòèê è óðîâíÿ òåïëîâûäåëåíèÿ, êàê ýòî èìåëî
ìåñòî ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè ÕÏ50. Ñòèìóëÿöèÿ äû-
õàíèÿ ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè ÕÏ50 íå ñîïðîâîæäà-
ëàñü óâåëè÷åíèåì âûõîäà K+ èç êëåòîê è ïîýòîìó íå ñâÿ-
çàíà ñ ðàçîáùåíèåì â ðåçóëüòàòå óñèëåíèÿ ìåìáðàíîò-
ðîïíîãî ýôôåêòà, êàê â ñëó÷àå ÕÏ100. Ñòèìóëÿöèÿ
äûõàíèÿ ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè ÕÏ ìîæåò áûòü ñâÿ-
çàíà ñ ýôôåêòîì ðàçîáùåíèÿ (ÕÏ100), âîçðàñòàíèåì
ýíåðãåòè÷åñêèõ çàòðàò íà ïîääåðæàíèå èîííîãî ãîìå-
îñòàçà, à òàêæå ñ äåòîêñèêàöèåé ýòîãî êñåíîáèîòèêà ïðè
ó÷àñòèè ýëåêòðîííî-òðàíñïîðòíîé öåïè ÝÐ è äðóãèõ
ôåðìåíòíûõ îêèñëèòåëüíûõ ñèñòåì, â ÷àñòíîñòè àìèíî-
îêñèäàç (Àð÷àêîâ, 1975), ÷òî ïîäòâåðæäàåòñÿ èçìåíåíèÿ-
ìè óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê.

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî (Ïîëûãëîâà è äð., 1982), ÷òî èç-
ìåíåíèÿ ÝÐ, ñâÿçàííûå ñ àêêóìóëèðîâàíèåì èîíîâ è àê-
òèâèðîâàíèåì ôåðìåíòíûõ ñèñòåì, îñóùåñòâëÿþùèõ
îêèñëåíèå êñåíîáèîòèêîâ, áûëè áîëåå âûðàæåíû ïîä
âëèÿíèåì ÕÏ100, à èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ìèòîõîíäðèé,
êîòîðûì ïðèíàäëåæèò âàæíàÿ ðîëü â ïîääåðæàíèè èîí-
íîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê è êîòîðûå ìîãóò âûïîëíÿòü ðîëü
âðåìåííûõ ðåçåðâóàðîâ äëÿ íàêîïëåíèÿ èîíîâ, â ÷àñòíî-
ñòè K+ è Ca2+, áûëè ðàçëè÷íûìè. Íàáóõàíèå ìèòîõîíä-
ðèé è ïðîñâåòëåíèå èõ ìàòðèêñà, êîòîðîå áûëî îòìå÷åíî
ïðè âîçäåéñòâèè ÕÏ50, íàáëþäàåòñÿ ïðè äåéñòâèè ðàç-
ëè÷íûõ ïîâðåæäàþùèõ ôàêòîðîâ è ñ÷èòàåòñÿ îòâåòíîé
ðåàêöèåé êëåòîê íà íàðóøåíèå èîííîãî ãîìåîñòàçà. Ìè-
òîõîíäðèè êëåòîê êîðíåé, èíêóáèðîâàííûõ ñ ÕÏ100, íå
áûëè íàáóõøèìè ÷åðåç 2—3 ÷, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ
ïðîíèêíîâåíèåì ÕÏ, ïîñêîëüêó ïðè íåïîñðåäñòâåííîì
äåéñòâèè êñåíîáèîòèêîâ íà ïåðâûé ñåãìåíò äûõàòåëü-
íîé öåïè ìèòîõîíäðèé èõ ñïîñîáíîñòü ñâÿçûâàòü è óäåð-
æèâàòü êàëüöèé íàðóøàåòñÿ (Êîíäðàøîâà è äð., 1974).
Êðîìå òîãî, íàáëþäàëèñü èçìåíåíèÿ öèòîïëàçìû è êëå-
òî÷íûõ ñòðóêòóð, â òîì ÷èñëå ÿäðà è àïïàðàòà Ãîëüäæè,
ñâèäåòåëüñòâóþùèå î ðàçâèòèè àïîïòîçà êëåòîê (×åðíû-
øåâà è äð., 2004), ÷òî, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî ñ èçìåíåíè-
ÿìè ôèçè÷åñêèõ ñâîéñòâ ëèïèäíîé ôàçû ïëàçìàëåììû
óæå íà ðàííèõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðåàêöèè êëåòîê. Äëèòåëü-
íîå âîçäåéñòâèå ÕÏ100 ïðèâîäèò ê ðàçðóøåíèþ è ãèáå-
ëè çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè êëåòîê.

Èîííûé ãîìåîñòàç ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì êîìïîíåíòîì
ïóòè àäàïòàöèè êëåòîê â óñëîâèÿõ ñòðåññà. Ïðè íåäîñòà-
òî÷íîì ñíàáæåíèè ýíåðãèåé ðàçðåãóëèðîâàííîå ïåðåäâè-
æåíèå èîíîâ ïðåäñòàâëÿåò íåïîñðåäñòâåííóþ îïàñíîñòü
äëÿ êëåòêè. Ïðè íàðàñòàíèè íàêîïëåíèÿ ñâîáîäíîãî âíóò-
ðèêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ, à òàêæå ñíèæåíèè pH öèòîïëàçìû
è ñîäåðæàíèÿ K+ ñïîñîáíîñòü êëåòîê ê àäàïòèâíûì ðåàê-
öèÿì ïîäàâëÿåòñÿ, è îñíîâíóþ ðîëü íà÷èíàþò èãðàòü êà-
òàáîëè÷åñêèå ïðîöåññû (Ñóááàéÿ, Ñàêñ, 2003).

Ñîâîêóïíîñòü ïîëó÷åííûõ äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò
î òîì, ÷òî óñèëåíèå ïîòåðè èîíîâ êàëèÿ îòñå÷åííûìè
êîðíÿìè ïîä âëèÿíèåì ìåìáðàíîàêòèâíûõ ñîåäèíåíèé
êîððåëèðîâàëî ñî ñíèæåíèåì ÌÏ êëåòîê è ñîïðîâîæäà-
ëîñü èçìåíåíèÿìè äûõàíèÿ è òåïëîïðîäóêöèè, ðàçëè÷à-
þùèìèñÿ ïî íàïðàâëåíèþ è âåëè÷èíå. Ðàçëè÷èÿ â èçìå-
íåíèè ýòèõ ïîêàçàòåëåé îáóñëîâëåíû îñîáåííîñòÿìè ìå-
õàíèçìîâ äåéñòâèÿ ìåìáðàíîàêòèâíûõ ñîåäèíåíèé è
ñòåïåíüþ íàðóøåíèÿ èìè èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê.
Ñíèæåíèå ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê ïîä âëèÿ-
íèåì ñïåöèôè÷åñêîãî K+-èîíîôîðà âàëèíîìèöèíà, íå
îêàçûâàþùåãî äåçîðãàíèçóþùåãî âëèÿíèÿ íà ðåãóëÿòîð-

íûå ñèñòåìû ïëàçìàëåììû, ñîïðîâîæäàëîñü óñèëåíèåì
èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ. Â ïðèñóòñòâèè Â50 áîëåå çíà-
÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ îòñå÷åí-
íûõ êîðíåé, ñâÿçàííîå ñ êîìïåíñàòîðíîé àêòèâàöèåé
H+-ÀÒÔàçû, ñîïðîâîæäàëîñü óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè òåï-
ëîïðîäóêöèè. Óâåëè÷åíèå ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê
êëåòîê, êîððåëèðóþùåå ñ óñèëåíèåì èíòåíñèâíîñòè äû-
õàíèÿ è òåïëîïðîäóêöèè ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè
âàëèíîìèöèíà, ñâèäåòåëüñòâóåò î ÷àñòè÷íîì âîññòàíîâ-
ëåíèè èîííîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê è ïðåîáëàäàíèè àäàï-
òèâíûõ ðåàêöèé, ñîïðÿæåííûõ ñ çàòðàòàìè ýíåðãèè.

Ñòåïåíü èçìåíåíèé ìåìáðàííûõ õàðàêòåðèñòèê (óâå-
ëè÷åíèå ïîòåðè K+ êîðíÿìè è ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê) è
ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû (óâåëè÷åíèå èíòåíñèâíîñòè äû-
õàíèÿ è ñíèæåíèå òåïëîïðîäóêöèè) â íà÷àëüíûé ïåðèîä
ïîä âëèÿíèåì ÕÏ50 áûëè áîëüøå, ÷åì â ïðèñóòñòâèè
Â50. Ýòî îáóñëîâëåíî ñèëüíûì ìåìáðàíîòðîïíûì ýôôåê-
òîì ÕÏ è ñâÿçàíî, ïî-âèäèìîìó, ñ øèðîêèì ñïåêòðîì
ñèñòåì è êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, âîâëå÷åííûõ â ôîðìèðîâà-
íèå îòâåòíûõ ðåàêöèé êëåòîê. Óñèëåíèå äûõàíèÿ è óâåëè-
÷åíèå óðîâíÿ òåïëîïðîäóêöèè ïðè äëèòåëüíîì äåéñòâèè
ÕÏ50, ñîïðÿæåííûå ñ ÷àñòè÷íûì âîññòàíîâëåíèåì èîí-
íîãî ãîìåîñòàçà êëåòîê, ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî êëåò-
êè àêòèâíî ïðîòèâîñòîÿò äàííîìó âîçäåéñòâèþ. Ñóùåñò-
âåííîå ñíèæåíèå ÌÏ êëåòîê è çíà÷èòåëüíàÿ ïîòåðÿ èìè
êàëèÿ ïîä âëèÿíèåì ÕÏ100, âûçâàííûå íàðóøåíèåì ëè-
ïèäíîé ôàçû è ñèñòåì ðåãóëèðîâàíèÿ òðàíñïîðòíûõ ïðî-
öåññîâ ïëàçìàëåììû, óæå íà ðàííèõ ýòàïàõ îòâåòíîé ðå-
àêöèè êëåòîê ñîïðîâîæäàëèñü ïîäàâëåíèåì äûõàíèÿ è
òåïëîïðîäóêöèè. Íåñìîòðÿ íà èíòåíñèâíóþ ðàáîòó ìèòî-
õîíäðèé è ïîäêëþ÷åíèå ê ãîìåîñòàòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè
ñîäåðæàíèÿ èîíîâ â öèòîïëàçìå âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóê-
òóð è ïðîöåññîâ, ñâÿçàííûõ ñ àêòèâàöèåé ñèñòåì îáåçâðå-
æèâàíèÿ, ýíåðãåòè÷åñêèå ðåñóðñû êëåòîê íåäîñòàòî÷íû
äëÿ óñòðàíåíèÿ ïîâðåæäàþùåãî äåéñòâèÿ ÕÏ100. Èçìå-
íåíèÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê êëåòîê
îòñå÷åííûõ êîðíåé ïðè äëèòåëüíîì âîçäåéñòâèè ÕÏ100
ñâèäåòåëüñòâóþò îá èñòîùåíèè ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ
êëåòîê è ïðåîáëàäàíèè êàòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ.
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A study was made of changes in the rates of respiration, heat production, and membrane characteristics in
cells of excised roots of wheat seedlings under the modulation of plasma membrane ion permeability by two
membrane active compounds: valinomycin (20 mM (V50)) and chlorpromazine (50 mM (CP50) and 100 mM
(CP100)). Both compounds increased the loss of potassium ions, which correlated with the lowering of membra-
ne potential, rate of respiration, and heat production after a 2 h exposure. The differences in alteration of these
parameters were due to specific action of either compound on the membrane and to the extent of ion homeosta-
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sis disturbance. V20 had a weak effect on the studied parameters. V50 caused an increase of the rate of respirati-
on and heat production, which enhanced following a prolonged action (5 h) and were associated with ion home-
ostatis restoration. The extent of alteration of membrane characteristics (an increase of potassium loss by roots,
and lowering of cell membrane potential) as well as energy expense under the action of CP50 during the first pe-
riod were more pronounced than in the presence of V50. During a prolonged action of CP50, the increase of res-
piration intensity and heat production correlated with partial recovery of ion homeostatis in cells. Essential lo-
wering of membrane potential and substantial loss of potassium by cells, starting from the early stages of their
response reaction, were followed by inhibition of respiration rate and heat production. Alterations of the structu-
re and functional characteristics of excised root cells indicate the intensification of the membrane-tropic effect
of a prolonged action of CP100, and the lack of cell energy resources.
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