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Ñ ïîìîùüþ NaN3, ÄÖÊÄ è ÈÓÊ ïîêàçàíî íàëè÷èå îò÷åòëèâî âûðàæåííîé ìåòàáîëè÷åñêîé çàâèñè-
ìîñòè ãåíåðàöèè ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ (ÏÄ), èíäóöèðîâàííîãî õîëîäîì, â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ ñòåáëÿ
òûêâû, êîòîðàÿ ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ ó÷àñòèåì ÀÒÔ-çàâèñèìîãî íàñîñà ïëàçìàëåììû â ïðîöåññå âîç-
áóæäåíèÿ. Óìåíüøåíèå êîíöåíòðàöèè âíåêëåòî÷íîãî Ñà2+îêàçûâàëî íà ãåíåðàöèþ ÏÄ íå ìåíåå ñèëüíîå
óãíåòàþùåå âëèÿíèå, ÷åì èíãèáèðîâàíèå ìåòàáîëèçìà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî êàëüöèåâûé ñèãíàë ÿâëÿåòñÿ
âàæíûì ñîïðÿãàþùèì çâåíîì ìåæäó ãåíåðàöèåé ÏÄ è ìåòàáîëèçìîì âîçáóäèìîé êëåòêè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êàëüöèé, ìåòàáîëèçì, ïëàçìàëåììà, ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ, ïðîòîííûé íàñîñ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÄÖÊÄ — N, NR-äèöèêëîãåêñèëêàðáîäèèìèä, Em — ìåìáðàííûé ïî-
òåíöèàë, ÈÓÊ — èíäîëèëóêñóñíàÿ êèñëîòà, ÏÄ — ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ.

Ãåíåðàöèÿ ïîòåíöèàëîâ äåéñòâèÿ (ÏÄ) â âîçáóäèìûõ
êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòåíèé ïîä âëèÿíèåì ðàçëè÷íûõ áèî-
òè÷åñêèõ è àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ ÿâëÿåòñÿ õîðîøî èçâå-
ñòíûì è íåîäíîêðàòíî îïèñàííûì â ëèòåðàòóðå ôåíîìå-
íîì (Pickard, 1973; Îïðèòîâ, 1977; Davies, 1987; Sibaoka,
1991; Volkov, Mwesigwa, 2000; Ïÿòûãèí, 2003). Êàê è
íåðâíûé èìïóëüñ æèâîòíûõ, ÏÄ ó âûñøèõ ðàñòåíèé âîç-
íèêàåò ïî äîñòèæåíèè êðèòè÷åñêîãî (ïîðîãîâîãî) óðîâíÿ
äåïîëÿðèçàöèè (Pyatygin et al., 1992; Trebacz, Sievers,
1998), ñîïðîâîæäàåòñÿ ñîñòîÿíèåì ðåôðàêòåðíîñòè âîç-
áóäèìûõ òêàíåé (Shiina, Tazawa, 1986; Ðåòèâèí è äð.,
1988) è ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ
â ïðåäåëàõ îðãàíèçìà (Fromm, Spanswick, 1993; Dziu-
binska et al., 2001). Â òî æå âðåìÿ âåñüìà ñóùåñòâåííûì
îòëè÷èåì îò íåðâíîãî èìïóëüñà æèâîòíûõ ìîæíî ñ÷è-
òàòü, ïî-âèäèìîìó, òåñíóþ ñâÿçü ìåõàíèçìà ãåíåðàöèè
ÏÄ ó âûñøèõ ðàñòåíèé ñ ìåòàáîëèçìîì (Ïÿòûãèí è äð.,
2005). Â ÷àñòíîñòè, åñëè íåðâíûå âîëîêíà ñïîñîáíû ãå-
íåðèðîâàòü è ïðîâîäèòü ÏÄ äàæå â ïðèñóòñòâèè ìåòà-
áîëè÷åñêèõ èíãèáèòîðîâ (Èîñò, 1975), òî, ñóäÿ ïî ðå-
çóëüòàòàì îïûòîâ íà ðÿäå âûñøèõ ðàñòåíèé — Dionaea
muscipula (Hodick, Sievers, 1988; Trebacz, Sievers, 1998)
è Salix viminalis (Fromm, Spanswick, 1993), — ãåíåðàöèÿ
ÏÄ â ïðèñóòñòâèè èíãèáèòîðîâ óãíåòàåòñÿ. Ñâÿçü ãå-
íåðàöèè «ðàñòèòåëüíûõ» ÏÄ ñ ìåòàáîëèçìîì ìîæåò îñó-
ùåñòâëÿòüñÿ, ïî-âèäèìîìó, ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè (Ïÿòû-
ãèí è äð., 2005), ìåõàíèçìû êîòîðûõ ïîêà íåäîñòàòî÷íî
ÿñíû.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå èññëåäîâàíî âëèÿíèå ðÿäà õè-
ìè÷åñêèõ àãåíòîâ, ìîäóëèðóþùèõ ìåòàáîëèçì è ñîïðÿ-
æåííûå ñ ìåòàáîëèçìîì òðàíñïîðòíûå ïðîöåññû, íà ãå-
íåðàöèþ ÏÄ â êëåòêàõ ïàðåíõèìû ñòåáëÿ ïðîðîñòêîâ
òûêâû Cucurbita pepo, èíèöèèðóåìûõ ïîíèæåíèåì òåìïå-
ðàòóðû.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäèêà

Èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè íà êëåòêàõ îñíîâíîé ïàðåí-
õèìû ñòåáëåé 2-íåäåëüíûõ ïðîðîñòêîâ òûêâû Cucurbita
pepo L. (ñîðò Ìîçîëååâñêàÿ). Ïðîðîñòêè âûðàùèâàëè íà
ãèäðîïîííîé îñíîâå ñ èñïîëüçîâàíèåì 50%-íîé ñðåäû
Õîãëýíäà—Àðíîíà ïðè îñâåùåíèè ëþìèíåñöåíòíûìè
ëàìïàìè (8000 ëê, 16-÷àñîâîé ñâåòîâîé ïåðèîä) è òåìïå-
ðàòóðå 21—23 °C.

Êëåòêè îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëÿ ïåðåä îïûòîì îá-
íàæàëè ñ ïîìîùüþ íåáîëüøîãî ïðîäîëüíîãî ñðåçà. Ó÷àñ-
òîê ñòåáëÿ ñî ñðåçîì óêðåïëÿëè â ïëåêñèãëàñîâîé êþâåòå,
ðàñïîëîæåííîé íà ïîâåðõíîñòè òåðìîîõëàæäàþùåãî ñòî-
ëèêà ÒÎÑ-2. Ñîñòàâ âîäíîãî ðàñòâîðà â êþâåòå: 1 ìÌ
KCL, 0.5 ìÌ CaCl2 è 0.1 ìÌ NaCl. Ãåíåðàöèþ ÏÄ â êëåò-
êàõ îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëÿ âûçûâàëè ïîñòåïåííûì
îõëàæäåíèåì ñî ñêîðîñòüþ 1.3—1.5 °C/ìèí. Âîçíèêíîâå-
íèå ÏÄ â êëåòêàõ îáúåêòà ïðîèñõîäèëî ïðè ïîíèæåíèè
òåìïåðàòóðû íà íåñêîëüêî ãðàäóñîâ îò èñõîäíîé
(21—23 °C). Ðåãèñòðàöèþ èçìåíåíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåí-
öèàëà (Åm) â çîíå îõëàæäåíèÿ îñóùåñòâëÿëè ïî ñòàí-
äàðòíîé ìåòîäèêå ìèêðîýëåêòðîäàìè èç ñòåêëà «ïèðåêñ»
ñ äèàìåòðîì êîí÷èêîâ íå áîëåå 1 ìêì, çàïîëíåííû-
ìè 3 Ì KCl. Ìèêðîýëåêòðîäû ââîäèëè â êëåòêè ñ ïîìî-
ùüþ ìåõàíè÷åñêîãî ìèêðîìàíèïóëÿòîðà êîìïëåêòà ÊÌ-2
ïðè 225-êðàòíîì óâåëè÷åíèè ìèêðîñêîïà. Òåìïåðàòóðó
ñðåäû âáëèçè ñðåçà íà ñòåáëå ñ ââåäåííûì ìèêðîýëåêòðî-
äîì êîíòðîëèðîâàëè ìèíèàòþðíûì òåðìèñòðîì. Èçìå-
ðåííàÿ âåëè÷èíà Åm êëåòîê îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëåé
ïðîðîñòêîâ òûêâû ïðè 21—23 °C â èñõîäíîì ðàñòâîðå
âàðüèðîâàëà â ïðåäåëàõ îò –120 äî –160 ìÂ (n = 20). Ïî-
ñëå ãåíåðàöèè ÏÄ íà ïåðâîå îõëàæäåíèå (êîíòðîëü) Em

êëåòîê âîññòàíàâëèâàëè äî èñõîäíîãî ñòàöèîíàðíîãî
óðîâíÿ ïóòåì ïîâûøåíèÿ òåìïåðàòóðû. Ïîâòîðíîå îõ-
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ëàæäåíèå êëåòîê (îïûò) îñóùåñòâëÿëè ñïóñòÿ 30 ìèí èí-
êóáàöèè â ïðèñóòñòâèè îïðåäåëåííîãî õèìè÷åñêîãî àãåí-
òà. Ïðè ýòîì ó÷èòûâàëè, ÷òî ðåôðàêòåðíûé ïåðèîä âîçáó-
äèìûõ òêàíåé îáúåêòà ïîñëå ãåíåðàöèè ÏÄ â îòâåò íà
îõëàæäåíèå ñîñòàâëÿåò ìåíåå 30 ìèí (Ðåòèâèí è äð.,
1988).

Â îïûòàõ èñïîëüçîâàëè ñëåäóþùèå õèìè÷åñêèå àãåí-
òû: èíãèáèòîð êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà àçèä íàòðèÿ
(NaN3), ëèìèòèðóþùèé âíóòðèêëåòî÷íûé ïóë ÀÒÔ (Reid
et al., 1985); èíãèáèòîð Í+-ÀÒÔàçû ïëàçìàòè÷åñêîé ìåì-
áðàíû N, NR-äèöèêëîãåêñèëêàðáîäèèìèä (ÄÖÊÄ) (Tu
et al., 1992); ôèòîãîðìîí èíäîëèëóêñóñíóþ êèñëîòó
(ÈÓÊ), ñòèìóëèðóþùèé àêòèâíîñòü Í+-ÀÒÔàçû (Hager,
2003); õåëàòîð ÝÃÒÀ, êîòîðûé äîáàâëÿëè â îìûâàþùóþ
êëåòêè ñðåäó äëÿ ñíèæåíèÿ êîíöåíòðàöèè èîíîâ êàëüöèÿ.
Êîíöåíòðàöèè Ñà2+ è ÝÃÒÀ â ñðåäå ðàññ÷èòûâàëè ñ ïîìî-
ùüþ ïðîãðàììû CHELATOR (Schoenmakers et al., 1992).

Ðåàêòèâû: ÄÖÊÄ (Serva, Ãåðìàíèÿ); ÈÓÊ, ÝÃÒÀ è
NaN3 (Sigma, ÑØÀ); îñòàëüíûå — îòå÷åñòâåííîãî ïðîèç-
âîäñòâà êâàëèôèêàöèè «õ÷» è «÷äà».

Áèîëîãè÷åñêàÿ ïîâòîðíîñòü îïûòîâ — 4—5. Â ðå-
çóëüòàòå ïðåäñòàâëåíû òèïè÷íûå çàïèñè èçìåíåíèÿ Em

êëåòîê â îòâåò íà îõëàæäåíèå.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Èíãèáèòîð êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà NaN3 îêàçûâàë
çíà÷èòåëüíîå óãíåòàþùåå âëèÿíèå íà ãåíåðàöèþ èíäóöè-
ðîâàííîãî îõëàæäåíèåì ÏÄ â êëåòêàõ îáúåêòà. Êàê âèäíî
íà ðèñ. 1, ïîä âëèÿíèåì NaN3 àìïëèòóäà èìïóëüñà ñóùå-
ñòâåííî óìåíüøèëàñü. Óãíåòåíèå ÏÄ áûëî òåì ñèëüíåå,
÷åì âûøå èñïîëüçîâàííàÿ êîíöåíòðàöèÿ àãåíòà (ñîîòâåò-
ñòâåííî 1 è 2 ìÌ). Ýòè äàííûå âåñüìà îïðåäåëåííî ñâè-
äåòåëüñòâóþò î íàëè÷èè òåñíîé ñâÿçè ïðîöåññà ãåíåðàöèè
ÏÄ â êëåòêàõ ñòåáëÿ îáúåêòà ñ âåëè÷èíîé âíóòðèêëåòî÷-
íîãî ïóëà ÀÒÔ, ê ðåäóêöèè êîòîðîãî ïðèâîäèò âëèÿíèå
àçèäà (Reid et al., 1985). Åñëè ïðèíÿòü ýòî âî âíèìàíèå, òî
èíãèáèðóþùèé ýôôåêò àçèäà íà ãåíåðàöèþ ÏÄ, ñóäÿ ïî

õàðàêòåðó íàáëþäàåìûõ íà ðèñ. 1 èçìåíåíèé, ìîæíî îáú-
ÿñíèòü ïî ìåíüøåé ìåðå äâóìÿ îñíîâíûìè ïðè÷èíàìè.

Ñ îäíîé ñòîðîíû, ïîä âëèÿíèåì NaN3 èìåëà ìåñòî
çíà÷èòåëüíàÿ äåïîëÿðèçàöèÿ êëåòî÷íîé ìåìáðàíû, ñâÿ-
çàííàÿ ñ óãíåòåíèåì ìåòàáîëè÷åñêè-çàâèñèìîé êîìïîíåí-
òû ïîòåíöèàëà ïîêîÿ, ôîðìèðóåìîé ÀÒÔ-çàâèñèìûì
Í+-íàñîñîì (Í+-ÀÒÔàçîé) ïëàçìàëåììû (Ïÿòûãèí è äð.,
1989). Ïîðîãîâûé óðîâåíü ãåíåðàöèè ÏÄ ïðè ýòîì ñìå-
ùàëñÿ â îáëàñòü ìåíåå îòðèöàòåëüíûõ çíà÷åíèé Em, ñî-
êðàùàÿ äèàïàçîí ðàçâèòèÿ èìïóëüñà (ðèñ. 1).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïèê ÏÄ â ïðèñóòñòâèè àçèäà ñìå-
ùàëñÿ â îáëàñòü îòðèöàòåëüíûõ çíà÷åíèé Em , ÷òî â ñâîþ
î÷åðåäü ïðèâîäèëî ê ðåäóêöèè âîçíèêàþùèõ â îòâåò íà
îõëàæäåíèå êëåòîê èìïóëüñîâ (ðèñ. 1). Ïðè ýòîì äëèòåëü-
íîñòü èìïóëüñîâ ñ óâåëè÷åíèåì êîíöåíòðàöèè NaN3 âîç-
ðàñòàëà. Ýòè äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî âëèÿíèå àçèäà
íà ãåíåðàöèþ ÏÄ ïðîÿâëÿëîñü, ñêîðåå âñåãî, íå òîëüêî ÷å-
ðåç îãðàíè÷åíèå ìåòàáîëè÷åñêè-çàâèñèìîé êîìïîíåíòû
Em, íî è â îïðåäåëåííîé ìåðå ÷åðåç îñëàáëåíèå ïàññèâ-
íûõ èîííûõ ïîòîêîâ, ôîðìèðóþùèõ ÏÄ. Ïðåäïîëàãàå-
ìîå îñëàáëåíèå ýòèõ ïîòîêîâ ìîãëî áûòü âûçâàíî íàðó-
øåíèåì ìåòàáîëè÷åñêîé ðåãóëÿöèè ñîîòâåòñòâóþùèõ
èîííûõ êàíàëîâ (Ïÿòûãèí è äð., 2005).

Èçâåñòíî, ÷òî â îñóùåñòâëåíèè ñâÿçè ðàçëè÷íûõ ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ñ ìåòàáîëèçìîì â êëåòêàõ ðàñ-
òåíèé âàæíóþ ðîëü èãðàåò êàëüöèåâàÿ ñèãíàëüíàÿ ñèñòå-
ìà (Marme, 1985; White, Broadley, 2003). Ìîæíî ïðåäïî-
ëàãàòü, ÷òî òàêàÿ ñâÿçü èìååò ìåñòî è ïðè ãåíåðàöèè ÏÄ.
Ïðè ýòîì ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, ÷òî ïî îäíèì äàííûì, êàëü-
öèåâûé ñèãíàë ïðåäøåñòâóåò âîçíèêíîâåíèþ ôàçû äåïî-
ëÿðèçàöèè ÏÄ ó ðàñòåíèé, ÿâëÿÿñü òðèããåðîì ïàññèâíîãî
äåïîëÿðèçóþùåãî ïîòîêà èîíîâ õëîðà (Lunevsky et al.,
1983), à ïî äðóãèì — âîçíèêàåò êàê ñëåäñòâèå ðàçâèòèÿ
ýòîé ôàçû èìïóëüñà (Fisahn et al., 2004). Èçâåñòíî òàêæå,
÷òî â óñëîâèÿõ îõëàæäåíèÿ ñèãíàëüíîå óâåëè÷åíèå êîí-
öåíòðàöèè èîíîâ Ñà2+ â öèòîïëàçìå ïðîèñõîäèò â îñíîâ-
íîì çà ñ÷åò âõîäà èçâíå ÷åðåç ïëàçìàòè÷åñêóþ ìåìáðàíó
(Ïÿòûãèí, 2004). Ó÷èòûâàÿ âñå ýòè îáñòîÿòåëüñòâà, ìû
èññëåäîâàëè âëèÿíèå ñíèæåíèÿ êîíöåíòðàöèè èîíîâ
êàëüöèÿ âî âíåøíåé ñðåäå îò 0.5 ìÌ (â èñõîäíîì ñòàí-
äàðòíîì ðàñòâîðå) äî 1 ìêÌ ñ ïîìîùüþ õåëàòîðà ÝÃÒÀ
íà èíäóöèðîâàííóþ õîëîäîì ãåíåðàöèþ ÏÄ â êëåòêàõ
îáúåêòà.

Êàê âèäíî íà ðèñ. 2, â ïðèñóòñòâèè ÝÃÒÀ ïðîèñõîäèëà
äåïîëÿðèçàöèÿ ïëàçìàëåììû íà íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìèë-
ëèâîëüò, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ïðåæäå âñåãî ñ óìåíü-
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå NaN3 íà ãåíåðàöèþ ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ (ÏÄ),
èíäóöèðîâàííîãî îõëàæäåíèåì, â êëåòêå îñíîâíîé ïàðåíõèìû

ñòåáëÿ òûêâû.

1 — êîíòðîëü (áåç NaN3), 2 — 1 ìÌ NaN3, 3 — 2 ìÌ NaN3. Âðåìÿ èíêóáà-
öèè â ïðèñóòñòâèè NaN3 â êàæäîì âàðèàíòå îïûòîâ ñîñòàâëÿëî 30 ìèí,

íà÷àëî îõëàæäåíèÿ ñîâïàäàåò ñ íà÷àëîì êðèâûõ èçìåíåíèÿ ÏÄ.

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè Ñà2+ âî âíåêëåòî÷-
íîé ñðåäå ñ ïîìîùüþ ÝÃÒÀ íà ãåíåðàöèþ èíäóöèðîâàííîãî
îõëàæäåíèåì ÏÄ â êëåòêå îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëÿ òûêâû.

1 — êîíòðîëü (5·10–4 Ì Ñà+2), 2 — â ïðèñóòñòâèè ÝÃÒÀ (10–6 Ì Ñà2+).
Óñëîâèÿ ýêñïåðèìåíòà çäåñü è íà ðèñ. 3, 4 òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1.



øåíèåì âëèÿíèÿ èîíîâ Ñà2+ íà ôîðìèðîâàíèå òðàíñìåìá-
ðàííîãî ýëåêòðè÷åñêîãî ãðàäèåíòà (Hodick, Sievers, 1988).
Â åùå áîëüøåé ñòåïåíè ñòîëü ðåçêîå ñíèæåíèå êîíöåíò-
ðàöèè Ñà2+ âî âíåêëåòî÷íîé ñðåäå îòðàçèëîñü íà ãåíåðà-
öèè ÏÄ — îíà ôàêòè÷åñêè ïðåêðàòèëàñü (ðèñ. 2). Òàêèì
îáðàçîì, óñòðàíåíèå êàëüöèåâîãî ñèãíàëà îêàçûâàëî íà
ãåíåðàöèþ ÏÄ íå ìåíåå ñèëüíîå âëèÿíèå, ÷åì èíãèáèòîð
êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà àçèä. Ñ ó÷åòîì îòìå÷åííîé
âûøå íåîäíîçíà÷íîñòè ïðåäñòàâëåíèé î ðîëè êàëüöèåâî-
ãî ñèãíàëà â èíèöèàöèè ïàññèâíîé ñîñòàâëÿþùåé ïðîöåñ-
ñà ãåíåðàöèè ÏÄ ó ðàñòåíèé ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò ïîçâî-
ëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî óãíåòåíèå ÏÄ â êëåòêàõ îáúåêòà â
ýòèõ óñëîâèÿõ ìîãëî ïðîèñõîäèòü âñëåäñòâèå íàðóøåíèÿ
êàëüöèéöèòèðóåìîãî ñîïðÿæåíèÿ ýòîãî ïðîöåññà ñ ðàáî-
òîé òðàíñïîðòíîãî ìåõàíèçìà, èñïîëüçóþùåãî âíóòðè-
êëåòî÷íûé ïóë ÀÒÔ.

Îñíîâíûì òðàíñïîðòíûì ìåõàíèçìîì ïëàçìàòè÷å-
ñêîé ìåìáðàíû, ïðåîáðàçóþùèì ýíåðãèþ ÀÒÔ â ýëåêòðè-
÷åñêóþ ôîðìó, ÿâëÿåòñÿ Í+-ÀÒÔàçà (Sze et al., 1999).
Â ÷àñòíîñòè, èçâåñòíî, ÷òî âåëè÷èíà ìåòàáîëè÷åñêè-çàâè-
ñèìîé êîìïîíåíòû Em ïðîïîðöèîíàëüíà óðîâíþ àêòèâíî-
ñòè Í+-ÀÒÔàçû â êà÷åñòâå ýëåêòðîãåííîãî ïðîòîííîãî íà-

ñîñà ýòîé ìåìáðàíû (Morse, Spanswick, 1985). Èçâåñòíî
òàêæå, ÷òî àêòèâíîñòü Í+-ÀÒÔàçû Ñà2+-çàâèñèìà (De Nisi
et al., 1999). Ó÷èòûâàÿ ýòî, ìû èññëåäîâàëè äàëåå âëèÿ-
íèå íà ïðîöåññ ãåíåðàöèè ÏÄ èíãèáèòîðà Í+-ÀÒÔàçû
ÄÖÊÄ (Tu et al., 1992) è ñòèìóëÿòîðà åå àêòèâíîñòè ÈÓÊ
(Hager, 2003).

Êàê âèäíî íà ðèñ. 3 è 4, ïîä âëèÿíèåì ÄÖÊÄ è ÈÓÊ
àìïëèòóäà âûçâàííûõ îõëàæäåíèåì ÏÄ, êàê è â îïûòàõ ñ
àçèäîì, îò÷åòëèâî èçìåíÿëàñü. Ïðè ýòîì, ïîñêîëüêó íè
ÄÖÊÄ, íè ÈÓÊ â îòëè÷èå îò àçèäà íå âëèÿëè íà çíà÷åíèå
Em â ïèêå ÏÄ, ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî íàáëþäàåìûå èçìåíå-
íèÿ àìïëèòóäû ÏÄ â îáîèõ ñëó÷àÿõ áûëè ïîëíîñòüþ äå-
òåðìèíèðîâàíû ñîîòâåòñòâóþùèìè èçìåíåíèÿìè âåëè-
÷èíû ìåòàáîëè÷åñêè-çàâèñèìîé êîìïîíåíòû Em, ôîðìè-
ðóåìîé ÀÒÔ-çàâèñèìûì ýëåêòðîãåííûì Í+-íàñîñîì.
Íàïðàâëåíèå èçìåíåíèé àìïëèòóäû ÏÄ (óìåíüøåíèå ïîä
âëèÿíèåì ÄÖÊÄ è óâåëè÷åíèå ïîä âëèÿíèåì ÈÓÊ) â îïû-
òàõ ñîâïàäàëî ñ õàðàêòåðíûì äëÿ êàæäîãî èç èñïîëü-
çîâàííûõ àãåíòîâ âëèÿíèåì íà àêòèâíîñòü Í+-ÀÒÔàçû
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, èãðàþùåé ðîëü íàñîñà (ñîîò-
âåòñòâåííî óãíåòåíèå ïîä âëèÿíèåì ÄÖÊÄ è ñòèìóëÿöèÿ
ïîä âëèÿíèåì ÈÓÊ). Ïîëó÷åííûå äàííûå âåñüìà îïðåäå-
ëåííî óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ñâÿçü ãåíåðàöèè ÏÄ ñ ìåòàáî-
ëèçìîì ðåàëèçóåòñÿ ïðè íåïîñðåäñòâåííîì ó÷àñòèè
ýëåêòðîãåííîãî Í+-íàñîñà (Í+-ÀÒÔàçû) ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû.

Â öåëîì ðåçóëüòàòû îïûòîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì NaN3,
ÝÃÒÀ, ÄÖÊÄ è ÈÓÊ ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü î íàëè÷èè ñëå-
äóþùèõ çâåíüåâ ñîïðÿæåíèÿ ãåíåðàöèè ÏÄ â êëåòêàõ
ñòåáëÿ Cucurbita pepo c ìåòàáîëèçìîì: âíóòðèêëåòî÷-
íûé ïóë ÀÒÔ—ÀÒÔ-çàâèñèìûé ýëåêòðîãåííûé íàñîñ
(Í+-ÀÒÔàçà) ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû—Ñà2+cèã-
íàë—-ãåíåðàöèÿ ÏÄ. Âàæíîå ìåñòî, íà íàø âçãëÿä, ñðåäè
ýòèõ çâåíüåâ ïðèíàäëåæèò ïðîòîííîìó íàñîñó, àêòèâ-
íîñòü êîòîðîãî, ñ îäíîé ñòîðîíû, çàâèñèò îò âíóòðèêëå-
òî÷íîãî ïóëà ÀÒÔ (Sze et al., 1999), à ñ äðóãîé — ðåãóëè-
ðóåòñÿ êàëüöèåâûì ñèãíàëîì (De Nisi et al., 1999).

Ïîëó÷åííûå äàííûå äîïóñêàþò ðåàëüíóþ âîçìîæ-
íîñòü íåïîñðåäñòâåííîãî ó÷àñòèÿ èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè
ÀÒÔ-çàâèñèìîãî ýëåêòðîãåííîãî ïðîòîííîãî íàñîñà ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû â ãåíåðàöèè ÏÄ â êëåòêàõ îáúåêòà.
Ìåõàíèçì ãåíåðàöèè ÏÄ â ýòîì ñëó÷àå äîëæåí âêëþ÷àòü,
íà íàø âçãëÿä, òàê íàçûâàåìóþ ìåòàáîëè÷åñêóþ êîìïî-
íåíòó, ñâÿçàííóþ, âåðîÿòíî, ñ òðàíçèòîðíûì Ñà2+-ðåãóëè-
ðóåìûì èçìåíåíèåì àêòèâíîñòè íàñîñà ïî òèïó «èíàêòè-
âàöèÿ—àêòèâàöèÿ» (Ïÿòûãèí è äð., 1999; Âîäåíååâ è äð.,
2006).
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Ðèñ. 3. Âëèÿíèå ÄÖÊÄ íà ãåíåðàöèþ èíäóöèðîâàííîãî îõëàæ-
äåíèåì ÏÄ â êëåòêå îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëÿ òûêâû.

1 — êîíòðîëü (áåç ÄÖÊÄ), 2 — 5·10–4 Ì ÄÖÊÄ, 3 — 10–3 Ì ÄÖÊÄ.

Ðèñ. 4. Âëèÿíèå ÈÓÊ íà ãåíåðàöèþ èíäóöèðîâàííîãî îõëàæäå-
íèåì ÏÄ â êëåòêå îñíîâíîé ïàðåíõèìû ñòåáëÿ òûêâû.

1 — êîíòðîëü (áåç ÈÓÊ), 2 — 5·10–4 Ì ÈÓÊ.



Ïÿòûãèí Ñ. Ñ., Îïðèòîâ Â. À., Ïîëîâèíêèí À. Â., Âîäåíå-
åâ Â. À. 1999. Î ïðèðîäå ãåíåðàöèè ïîòåíöèàëà äåéñòâèÿ ó
âûñøèõ ðàñòåíèé. Äîêë. ÐÀÍ. 366: 404—407.

Ïÿòûãèí Ñ. C., Îïðèòîâ Â. À., Õóäÿêîâ Â. À., Ãíåçäè-
ëîâ À. Â. 1989. Ïðèðîäà òåìïåðàòóðíîé çàâèñèìîñòè ïîòåíöèà-
ëà ïîêîÿ êëåòîê õîëîäî÷óâñòâèòåëüíîãî ðàñòåíèÿ Cucurbita.
Ôèçèîë. ðàñò. 36 (1): 118—125.

Ðåòèâèí Â. Ã., Ïÿòûãèí Ñ. Ñ., Îïðèòîâ Â. À. 1988. Ðåô-
ðàêòåðíîñòü ïðîâîäÿùèõ òêàíåé âûñøåãî ðàñòåíèÿ. Ôèçèîë.
ðàñò. 35 (2): 486—494.

Davies E. 1987. Action potentials as multifunctional signals in
plants: a unifying hypothesis to explain apparently disparate wound
responses. Plant Cell Environ. 10: 623—631.

De Nisi P., Dell’Orto M., Pirovano L., Zocchi G. 1999. Calci-
um-dependent phosphorylation regulates the plasma-membrane
H+-ATPase activity of maize (Zea mays L.) roots. Planta. 209:
187—194.

Dziubinska H., Trebacz K., Zawadzki T. 2001. Transmission
route for action potentials and variation potentials in Helianthus an-
nuus L. J. Plant Physiol. 158: 1167—1172.

Fisahn J., Herde O., Willmitzer L., Pena-Cortes H. 2004. Ana-
lysis of the transient increase in cytosolic Ca2+ during the action po-
tential of higher plants with high temporal resolution: requirement
of Ca2+ transients for induction of jasmonic acid biosynthesis and
PIN II gene expression. Plant Cell Physiol. 45: 456—459.

Fromm J., Spanswick R. 1993. Characteristics of action poten-
tials in willow (Salix viminalis L.). J. Exp. Bot. 44: 1119—1125.

Hager A. 2003. Role of the plasma membrane H+-ATPase in
auxin-induced elongation growth: historical and new aspects.
J. Plant Res. 116: 483—505.

Hodick D., Sievers A. 1988. The action potential of Dionaea
muscipula Ellis. Planta. 174: 8—18.

Lunevsky V. Z., Zherelova O. M., Vostrikov I. Y., Berestovs-
ky G. N. 1983. Excitation of Characeae cell membranes as a result
of activation of calcium and chloride channels. J. Membr. Biol.
72: 43—58.

Marme M. 1985. The role of calcium in the cellular regulation
of plant metabolism. Physiol. Veg. 23: 945—953.

Morse M. J., Spanswick R. M. 1985. ATP requirements for the
electrogenic pump in perfused Nitella cells. Biochim. biophys. acta.
818: 386—390.

Pickard B. G. 1973. Action potentials in higher plants. Bot.
Rev. 39: 172—201.

Pyatygin S. S., Opritov V. A., Khudyakov V. A. 1992. Subth-
reshold changes in excitable membranes of Cucurbita pepo L. stem
cells during cooling-induced action-potential generation. Planta.
186: 161—165.

Reid R. J., Dejaegere R., Pitman M. G. 1985. Regulation of
electrogenic pumping in barley by pH and ATP. J. Exp. Bot.
36: 535—549.

Schoenmakers T. J. M., Visser G. J., Flik G., Theuvent A. P. R.
1992. CHELATOR: an improved method for computing metal ion
concentrations in physiological solutions. Bio Techniques.
12: 870—879.

Shiina T., Tazawa M. 1986. Action potential in Luffa cylindri-
cal and its effects on elongation growth. Plant Cell Physiol.
27: 1081—1089.

Sibaoka T. 1991. Rapid plant movements triggered by action
potentials. Bot. Mag. (Tokyo). 104: 73—95.

Sze H., Li X., Palmgren M. G. 1999. Energization of plant cell
membranes by H+-pumping ATPases: regulation and biosynthesis.
Plant Cell. 11: 677—690.

Trebacz K., Sievers A. 1998. Action potentials evoked by light
in traps of Dionaea muscipula Ellis. Plant Cell Physiol. 39: 369—
372.

Tu S.-I., Loper M. T., Brauer D., Hsu A.-F. 1992. The nature
of proton-translocating ATPases in maize roors. J. Plant Nutr.
15: 929—944.

Vlokov A. G., Mwesigwa J. 2000. Interfacial electrical pheno-
mena in green plants: action potentials. In: Liquid interfaces in che-
mical, biological, and pharmaceutical applications. New York; Ba-
sel: Marcel Dekker Inc. 649—681.

White J. P., Broadley M. R. 2003. Calcium in plants. Ann. Bor.
92: 487—511.

Ïîñòóïèëà 20 III 2007

METABOLIC DEPENDENCE OF COOLING-INDUCED ACTION POTENTIAL GENERATION

IN EXCITABLE CELLS OF PUMPKIN STEM

V. A. Vodeneev, S. S. Pyatygin

Department of Biophysics, N. I. Lobachevsky State University, Nizhny Novgorod;

e-mail: kbf@bio.unn.ru

The presence of strongly pronounced metabolic dependence of cooling-induced action potentials (APs) in
excitable cells of pumpkin stem was shown using NaN3, DCCD, and IAA. This dependence might be connected
with participation of the plasma-membrane ATP-dependent pump in the excitation process. The decrease of ext-
racellular Ca2+ concentration had as strong depressive effect on the AP as that of the inhibition of metabolism. It
has been supposed that the calcium signal is important coupling factor between the AP generation and the meta-
bolism of excitable cells.

K e y w o r d s: calcium, metabolism, plasma membrane, action potential, proton pump.
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