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Îáîáùåíû íîâûå äàííûå è èçëîæåíû ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ñâîéñòâàõ, ìåõàíèçìàõ ãåíåðà-
öèè è ôóíêöèîíàëüíîé ðîëè ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ â âèäå ïîòåíöèàëîâ äåéñòâèÿ
è âàðèàáåëüíûõ ïîòåíöèàëîâ ó ðàñòåíèé.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ðàñòåíèÿ, ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ, âàðèàáåëüíûé ïîòåíöèàë, èîííûé ìåõàíèçì,
ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÏÄ — ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ, ÂÏ — âàðèàáåëüíûé ïîòåíöèàë.

Ôåíîìåí ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïî îðãàíèçìó ðàñòåíèé
ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ õîðîøî èçâåñòåí è íåîäíîêðàòíî
îïèñàí â ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå. Â îòëè÷èå
îò íåðâíîãî èìïóëüñà æèâîòíûõ ýëåêòðè÷åñêèå ñèãíàëû â
ðàñòåíèÿõ áîëåå ðàçíîîáðàçíû ïî ôîðìå, äëèòåëüíîñòè è
ñêîðîñòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Ñðåäè íèõ âûäåëÿþò äâå
áîëüøèå ãðóïïû — ïîòåíöèàëû äåéñòâèÿ (ÏÄ) è âàðèàáå-
ëüíûå ïîòåíöèàëû (ÂÏ) (Îïðèòîâ è äð., 1991; Malone,
1996; Davies, 2004; Stahlberg, 2006). Öåëü íàñòîÿùåãî îá-
çîðà — îáîáùèòü ñâåäåíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò î äèñòàíöèîí-
íûõ ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëàõ ó ðàñòåíèé è äàòü ñîâðåìåí-
íîå ïðåäñòàâëåíèå îá èõ ñâîéñòâàõ, ìåõàíèçìàõ ãåíåðà-
öèè è ôóíêöèîíàëüíîé ðîëè.

Ïîòåíöèàëû äåéñòâèÿ

Î á ù à ÿ õ à ð à ê ò å ð è ñ ò è ê à. ÏÄ — òèïè÷íûå èìïó-
ëüñîîáðàçíûå ýëåêòðè÷åñêèå ñèãíàëû, âîçíèêàþùèå â ñî-
îòâåòñòâèè ñ ïðèíöèïîì «âñå èëè íè÷åãî», êîãäà äåïîëÿ-
ðèçàöèÿ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû âîçáóäèìûõ êëåòîê,
âûçâàííàÿ êàêèì-ëèáî ðàçäðàæèòåëåì, äîñòèãàåò êðèòè-
÷åñêîãî (èëè ïîðîãîâîãî) óðîâíÿ (Pyatygin et al., 1992).

Ãåíåðàöèÿ ÏÄ, ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ çà ïðåäåëû ëî-
êàëüíîé çîíû âíåøíåãî âîçäåéñòâèÿ íà ðàñòåíèå, ïîêàçà-
íà ïîä âëèÿíèåì ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ ðàçäðàæèòåëåé:
îõëàæäåíèÿ (Pyatygin et al., 1992; Krol et al., 2006), âêëþ-
÷åíèÿ è âûêëþ÷åíèÿ ñòèìóëÿöèè (Trebacz, Sievers, 1998;
Stahlberg et al., 2006), ýëåêòðè÷åñêîé ñòèìóëÿöèè (Fromm,
Spanswick, 1993; Krol et al., 2006), îæîãà (Rousset et al.,
2002), íàñåêîìûõ-âðåäèòåëåé (Volkov, Haack, 1995), ìíî-
ãèõ õèìè÷åñêèõ àãåíòîâ (Siobaka, 1997; Ïÿòûãèí è äð.,
1999á) è ò. ä. Ïðè ýòîì ïàðàìåòðû ðàñïðîñòðàíÿþùåãîñÿ
ÏÄ îò ïðèðîäû ðàçäðàæèòåëÿ íå çàâèñÿò, ïîñêîëüêó ýòî
íåñïåöèôè÷åñêèé áèîýëåêòðè÷åñêèé îòâåò (Îïðèòîâ è
äð., 1991).

Â òî æå âðåìÿ ïîäïîðîãîâûå áèîýëåêòðè÷åñêèå îòâå-
òû â îòëè÷èå îò ÏÄ ïðîÿâëÿþò çàâèñèìîñòü îò ïðèðîäû
ðàçäðàæèòåëÿ (Îïðèòîâ è äð., 1991). Îíè íåñóò òàêæå

ìíîãèå ÷åðòû ðåöåïòîðíûõ ïîòåíöèàëîâ, îáëàäàÿ, â ÷àñò-
íîñòè, ãðàäóàëüíîñòüþ, ïëàñòè÷íîñòüþ ïî òèïó óòîìëå-
íèÿ è ñåíñèòèçàöèè, àêêîìîäàöèîííûìè ñäâèãàìè ïîðîãà
âîçáóæäåíèÿ è äð. (Îïðèòîâ è äð., 2005).

ÏÄ ó ðàñòåíèé âîçíèêàþò êàê îäèíî÷íûå, òàê è ðèò-
ìè÷åñêè ïîâòîðÿþùèåñÿ (Îïðèòîâ è äð., 1991). Ãåíåðà-
öèÿ ðèòìè÷åñêè ïîâòîðÿþùèõñÿ ÏÄ ïðîèñõîäèò ðåæå, à
èõ êîëè÷åñòâî â ïðåäåëàõ ñåðèè îáû÷íî íåâåëèêî. Òàê, â
îòâåò íà îäíîêðàòíîå ïîñòåïåííîå ïîíèæåíèå òåìïåðàòó-
ðû êîëè÷åñòâî ðèòìè÷åñêèõ ÏÄ â ñòåáëå 2-íåäåëüíûõ
ïðîðîñòêîâ òûêâû Cucurbita pepo íå ïðåâûøàëî 10 è çà-
âèñåëî îò óðîâíÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà âîçáóäèìûõ
êëåòîê, ïîäâåðãàåìûõ îõëàæäåíèþ: ÷åì ìåìáðàííûé ïî-
òåíöèàë âûøå, òåì âåðîÿòíîñòü ãåíåðàöèè ðèòìè÷åñêèõ
ÏÄ áîëüøå (Ïÿòûãèí, Îïðèòîâ, 1988).

Ïðè âîçäåéñòâèè íåáëàãîïðèÿòíîãî ôàêòîðà íà ëè-
ñòüÿ ðàñòåíèé âîçíèêàþùèå ÏÄ ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ïî íà-
ïðàâëåíèþ ê êîðíÿì (áàçèïåòàëüíî), ïðè âîçäåéñòâèè íà
îáëàñòü êîðíåé — ïî íàïðàâëåíèþ ê ëèñòüÿì (àêðîïåòà-
ëüíî), ïðè âîçäåéñòâèè íà ó÷àñòîê ñòåáëÿ — â áàçèïåòàëü-
íîì è àêðîïåòàëüíîì íàïðàâëåíèÿõ (Îïðèòîâ è äð., 1991;
Volkov, Haack, 1995; Ïîëåâîé è äð., 1997; Ðåòèâèí è äð.,
1999á). Ïðè ýòîì ñêîðîñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÏÄ â ñòåáëå
ðàñòåíèÿ, ïî äàííûì áîëüøèíñòâà èññëåäîâàòåëåé (Îïðè-
òîâ è äð., 1991; Sibaoka, 1991; Stahlberg et al., 2006), ñî-
ñòàâëÿåò, êàê ïðàâèëî, îò íåñêîëüêèõ ìèëëèìåòðîâ äî íå-
ñêîëüêèõ ñàíòèìåòðîâ â 1 ñ.

Ìåæäó òåì â ïîñëåäíèå ãîäû áûëè îïóáëèêîâàíû
ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî âëèÿíèå ðÿäà ñèëüíûõ õèìè÷åñêèõ
ñòðåññîðîâ ñïîñîáíî âûçûâàòü ðàñïðîñòðàíåíèå ïî ñòåá-
ëþ âûñøåãî ðàñòåíèÿ (Glycine max) ðèòìè÷åñêèõ ÏÄ ñ ïà-
ðàäîêñàëüíî âûñîêîé ñêîðîñòüþ — îò íåñêîëüêèõ ìåòðîâ
äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ìåòðîâ â 1 ñ (ñì. îáçîð: Volkov,
Mwesigwa, 2000). Ñòîëü âûñîêàÿ ñêîðîñòü ïðîâåäåíèÿ ÏÄ
äî ñèõ ïîð ñ÷èòàëàñü èñêëþ÷èòåëüíîé «ïðèâèëåãèåé»
íåðâíîé òêàíè æèâîòíûõ (Ñìèò, 2005). Ïîýòîìó îáíàðó-
æåííûé ôåíîìåí ãåíåðàöèè ïàðàäîêñàëüíî áûñòðûõ ÏÄ ó
ðàñòåíèé âûçûâàåò âïîëíå çàêîíîìåðíîå íåäîâåðèå è
íóæäàåòñÿ â òùàòåëüíîé ïðîâåðêå, ïðåæäå âñåãî ñ ìåòî-
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äè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Äëÿ ñðàâíåíèÿ: ðàñ÷åò ñêîðîñòè
ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÏÄ ïî ñòåáëþ âûñøåãî ðàñòåíèÿ, âû-
ïîëíåííûé â íàøåé ëàáîðàòîðèè ñ ó÷åòîì êàáåëüíûõ õà-
ðàêòåðèñòèê ãèïîêîòèëÿ C. pepo, äàë âåëè÷èíó îò 0.2 ñì/ñ
(âáëèçè çîíû õîëîäîâîãî ðàçäðàæåíèÿ) äî 0.62 ñì/ñ (íà
ðàññòîÿíèè îò ýòîé çîíû) (Ðåòèâèí è äð., 2001). Ïðè ýòîì
âàæíî îòìåòèòü, ÷òî òåîðåòè÷åñêè îïðåäåëåííàÿ ñêîðîñòü
ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÏÄ ïî ñóùåñòâó ñîâïàëà ñ èçìåðåííîé â
ýêñïåðèìåíòå — 0.16 è 0.35 ñì/ñ ñîîòâåòñòâåííî (Ðåòèâèí
è äð., 2001).

È î í í û é ì å õ à í è ç ì. Èîííûé ìåõàíèçì ãåíåðàöèè
ÏÄ â êëåòêàõ ðàñòåíèé â ñðàâíåíèè ñ ìåõàíèçìîì ãåíåðà-
öèè íåðâíîãî èìïóëüñà ó æèâîòíûõ (Ohki, 1985) ÿâëÿåòñÿ
áîëåå ñëîæíûì. Âîñõîäÿùàÿ ôàçà ÏÄ (ôàçà äåïîëÿðèçà-
öèè), ïî äàííûì äëÿ âîäîðîñëåé Characeae è âûñøèõ ðàñ-
òåíèé, ñâÿçàíà ñ âîçíèêíîâåíèåì âõîäÿùåãî â öèòîçîëü
êëåòîê ïîòîêà Ca2+ è âûõîäÿùåãî ïîòîêà Cl–, à íèñõîäÿ-
ùàÿ ôàçà ÏÄ (ôàçà ðåïîëÿðèçàöèè) — ñ âûõîäÿùèì èç
êëåòîê ïîòîêîì èîíîâ K+. Ïðè ýòîì âîçíèêíîâåíèå ôîð-
ìèðóþùåãî ïåðåäíèé ôðîíò ÏÄ õëîðíîãî ïîòîêà çàâèñèò
êàê îò âåëè÷èíû ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà, òàê è îò ïðè-
ñóòñòâèÿ èîíîâ Ca2+ (Îïðèòîâ è äð., 1991; Tazawa, Shim-
men, 2001; Krol et al., 2006). Âñå ïåðå÷èñëåííûå âûøå
èîííûå ïîòîêè ïàññèâíû, ïîñêîëüêó èäóò ïî êàíàëàì â
íàïðàâëåíèè óìåíüøåíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ýëåêòðîõè-
ìè÷åñêèõ ãðàäèåíòîâ.

Âìåñòå ñ òåì ïîÿâëÿåòñÿ âñå áîëüøå äàííûõ, ñâèäåòå-
ëüñòâóþùèõ î âîçìîæíîñòè íåïîñðåäñòâåííîãî ó÷àñòèÿ â
ãåíåðàöèè ÏÄ ó ðàñòåíèé ýëåêòðîãåííûõ èîííûõ íàñîñîâ,
ïðåæäå âñåãî ÀÒÔ-çàâèñèìîãî H+-íàñîñà ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû (Îïðèòîâ è äð., 1991; Fromm, Spanswick, 1993;
Ïÿòûãèí è äð., 2005; Âîäåíååâ è äð., 2006). Ïðåäëîæåíà
ñõåìà (Ïÿòûãèí è äð., 2005), ñîãëàñíî êîòîðîé âî âðåìÿ
ãåíåðàöèè ÏÄ â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ ðàñòåíèÿ àêòèâíîñòü
ýëåêòðîãåííîãî H+-íàñîñà ñîâåðøàåò òðàíçèòîðíûå èçìå-
íåíèÿ: ïðè ôîðìèðîâàíèè ôàçû äåïîëÿðèçàöèè èìïóëüñà
íàñîñ èíàêòèâèðóåòñÿ, à ïðè ôîðìèðîâàíèè ôàçû ðåïîëÿ-
ðèçàöèè àêòèâèðóåòñÿ. Èìåííî ó÷àñòèå ðåàêòèâèðîâàííî-
ãî íàñîñà â ôîðìèðîâàíèè ôàçû ðåïîëÿðèçàöèè ÏÄ îáåñ-
ïå÷èâàåò âîññòàíîâëåíèå èñõîäíîãî (äî âîçáóæäåíèÿ)
óðîâíÿ ïîòåíöèàëà ïîêîÿ êëåòîê (Ïÿòûãèí è äð., 2005), à
òàêæå ëåæèò â îñíîâå ÿâëåíèÿ ñëåäîâîé ãèïåðïîëÿðèçà-
öèè (Ðåòèâèí è äð., 1997). Â êà÷åñòâå íàèáîëåå âåðîÿòíî-
ãî òðèããåðà ïåðåõîäíîãî èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè H+-íàñîñà
ïðè ãåíåðàöèè ÏÄ ðàññìàòðèâàåòñÿ êðàòêîâðåìåííîå óâå-
ëè÷åíèå êîíöåíòðàöèè Ca2+ â öèòîïëàçìå êëåòîê ðàñòåíèé
â íà÷àëüíûé ìîìåíò âîçáóæäåíèÿ (Âîäåíååâ è äð., 2006).

Îòìå÷åííûå âûøå îñîáåííîñòè èîííîãî ìåõàíèçìà
ãåíåðàöèè ÏÄ â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ ÿâëÿþòñÿ âî ìíî-
ãîì ñâîåãî ðîäà êëþ÷îì ê ïîíèìàíèþ ôóíêöèîíàëüíîé
ðîëè ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ýëåêòðè÷åñêèõ èìïóëüñîâ âîç-
áóæäåíèÿ ó ðàñòåíèé. Ïðè ýòîì íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü
äâà âåñüìà ñóùåñòâåííûõ îáñòîÿòåëüñòâà.

Ïåðâîå èç íèõ ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî áîëüøèíñòâî ó÷àñò-
âóþùèõ â ãåíåðàöèè ÏÄ èîíîâ èìåþò âûñîêóþ ôèçèîëî-
ãè÷åñêóþ àêòèâíîñòü. Â ÷èñëî òàêèõ èîíîâ âõîäÿò ïðåæäå
âñåãî K+, Ca2+ è H+ (Îïðèòîâ è äð., 1991),

Äðóãîé âàæíûé àñïåêò ïðîáëåìû çàêëþ÷àåòñÿ â òîì,
÷òî âîçíèêàþùèå ïðè ãåíåðàöèè ÏÄ â êëåòêàõ ðàñòåíèé
èîííûå ñäâèãè, êàê ïðàâèëî, âåëèêè. Â ÷àñòíîñòè, êîí-
öåíòðàöèÿ K+ â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ âûñøåãî ðàñòåíèÿ
C. pepo ïðè ãåíåðàöèè îäíîãî ÏÄ óìåíüøàåòñÿ íà 30 ìÌ
(Îïðèòîâ è äð., 1991), â òî âðåìÿ êàê â íåðâíûõ êëåòêàõ
æèâîòíûõ ñíèæåíèå êîíöåíòðàöèè K+ â ïåðåñ÷åòå íà
1 èìïóëüñ ñîñòàâëÿåò âñåãî îêîëî 1 ìêÌ (Èîñò, 1975).

Çíà÷èòåëüíûé âûõîä K+ èç êëåòîê, â êîòîðûõ ïðè
ñòðåññå âîçíèêàþò è ïî êîòîðûì äàëåå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ
ÏÄ, èìååò âûðàæåííîå çàùèòíîå çíà÷åíèå, ñâÿçàííîå ñ
ìîäóëÿöèåé óðîâíÿ êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà, àêòèâíîñòè
ìíîãèõ ôåðìåíòîâ, òóðãîðà è ò. ä. (Ìåëåõîâ, Àíåâ, 1991).

Âðåìåííîå çàêèñëåíèå öèòîïëàçìû â ñâÿçè ñ èíàêòè-
âàöèåé H+-íàñîñà, ïðåäñòàâëåííîãî H+-ÀÒÔàçîé ïëàçìà-
ëåììû, â íà÷àëüíûé ìîìåíò ãåíåðàöèè ÏÄ çàïóñêàåò ïðî-
òîííóþ ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó, êîòîðàÿ â ñâîþ î÷åðåäü
èìååò îòíîøåíèå ê ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà è
ýêñïðåññèè ãåíîâ (Òàð÷åâñêèé, 2002; Roos et al., 2006).

×òî æå êàñàåòñÿ Ca2+, òî ýòîò âíóòðèêëåòî÷íûé ìåñ-
ñåíäæåð íåîáõîäèì äëÿ ïðîòåêàíèÿ öåëîãî ðÿäà æèçíåí-
íî âàæíûõ ïðîöåññîâ (äâèæåíèÿ öèòîïëàçìû, ðàáîòû
óñòüè÷íîãî àïïàðàòà, ìèòîçà, ðîñòà è äð.) (Òàð÷åâñêèé,
2002; White, Broadley, 2003). Åãî êîíöåíòðàöèÿ â öèòî-
ïëàçìå êëåòîê ðàñòåíèé ïîääåðæèâàåòñÿ íà óðîâíå îêîëî
0.1—0.2 ìêÌ ñèñòåìàìè ïîãëîùåíèÿ, ñîäåðæàùèìèñÿ â
ìèòîõîíäðèÿõ, õëîðîïëàñòàõ è ýíäîïëàçìàòè÷åñêîì ðåòè-
êóëóìå, à òàêæå ïðè ó÷àñòèè ðÿäà òðàíñïîðòíûõ ñèñòåì
ïëàçìàëåììû è òîíîïëàñòà (Ca2+-ÀÒÔàç è Ca2+/H+-àíòè-
ïîðòåðîâ) (Òàð÷åâñêèé, 2002; White, Broadley, 2003).

Ïîñòóïàÿ âíóòðü êëåòîê ïðè ãåíåðàöèè ÏÄ ÷åðåç ïî-
òåíöèàëçàâèñèìûå êàíàëû ïëàçìàëåììû, à òàêæå èç âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ õðàíèëèù (Îïðèòîâ è äð., 1991; Krol et al.,
2006), èîíû Ca2+ ôîðìèðóþò â öèòîïëàçìå òàê íàçûâàå-
ìûé êàëüöèåâûé ñèãíàë (Òàð÷åâñêèé, 2002; White, Broad-
ley, 2003). Â ðàìêàõ ýòîãî ñèãíàëà èîíû Ca2+, âñòóïàÿ â
ñâÿçü ñ ðåãóëÿòîðíûì áåëêîì êàëüìîäóëèíîì, ïðèîáðåòà-
þò ñïîñîáíîñòü àêòèâèðîâàòü ðÿä ôåðìåíòîâ, íàïðèìåð
ïðîòåèíêèíàçû, ôîñôîðèëèðóþùèå ðàçëè÷íûå âíóòðè-
êëåòî÷íûå è ìåìáðàííûå áåëêè, ÷òî ïðèâîäèò â ñâîþ î÷å-
ðåäü ê èçìåíåíèþ èõ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè.

Èç èçëîæåííîãî âûøå ñëåäóåò, ÷òî ðàñïðîñòðàíÿþ-
ùèéñÿ ìåæêëåòî÷íûé ýëåêòðè÷åñêèé ñèãíàë (ÏÄ) òåñíî
âçàèìîäåéñòâóåò ñ âíóòðèêëåòî÷íûìè èîííûìè ñèãíàëà-
ìè — êàëüöèåâûì è ïðîòîííûì. Âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó
ýòèìè ñèãíàëàìè, áåç ñîìíåíèÿ, ñïîñîáñòâóåò ñóùåñòâåí-
íîìó ïîâûøåíèþ ôóíêöèîíàëüíîé ýôôåêòèâíîñòè ÏÄ.

Âàðèàáåëüíûå ïîòåíöèàëû

Î á ù à ÿ õ à ð à ê ò å ð è ñ ò è ê à. ÂÏ èëè, èíà÷å, âîëíà
äåïîëÿðèçàöèè (Julien et al., 1991), ìåäëåííàÿ âîëíà ïî-
òåíöèàëîâ (Stahlberg, Cosgrove, 1997), ÿâëÿåòñÿ äîïîëíè-
òåëüíûì äèñòàíöèîííûì ýëåêòðè÷åñêèì ñèãíàëîì ó ðàñ-
òåíèé, ñïîñîáíûì îõâàòûâàòü ñâîèì âëèÿíèåì íàðÿäó ñ
ÏÄ çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà.

Ïðè ðàññìîòðåíèè îñîáåííîñòåé ÂÏ ïðåæäå âñåãî
ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ãåíåðàöèÿ ÂÏ èìååò ìåñòî â óñëî-
âèÿõ «æåñòêîãî» ñòðåññà, ñâÿçàííîãî ñ ïîâðåæäåíèåì êëå-
òîê, íàïðèìåð îæîãîì èëè ìåõàíè÷åñêèì âîçäåéñòâèåì
(Rousst et al., 2002; Stahlberg et al., 2005). Òèïè÷íûì äëÿ
ÂÏ ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå îò÷åòëèâî âûðàæåííîãî ïåðåäíåãî
ôðîíòà, ñõîäíîãî ïî ñêîðîñòè ôîðìèðîâàíèÿ è àìïëèòóäå
ñ ôàçîé äåïîëÿðèçàöèè ÏÄ (Îïðèòîâ è äð., 1991; Rousset
et al., 2002; Stahlberg et al., 2005). Äàëüíåéøåå èçìåíåíèå
ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà êëåòîê ïðè ôîðìèðîâàíèè ÂÏ
ïðèîáðåòàåò õàðàêòåð âåñüìà äëèòåëüíîãî (äî äåñÿòêîâ
ìèíóò) è âàðèàáåëüíîãî ïî ôîðìå ïåðåõîäà (ðåïîëÿðèçà-
öèè) â ñîñòîÿíèå, ñîîòâåòñòâóþùåå èñõîäíîìó óðîâíþ
ýëåêòðîãåíåçà (Îïðèòîâ è äð., 1991). Ïðè ýòîì ÂÏ îáëàäà-
åò ñïîñîáíîñòüþ ê ðàñïðîñòðàíåíèþ îò ìåñòà âîçíèêíî-
âåíèÿ íà ñðàâíèòåëüíî çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ ïî ñòåá-
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ëþ ðàñòåíèÿ ñî ñêîðîñòüþ, ñîïîñòàâèìîé èëè ìåíüøåé,
÷åì ñêîðîñòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÏÄ (Îïðèòîâ è äð., 1991;
Stahlberg, Cosgrove, 1997).

Ìåäëåííûå èçìåíåíèÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíöèàëà ïðè
ãåíåðàöèè ÂÏ íåðåäêî ñîïðîâîæäàþòñÿ ñåðèÿìè ðèòìè-
÷åñêè ïîâòîðÿþùèõñÿ èìïóëüñîâ ïî òèïó ÏÄ (putative ac-
tion potentials) (Rousset et al., 2002). Åäèíîãî ìíåíèÿ î
òîì, ñëåäóåò ëè ýòè èìïóëüñû ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå
ñîñòàâíîé ÷àñòè ÂÏ èëè îòäåëüíî îò ýòîé áèîýëåêòðè÷å-
ñêîé ðåàêöèè, ïîêà íå ñóùåñòâóåò. Ïðèðîäà ýòèõ èìïóëü-
ñîâ òàêæå âî ìíîãîì îñòàåòñÿ íåÿñíîé (Rousset et al.,
2002).

Ó âîäîðîñëåé Chara corallina ïðîöåäóðà ðàçðåçàíèÿ
îäíîé èç êëåòîê ïðèâîäèëà ê âîçíèêíîâåíèþ â ñîñåäíåé
êëåòêå-ðåöåïòîðå ñëîæíîé ïî ñîñòàâó áèîýëåêòðè÷åñêîé
ðåàêöèè, âêëþ÷àâøåé â ñåáÿ òðè îñíîâíûå êîìïîíåíòû:
ìåäëåííóþ äåïîëÿðèçàöèþ òèïà ÂÏ äëèòåëüíîñòüþ áî-
ëåå 10 ìèí, èìïóëüñû ÏÄ è òàê íàçûâàåìûå ìàëûå ñïàéêè
(small spikes) (Shimmen, 2001). Âîçíèêíîâåíèå ýòîé êîìï-
ëåêñíîé áèîýëåêòðè÷åñêîé ðåàêöèè ñâÿçàíî, ïî ìíåíèþ
âïåðâûå çàðåãèñòðèðîâàâøåãî åå ÿïîíñêîãî èññëåäîâàòå-
ëÿ Øèììåíà (Shimmen, 2001), ñ âîñïðèÿòèåì êëåòêîé-ðå-
öåïòîðîì «ïîñëàíèÿ ñìåðòè» (death message) îò ïîâðåæ-
äåííîé êëåòêè, ïîòåðÿâøåé òóðãîð. Ìåäëåííàÿ äåïîëÿðè-
çàöèÿ, êîòîðàÿ ðàçâèâàëàñü â êëåòêå-ðåöåïòîðå ëèøü ñ
âûñîêèì òóðãîðîì, èãðàåò ïðè ýòîì, êàê ìîæíî ïîëàãàòü,
öåíòðàëüíóþ ðîëü â ðåàëèçàöèè «ïîñëàíèÿ ñìåðòè».

Äðóãàÿ âàæíàÿ ýëåêòðè÷åñêàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ «ïîñëà-
íèÿ ñìåðòè» — ýòî èìïóëüñû ÏÄ, âîçíèêàâøèå â êëåò-
êå-ðåöåïòîðå íå òîëüêî ñ âûñîêèì, íî è ñ íèçêèì òóðãî-
ðîì (íàïðèìåð, â ïðèñóòñòâèè ñîðáèòà), êîãäà çíà÷èòåëü-
íàÿ ìåäëåííàÿ äåïîëÿðèçàöèÿ íå ðàçâèâàëàñü (Shimmen,
2001). Â äàëüíåéøåì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â ñîñòàâå êîìï-
ëåêñíîé áèîýëåêòðè÷åñêîé ðåàêöèè, ñîîòâåòñòâóþùåé
«ïîñëàíèþ ñìåðòè» ãèáíóùèõ êëåòîê Ch. corallina, ìîæåò
ïðèñóòñòâîâàòü íàðÿäó ñ ìåäëåííîé åùå è áûñòðàÿ êîì-
ïîíåíòà äåïîëÿðèçàöèè, íåðåäêî ìàñêèðóåìàÿ ãåíåðàöèåé
ÏÄ (Shimmen, 2002). Áûñòðàÿ êîìïîíåíòà äåïîëÿðèçàöèè
ñîïðîâîæäàåòñÿ íå ìåíåå áûñòðîé ðåâåðñèåé ìåìáðàííî-
ãî ïîòåíöèàëà è ïî âðåìåíè îáû÷íî ïðåäøåñòâóåò ïîÿâ-
ëåíèþ ìåäëåííîé äåïîëÿðèçàöèè è ÏÄ.

Â îòíîøåíèè òîãî, êàêèì îáðàçîì âîçíèêàþùèé ïîä
âëèÿíèåì ïîâðåæäàþùèõ ôàêòîðîâ ÂÏ ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ
ïî ðàñòåíèþ, ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî âåðñèé.

Îäíà èç íèõ îïèðàåòñÿ íà ïðåäñòàâëåíèÿ î íàëè÷èè
íåêîåãî ðàíåâîãî âåùåñòâà — ôàêòîðà Ðèêêà (Ricca,
1926), êîòîðîå äèôôóíäèðóåò îò ìåñòà ïîâðåæäåíèÿ ïî
êñèëåìå ðàñòåíèé, âûçûâàÿ ñîîòâåòñòâóþùèå èçìåíåíèÿ
ýëåêòðîãåíåçà êëåòîê ñîñåäíèõ òêàíåé. Âåñüìà âåðîÿòíî,
÷òî ðîëü ôàêòîðà Ðèêêà âûïîëíÿåò îäèí èç ãîðìîíîâ
ñòðåññà ñèñòåìèí (Schaller, Oecking, 1999).

Ñîãëàñíî äðóãîìó ïðåäïîëîæåíèþ, ÂÏ, ïî êðàéíåé
ìåðå åãî ïåðåäíèé ôðîíò, ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ïî ñòåáëþ
ðàñòåíèÿ ýëåêòðîòîíè÷åñêè, ò. å. êàê ÏÄ (Îïðèòîâ è äð.,
1991; Ðåòèâèí è äð., 1999à).

Íàêîíåö, òðåòüå ïðåäïîëîæåíèå èñõîäèò èç òîãî, ÷òî
ïðè ïîâðåæäåíèè ðàñòåíèÿ â êñèëåìå âîçíèêàåò ãèäðàâ-
ëè÷åñêèé ñèãíàë, êîòîðûé ïðè ðàñïðîñòðàíåíèè, â ñâîþ
î÷åðåäü, ìîäóëèðóåò ýëåêòðîãåíåç îêðóæàþùèõ òêàíåé
(Malone, 1996; Stahlberg, Cosgrove, 1997). Â ìåõàíèçìå ãå-
íåðàöèè è ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÂÏ ïðè ýòîì, ñóäÿ ïî âñåìó,
ïðèíèìàþò çíà÷èòåëüíîå ó÷àñòèå ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå
èîííûå êàíàëû ïëàçìàëåììû (Sheperd et al., 2001).

È î í í û é ì å õ à í è ç ì. Ïðè àíàëèçå èîííîãî ìåõà-
íèçìà ãåíåðàöèè ÂÏ ìíîãèå èññëåäîâàòåëè ñõîäÿòñÿ âî

ìíåíèè î òîì, ÷òî âåäóùóþ ðîëü ïðè ýòîì èãðàåò ïåðå-
õîäíîå èçìåíåíèå àêòèâíîñòè ýëåêòðîãåííîãî H+-íàñîñà
(H+-ÀÒÔàçû) ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû êëåòîê ðàñòåíèé
(Julien, Frachisse, 1992; Stahlberg, Cosgrove, 1996; Rousset
et al., 2002). Ïåðåäíèé ôðîíò ÂÏ ñâÿçàí ñ èíàêòèâàöèåé
íàñîñà, êîòîðàÿ, âåðîÿòíåå âñåãî, ÿâëÿåòñÿ Ca2+-èíäóöèðî-
âàííîé (Julien et al., 1991; Julien, Frachisse, 1992). Â ñâîþ
î÷åðåäü âõîä Ca2+ â öèòîçîëü êëåòîê ìîæåò áûòü îïîñðå-
äîâàí àêòèâàöèåé êàëüöèåâûõ êàíàëîâ ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû ïðè ó÷àñòèè, íàïðèìåð, ñèñòåìèíà, êîòîðûé
âõîäèò â ÷èñëî îñíîâíûõ ìåäèàòîðîâ îòâåòà ðàñòåíèé íà
ïîâðåæäåíèå (Schaller, Oecking, 1999).

Ïî äðóãèì äàííûì (Meyer, Weisenseel, 1997), âûçâàí-
íûé ïîâðåæäåíèåì âõîäÿùèé òîê, êîòîðûé äåïîëÿðèçóåò
êëåòêè, ðàñïîëîæåííûå âáëèçè çîíû ïîâðåæäåíèÿ, èìååò
ñëîæíóþ ïðèðîäó è ñâÿçàí, ñ îäíîé ñòîðîíû, ñ ó÷àñòèåì
èîíîâ H+, K+, Ca2+ è Cl–, à ñ äðóãîé — ñ ìîùíûì ïîòîêîì
èç îáëàñòè ïîâðåæäåíèÿ îòðèöàòåëüíî çàðÿæåííûõ îðãà-
íè÷åñêèõ ìîëåêóë, òàêèõ êàê áåëêè, ïîëèñàõàðèäû è äð.
Âêëàä ïîòîêà ýòèõ ìîëåêóë â îáùèé äåïîëÿðèçóþùèé òîê
ÿâëÿåòñÿ îïðåäåëÿþùèì è ñîñòàâëÿåò îêîëî 88 % åãî âå-
ëè÷èíû.

Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî îáà ðàññìîòðåííûõ âûøå ìåõà-
íèçìà ãåíåðàöèè ÂÏ ïîçâîëÿþò âïîëíå óäîâëåòâîðèòåëü-
íî îáúÿñíèòü òîò ôàêò, ÷òî àìïëèòóäà ÂÏ ïðîïîðöèîíà-
ëüíî çàâèñèò îò âåëè÷èíû ïîâðåæäåíèÿ (Îïðèòîâ è äð.,
1991; Stahlberg, Cosgrove, 1997).

Îòäåëüíîãî âíèìàíèÿ çàñëóæèâàåò àíàëèç ïðèðîäû
«ïîñëàíèÿ ñìåðòè» â âèäå êîìïëåêñíîé ïî ñîñòàâó äå-
ïîëÿðèçàöèè, çàðåãèñòðèðîâàííîé â æèçíåñïîñîáíûõ
êëåòêàõ âîäîðîñëè Ch. corallina ïðè ìåõàíè÷åñêîì ïî-
âðåæäåíèè è ãèáåëè ñîñåäíèõ êëåòîê (Shimmen, 2001,
2002). Íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëüíóþ ñëîæíîñòü ýòîé áèî-
ýëåêòðè÷åñêîé ðåàêöèè, âêëþ÷àþùåé â ñåáÿ 3—4 ðàçëè÷-
íûå êîìïîíåíòû, åå âîçíèêíîâåíèå ñâÿçûâàþò èñêëþ÷è-
òåëüíî ñ ïàññèâíûìè ïîòîêàìè ðÿäà èîíîâ, ïðåæäå âñåãî
Ca2+ è Cl–, êîòîðûå îñóùåñòâëÿþòñÿ, âåðîÿòíåå âñåãî, ÷å-
ðåç ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êàíàëû (Shimmen, 2002). Â òî
æå âðåìÿ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî àìïëèòóäà ìåäëåííîé êîì-
ïîíåíòû «ïîñëàíèÿ ñìåðòè», êàê è âåëè÷èíà ìåìáðàííîãî
ïîòåíöèàëà êëåòîê âîäîðîñëè â ïîêîå, îáíàðóæèâàåò âû-
ñîêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê äåéñòâèþ èíãèáèòîðîâ ïðîòîí-
íîãî íàñîñà ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû (Shimmen, 2001).
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïðîòîííûé íàñîñ ñêîðåå âñåãî òîæå
ó÷àñòâóåò â âîçíèêíîâåíèè áèîýëåêòðè÷åñêîé ðåàêöèè,
íåñóùåé «ïîñëàíèå ñìåðòè».

Çíà÷åíèå äèñòàíöèîííûõ
ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ó ðàñòåíèé

Ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ýëåêòðè-
÷åñêèõ ñèãíàëîâ (êàê ÏÄ, òàê è ÂÏ) ó ðàñòåíèé, ñóäÿ ïî
ëèòåðàòóðíûì äàííûì, âåñüìà ðàçëè÷íà. Â ÷àñòíîñòè, ïî-
êàçàíî, ÷òî èõ ãåíåðàöèÿ è ðàñïðîñòðàíåíèå ïî ðàñòåíèþ
ïîä âëèÿíèåì ñòðåññ-ôàêòîðîâ ïðèâîäÿò ê ñëåäóþùèì
æèçíåííî âàæíûì ôóíêöèîíàëüíûì ïîñëåäñòâèÿì:
1) óñèëåíèþ äûõàíèÿ (Filek, Koscielniak, 1997); 2) óãíåòå-
íèþ ôîòîñèíòåçà (Koziolek et al., 2004); 3) ìîäóëÿöèè
òðàíñïîðòà àññèìèëÿòîâ âî ôëîýìå (Fromm, Bauer, 1994);
4) ãîðìîíàëüíûì ñäâèãàì, â ÷àñòíîñòè ê èçìåíåíèþ ñî-
äåðæàíèÿ ñâîáîäíîé è ñâÿçàííîé ôîðì àóêñèíà â òêàíÿõ
ðàñòåíèÿ (Êóäîÿðîâà è äð., 1990; Ïîëåâîé è äð., 1997) è
ñèíòåçó ãîðìîíîâ ñòðåññà — àáñöèçîâîé è æàñìîíîâîé
êèñëîò, ñèñòåìèíà è ýòèëåíà (Roberts, 1992; Dziubinska et
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al., 2003); 5) èçìåíåíèþ ïîãëîòèòåëüíîé ñïîñîáíîñòè
êîðíåé (Îïðèòîâ è äð., 1972); â) èçìåíåíèþ êîíöåíòðà-
öèè ÀÒÔ âî ôëîýìíîì ýêññóäàòå (Ðåòèâèí è äð., 1997à);
7) çàìåäëåíèþ ðîñòîâûõ ïðîöåññîâ ñòåáëÿ (Shiina, Taza-
wa, 1986); 8) óñèëåíèþ îáðàçîâàíèÿ ñâîáîäíûõ ðàäèêàëîâ
(Îïðèòîâ è äð., 1974); 9) ýêñïðåññèè ãåíîìà (Davies et al.,
1997); 10) äâèãàòåëüíûì ðåàêöèÿì (íàïðèìåð, ó ðàñòåíèé,
ñïîñîáíûõ ê ñåéñìîíàñòèÿì) (Sibaoka, 1991) è äð.

Ïåðå÷èñëåííûå ôóíêöèîíàëüíûå èçìåíåíèÿ, âûçâàí-
íûå ãåíåðàöèé è ðàñïðîñòðàíåíèåì ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíà-
ëîâ, èìåþò, êàê ïðàâèëî, êðàòêîâðåìåííûé è òðàíçèñòîð-
íûé õàðàêòåð. Ýòî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî âñå îíè
ñëóæàò îäíîé âàæíîé öåëè — âðåìåííîìó ïîâûøåíèþ
óñòîé÷èâîñòè òêàíåé ðàñòåíèÿ ïîä âëèÿíèåì ýëåêòðè÷å-
ñêèõ ñèãíàëîâ ê äåéñòâèþ ñòðåññ-ôàêòîðîâ (Îïðèòîâ è
äð., 1991).

Â ïîëüçó òàêîé òî÷êè çðåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò è òî îá-
ñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ãåíåðàöèÿ ÏÄ â çîíå âëèÿíèÿ
ñòðåññ-ôàêòîðà íà ðàñòåíèå ïðîèñõîäèò â íà÷àëå ïåðâè÷-
íîé ñòðåññîâîé äåïîëÿðèçàöèè êëåòîê, ò. å. äî íàñòóïëå-
íèÿ îñíîâíûõ àäàïòèâíûõ èçìåíåíèé ìåìáðàííîãî ïî-
òåíöèàëà ïîêîÿ (Îïðèòîâ è äð., 1993). Ïðè ýòîì ãåíåðà-
öèÿ ÏÄ âëèÿåò íà ïîñëåäóþùåå ðàçâèòèå àäàïòèâíûõ
èçìåíåíèé ïîòåíöèàëà ïîêîÿ è, â ÷àñòíîñòè, ñòèìóëèðóåò
ïðîöåññ àäàïòèâíîé ðåïîëÿðèçàöèè êëåòîê â óñëîâèÿõ
ïðîäîëæàþùåãîñÿ âëèÿíèÿ íåáëàãîïðèÿòíîãî ôàêòîðà íà
ðàñòåíèå (Îïðèòîâ è äð., 1993).

Ïðîâåäåííûå â íàøåé ëàáîðàòîðèè èññëåäîâàíèÿ ïî-
êàçàëè, ÷òî ýëåêòðè÷åñêèå ñèãíàëû äåéñòâèòåëüíî âûçû-
âàþò âðåìåííîå ïîâûøåíèå óñòîé÷èâîñòè òêàíåé ðàñòå-
íèÿ êàê â ëîêàëüíîé çîíå ñòðåññ-âîçäåéñòâèÿ, òàê è çà åå
ïðåäåëàìè (Ðåòèâèí è äð., 1997, 1999à, 1999á). ÏÄ- è
ÂÏ-èíäóöèðîâàííîå ïîâûøåíèå óñòîé÷èâîñòè ÿâëÿåòñÿ
íåñïåöèôè÷åñêèì (Ðåòèâèí è äð., 1999à, 1999á) è íàçâàíî
ïðåäàäàïòàöèåé (Ðåòèâèí è äð., 1997).

Ðàñïðîñòðàíÿþùèéñÿ ïî ðàñòåíèþ èç ëîêàëüíîé çîíû
ðàçäðàæåíèÿ ýëåêòðè÷åñêèé ñèãíàë âåäåò ñåáÿ ôàêòè÷å-
ñêè êàê ïñåâäîñòðåññîð, âûçûâàÿ êîìïëåêñ ñîñòàâëÿþùèõ
ñîäåðæàíèå ïðåàäàïòàöèè îïåðàòèâíûõ íåñïåöèôè÷åñêèõ
ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé, êîòîðûå, êàê ìîæíî ïîëà-
ãàòü, îáåñïå÷èâàþò óñïåøíîå ïåðåæèâàíèå ðàñòåíèåì
âëèÿíèÿ ñòðåññ-ôàêòîðîâ äî íàñòóïëåíèÿ ñîáñòâåííî
àäàïòèâíûõ èçìåíåíèé (Ðåòèâèí è äð., 1997). Èìåííî ñ
ýòèõ ïîçèöèé ñëåäóåò, î÷åâèäíî, îöåíèâàòü óâåëè÷åíèå
êîëè÷åñòâà ÏÄ ïðè äëèòåëüíîì èíòåíñèâíîì ñòðåññ-âîç-
äåéñòâèè (Îïðèòîâ è äð., 1991), à òàêæå â óñëîâèÿõ êîì-
áèíèðîâàííîãî ñòðåññà (Ïÿòûãèí è äð., 1999à).

Íàëè÷èå ó ðàñòåíèé äâóõ âèäîâ ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ
ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ — ÏÄ è ÂÏ — óâåëè÷èâàåò,
ïî-âèäèìîìó, íàäåæíîñòü ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè î íà÷àëå
ñòðåññ-âîçäåéñòâèÿ òêàíÿì è îðãàíàì, íå ïîäâåðãíóòûì
íåïîñðåäñòâåííîìó ðàçäðàæåíèþ. Â ÷àñòíîñòè, î ñóùåñò-
âîâàíèè òåñíîé âçàèìîñâÿçè ìåæäó ÏÄ è ÂÏ è äàæå èõ
âçàèìîçàìåíÿåìîñòè â âûïîëíåíèè ñèãíàëüíîé ðîëè ó
ðàñòåíèé â îïðåäåëåííîé ìåðå ñâèäåòåëüñòâóåò òîò ôàêò,
÷òî âîçíèêíîâåíèå ÂÏ íåðåäêî âûñòóïàåò êàê ôàêòîð,
èíèöèèðóþùèé äàëåå ãåíåðàöèþ ÏÄ (Îïðèòîâ è äð.,
1991). Ïðåäñòàâëÿåòñÿ âàæíûì òàêæå òî îáñòîÿòåëüñòâî,
÷òî ÂÏ ìîæåò âîçíèêàòü è ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ â ðåôðàêòåð-
íûé ïåðèîä äëÿ ãåíåðàöèè ÏÄ (Îïðèòîâ è äð., 1991). Ýòî
ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì, âåðîÿòíî, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî
ÂÏ â ñðàâíåíèè ñ ÏÄ — áîëåå êîìïëåêñíûé ïî ïðîèñ-
õîæäåíèþ ñèãíàë, êîòîðûé íàðÿäó ñ ýëåêòðè÷åñêîé âêëþ-
÷àåò â ñåáÿ õèìè÷åñêóþ è ãèäðàâëè÷åñêóþ ñîñòàâëÿþùèå
(Ricca, 1926; Îïðèòîâ è äð., 1991; Malone, 1996). Ñóùåñò-

âåííûì ìîæåò áûòü è òîò ôàêò, ÷òî ïóòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ
ÏÄ è ÂÏ â ðàñòåíèÿõ ñêîðåå âñåãî íå ñîâïàäàþò (Îïðèòîâ
è äð., 1991; Malone, 1996; Rhodes et al., 1996).

Çàêëþ÷åíèå

Áîëåå òî÷íîìó ïîíèìàíèþ ôóíêöèîíàëüíûõ âîçìîæ-
íîñòåé ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ýëåêòðè÷åñêèõ ñèãíàëîâ â
ðàñòåíèÿõ ñïîñîáñòâóåò ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ðåöåïòîð-
íî-ýôôåêòîðíûõ öåïåé, õàðàêòåðíûõ äëÿ æèâîòíîãî è
ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìîâ.

Ó æèâîòíûõ ýòà öåïü âûãëÿäèò íàìíîãî ñëîæíåå, ÷åì
ó ðàñòåíèé, è ïðåäïîëàãàåò ó÷àñòèå ÏÄ íà äâóõ ýòàïàõ —
öåíòðîñòðåìèòåëüíîì è öåíòðîáåæíîì ïî îòíîøåíèþ ê
öåíòðàëüíîìó îòäåëó íåðâíîé ñèñòåìû.

Ðåöåïöèÿ è òðàíñäóêöèÿ ñòèìóëà � ÏÄ �

öåíòðàëüíàÿ íåðâíàÿ ñèñòåìà � ÏÄ �

ýôôåêòîðíûé (ôóíêöèîíàëüíûé) îòâåò.

Ðåöåïöèÿ è òðàíñäóêöèÿ ñòèìóëà ïðè ýòîì îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ñåíñîðíûõ ñèñ-
òåì (ìåõàíîðåöåïòîðîâ, õåìîðåöåïòîðîâ, òåðìîðåöåïòî-
ðîâ è äð.) (Ohki, 1985; Ñìèò, 2005), à èíôîðìàöèÿ î âíåø-
íåì ñòèìóëå êîäèðóåòñÿ íà öåíòðîñòðåìèòåëüíîì ýòàïå ñ
ïîìîùüþ ñåðèé îïðåäåëåííûì îáðàçîì îðãàíèçîâàííûõ
(óïîðÿäî÷åííûõ) ïî ÷àñòîòå ðèòìè÷åñêèõ ýëåêòðè÷åñêèõ
èìïóëüñîâ (Èîñò, 1975), êîòîðûå âåäóò ñåáÿ êàê òèïè÷íûå
ñèãíàëû. Äëèòåëüíîñòü ýòèõ ÏÄ íåâåëèêà (1—2 ìñ), à íà-
ðóøåíèÿ èîííîãî áàëàíñà ïðè èõ ãåíåðàöèè ìèíèìàëüíû
(îêîëî 1 ìêìîëü) (Èîñò, 1975; Ohki, 1985). Ýëåêòðîãåí-
íûé íàñîñ âîçáóäèìîé ìåìáðàíû â ôîðìèðîâàíèè èìïó-
ëüñîâ ó÷àñòèÿ íå ïðèíèìàåò (Èîñò, 1975; Ohki, 1985).

Ó ðàñòåíèé àíàëîãè÷íàÿ öåïü ñîáûòèé âûãëÿäèò çà-
ìåòíî êîðî÷å âñëåäñòâèå îòñóòñòâèÿ ñòðóêòóðû, êîòîðàÿ
õîòÿ áû îòäàëåííî ñîîòâåòñòâîâàëà ïî ñâîåìó íàçíà÷å-
íèþ öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìå.

Ðåöåïöèÿ è òðàíñäóêöèÿ ñòèìóëà � ÏÄ � ýôôåêòîðíûé

(ôóíêöèîíàëüíûé) îòâåò.

Îòñóòñòâóþò, êàê ïðàâèëî, è ñïåöèàëèçèðîâàííûå ðå-
öåïòîðíûå êëåòêè, îòâåòñòâåííûå çà âîñïðèÿòèå âíåøíèõ
ñòèìóëîâ ðàçëè÷íîé ìîäàëüíîñòè (Îïðèòîâ è äð., 1991).
Âîçíèêàþùèé ÏÄ, ðàñïðîñòðàíÿÿñü ïî ïðîâîäÿùèì òêà-
íÿì ñòåáëÿ çà ïðåäåëû çîíû ðàçäðàæåíèÿ (Îïðèòîâ è äð.,
1972; Ïîëåâîé è äð., 1997; Ðåòèâèí è äð., 1999á; Dziubins-
ka et al., 2003), ñâÿçûâàåò ýòàï ðåöåïöèè è ýôôåêòîðíûé
îòâåò íåïîñðåäñòâåííî. Åãî ãåíåðàöèÿ ñîïðÿæåíà ñî çíà-
÷èòåëüíûìè èîííûìè ñäâèãàìè (äî äåñÿòêîâ ìèëëèìî-
ëåé) (Îïðèòîâ è äð., 1991) è, êàê îòìå÷àëîñü âûøå, ñ ïðî-
õîäÿùèì (òðàíçèòîðíûì) èçìåíåíèåì àêòèâíîñòè
ÀÒÔ-çàâèñèìîãî ïðîòîííîãî ýëåêòðîííîãî íàñîñà ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû (Ïÿòûãèí è äð., 2005; Âîäåíååâ è
äð., 2006). ×àùå âñåãî ýòî îäèíî÷íûé èìïóëüñ äëèòåëüíî-
ñòüþ îò íåñêîëüêèõ äî äåñÿòêîâ ñåêóíä, ëèøåííûé âîç-
ìîæíîñòè â ÷àñòîòíîì ðåæèìå íåñòè èíôîðìàöèþ î ðàç-
äðàæèòåëå è îõâàòûâàþùèé íåñïåöèôè÷åñêèì ìîäóëèðó-
þùèì âëèÿíèåì ðÿä îñíîâíûõ ìåòàáîëè÷åñêèõ è
ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ íà âñåì ïóòè ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ ïî ðàñòåíèþ (Îïðèòîâ è äð., 1991; Davies, 2004; Stahl-
berg, 2006). Ïðè ýòîì ñ ó÷åòîì çíà÷èòåëüíîé äëèòåëüíî-
ñòè «ðàñòèòåëüíîãî» ÏÄ è ìàñøòàáíûõ èîííûõ è ìåòàáî-
ëè÷åñêèõ ñäâèãîâ ïðè åãî ãåíåðàöèè è ðàñïðîñòðàíåíèè
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îí ñàì ïî ñåáå, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
÷àñòü èíèöèèðóåìîãî íåñïåöèôè÷åñêîãî ýôôåêòîðíîãî
îòâåòà.

Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî äèñòàíöèîííûå ýëåêòðè÷åñêèå
ñèãíàëû â ðàñòåíèÿõ — ýòî âïîëíå ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä
äàëüíåé ñèãíàëèçàöèè, èìåþùèé ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ
îò ñèãíàëèçàöèè ñ ïîìîùüþ íåðâíûõ èìïóëüñîâ ó æèâîò-
íûõ. Îäíàêî ïðè ýòîì, ïî-âèäèìîìó, áóäåò íåâåðíî ãîâî-
ðèòü ëèøü î òîì, ÷òî «ðàñòèòåëüíûé» ÏÄ ÿâëÿåòñÿ áîëåå
ïðèìèòèâíûì, ÷åì íåðâíûé èìïóëüñ, ýëåêòðè÷åñêèì ñèã-
íàëîì èç-çà öåëîãî ðÿäà óïîìÿíóòûõ âûøå åãî îñîáåííî-
ñòåé. Òî÷íåå ñ÷èòàòü, ÷òî ýòî «äðóãîé» ïî ñâîéñòâàì
ýëåêòðè÷åñêèé ñèãíàë, ñîîòâåòñòâóþùèé óðîâíþ ñòðóê-
òóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè è ðåàêöèîííîé àêòèâ-
íîñòè ðàñòåíèé, èõ ñïîñîáíîñòè âûæèâàòü â ïîñòîÿííî
ìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ âíåøíåé ñðåäû.
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The present paper generalizes the new data and gives an account of the current notions about properties,
mechanisms of generation, and functional role of propagated electrical signals in the form of action potentials
and variation potentials in plants.
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