
Structural and functional deviations from normal growth and development of plants 
 

 142

На основании полученных экспериментальных данных был разработан оригинальный метод 
биологической дозиметрии, позволяющий ретроспективно определять поглощенные дозы в лесных 
биогеоценозах с достаточно высокой степенью достоверности. 
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Для средней полосы России проблема устойчивости растений к низким температурам особен-
но актуальна. Низкие температуры в зимнее время ограничивают произрастание неустойчивых к 
холоду растений и нередко приводят к гибели посевов. Воздействие низких температур нарушает 
многие метаболические процессы в клетках [20]. Изменение функционирования электрон-транс-
портных дыхательных и фотосинтетических цепей может приводить к нарушению энергетического 
баланса. Нарушение стабильности ДНК и РНК влияет на процессы транскрипции и трансляции. 
Кроме того, активируется ряд индуцированных холодом генов, которые кодируют белки переноса 
липидов, факторы элонгации и трансляции. Охлаждение до низких положительных температур мо-
жет вызывать обезвоживание тканей через изменение активности аквапоринов в мембранах клеток 
корня, что приводит к торможению поглощения воды и ее транспорта по растению [19]. 

Для снижения ингибирующего действия низкотемпературного стресса необходимы быстрое 
оповещение клеток организма о наступлении стрессовых условий и адаптация к ним, т. е. требуются 
система восприятия, трансдукции сигнала и его преобразование в ответную реакцию. До сих пор не-
ясно, как клетки воспринимают изменения температуры и трансформируют холодовый сигнал в по-
следующий физиологический ответ [2]. Однако, очевидно, что основная роль в восприятии холодово-
го стресса и последующей передаче сигнала принадлежит плазматической мембране. Снижение тем-
пературы влияет на липидный матрикс мембраны, изменяя ее физико-химические свойства и прони-
цаемость [13]. Под действием низких температур происходит увеличение содержания насыщенных 
жирных кислот в составе липидов мембраны. В результате этого липидный слой мембраны уплотня-
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ется, затрудняя функционирование мембранных и связанных с мембраной белков. При отсутствии 
восстановления текучести мембран происходит фазовый переход из жидкокристаллической фазы в 
фазу геля, что вызывает практически полное прекращение функционирования растительного организ-
ма. Липиды мембран могут быть первой мишенью для действия низких температур. Даже такой отда-
ленный ответ как экспрессия активируемых холодом генов коррелирует с состоянием мембран – по-
вышение текучести мембран предотвращало активацию этих генов на холоде (см. [19]). 

Изменяя текучесть и проводимость мембраны, низкие температуры действуют на активность 
трансмембранных ионных потоков [8, 9]. Активируются ионные потоки и трансмембранные токи. 
Главным ионом, поступление которого в клетку активируется практически при всех неблагоприят-
ных условиях, является кальций [1]. Повышение концентрации кальция в цитоплазме – одна из са-
мых первых реакций на охлаждение [8, 9, 20]. Основное количество аккумулирующегося в цито-
плазме кальция входит в клетку через плазматическую мембрану. Вход кальция регулируется реор-
ганизацией связанного с мембраной цитоскелета, вызванной повышением жесткости мембраны (см. 
[19]). Через изменение концентрации кальция низкотемпературный сигнал может передаваться на 
внутриклеточные сенсоры – кальмодулин, протеинкиназы (CDPK), каскад МАРК. В результате ак-
тивируется экспрессия факторов транскрипции для целого ряда генов, в том числе определяющих 
холодоустойчивость растения [8]. 

Предполагается, что ионные каналы могут выступать в качестве сенсоров изменения темпера-
туры, сигнализируя о температурном стрессе изменением проводимости для различных ионов. При 
охлаждении происходит увеличение проводимости ионных каналов мембран, при возвращении 
температуры на исходный уровень проводимость мембран восстанавливается.  

Среди активируемых холодом каналов важное место принадлежит кальциевым каналам. Было 
показано, что в плазматической мембране высших растений существует ряд механочувствительных 
кальций-селективных ионных каналов. Предполагают, что эти каналы могут участвовать в воспри-
ятии низкотемпературного стимула [3]. Повышение жесткости липидного матрикса и натяжение 
мембраны при охлаждении могут оказывать механическое давление на такие каналы, активируя их. 
Комплекс механочувствительных ионных каналов участвует в индуцированной охлаждением депо-
ляризации плазматической мембраны [8, 9]. Подтверждением этому может служить действие гадо-
линия, блокатора активируемых деполяризацией механочувствительных кальциевых каналов, на 
потоки кальция и вызванную низкой температурой деполяризацию [12]. 

Скорость поступления Са2+ в цитоплазму и вызываемая кальцием деполяризация зависят от 
скорости изменения температуры и практически не зависят от абсолютной температуры [16]. Чем 
выше скорость изменения температуры, тем быстрее происходит увеличение содержания Са2+ в ци-
топлазме [1].  

Кроме изменения проводимости трансмембранных каналов плазмалеммы, на увеличение кон-
центрации внутриклеточного кальция под воздействием холода влияет его освобождение из внут-
ренних источников [8, 9]. Наиболее вероятным внутриклеточным депо является вакуоль. Предпола-
гают, что на первом этапе происходит резкое увеличение проводимости клеточной мембраны, и за 
счет этого Са2+ через ионные каналы поступает в цитоплазму. На втором этапе Са2+ поступает из ва-
куоли, еще более деполяризируя мембрану. Существует несколько предположений о механизмах, 
активирующих выход Са2+ из вакуоли: 1) прямое действие холода на кальциевые каналы, 2) опосре-
дованная внутриклеточным Са2+ активация медленных Са2+-каналов на вакуолярной мембране, 3) 
действие Са2+ на инозитилфосфатный механизм [8]. 

White [22] рассматривает модель существования на плазматической мембране двух типов 
Са2+-каналов – потенциал-зависимых и потенциал-независимых. Последние функционируют 
преимущественно в условиях steady state, поддерживая в кооперации с выкачивающей кальций 
Са-АТФазой кальциевый гомеостаз в клетке. Индуцируемое быстрым охлаждением временное 
открывание активируемых деполяризацией DACC-каналов приводит к входу Са2+ и деполяриза-
ции мембраны, что вызовет потенциал-зависимую активацию других каналов, в том числе хлор-
ных. Выход ионов Cl– из клетки вызовет дальнейшее снижение величины мембранного потен-
циала [21]. Можно предположить участие в стадии деполяризации как анионных каналов R-ти-
па, зависимых от мембранного потенциала, так и медленных анионных каналов, активируемых 
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входом в цитоплазму Са2+. Изменение температуры оказывает влияние и на калиевые каналы. 
Резкое снижение температуры приводит к ингибированию потока К+ через два типа калиевых 
каналов – активируемых гиперполяризацией каналов входа К+ и активируемых деполяризацией 
каналов выхода К+ [5].  

Таким образом, при снижении температуры происходит изменение проводимости ионных ка-
налов плазматической мембраны. Основным ионом, инициирующим деполяризацию, является Са2+. 
Вход Са2+ в клетку может вызывать активацию и анионных каналов, и опосредованно К+-каналов. 

Индуцируемые низкими температурами потоки ионов через мембрану неизбежно отразят-
ся на генерируемых клетками электрических потенциалах. На фоне деполяризации плазматиче-
ской мембраны [8, 16] часто наблюдаются быстрые импульсные изменения мембранного потен-
циала. Вызванная охлаждением тканей импульсная электрическая активность различается по 
форме импульсов, условиям генерации и способности к распространению от места охлаждения. 
Например, в возбудимых тканях стебля растений или таллома печеночных мхов непосредствен-
но при резком охлаждении может генерироваться потенциал действия (ПД) [10, 23, 24], основ-
ными свойствами которого являются подчинение закону «все или ничего» и распространение к 
отдаленным участкам при сохранении своих характеристик. В ряде случаев отмечали развитие 
так называемых CIPC (cold induced potential changes), которые регистрируются только в месте 
воздействия холода [11]. Частным случаем таких реакций является генерация не распростра-
няющихся вариационного потенциала (VP) и «измененного потенциала» (VT). Последний гене-
рируется в присутствии ингибиторов анионных и калиевых потоков, поэтому рассматривается 
авторами как ранняя фаза ПД, в которой проявляются только начальные потоки кальция. Труд-
но достоверно различить эти формы импульсной активности, поскольку редко они тестируются 
в работах по всем признакам, характеризующим ПД. Поэтому регистрируемую нами реакцию 
тканей листа на охлаждение назвали «местной реакцией», подчеркивая лишь ее неспособность 
распространяться (рис. 1). 

 
 
Несмотря на вариабельность формы и характеристик импульсной электрической активно-

сти, в ее основе лежат изменения одних и тех же ионных потоков. Начальная деполяризация ини-
циируется аккумуляцией в клетках ионов кальция, основное снижение величины мембранного 
потенциала (МП) обусловлено выходом из клеток ионов хлора, а стадия последующей реполяри-
зации – выходом ионов калия. В результате мембранный потенциал практически возвращается на 
исходный уровень [26]. 

Опритов В.А. и его сотрудники [23–25] подробно рассмотрели этапы развития электрогенеза 
в гипокотилях проростков тыквы при снижении температуры. Они выделили 3 стадии реакции, ко-
торые соответствовали, по их мнению, стадиям универсального адаптационного синдрома Селье. 
Первая стадия – деполяризация – соответствовала стадии «тревоги», «убегания» от действия стрес-
сорного фактора. На этой стадии ингибируется метаболическая составляющая МП. Возможно, что 
при более низкой величине МП заторможены и многие другие мембранные процессы, требующие 

Рисунок 1. Импульсная активность, измеренная 
экстраклеточными электродами в листе пророст-

ков огурца в месте охлаждения до 8–9ºС. 
Стрелка, направленная вниз, – начало охлаждения, направлен-
ная в сторону – прекращение. 
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затраты метаболической энергии. Тем не менее, в это время происходит подготовка к следующему 
этапу адаптации – на фоне сохранения низкой температуры наблюдается значительная реполяриза-
ция, хотя исходного уровня МП не достигает. По-видимому, при реполяризации происходит восста-
новление многих мембранных процессов – активного транспорта ионов и метаболитов, активности 
локализованных в мембранах ферментов и др. Новый уровень МП может сохраняться длительное 
время (часы). Но если температура продолжает падать, наступает фаза «истощения» – МП резко 
снижается и клетка гибнет (рис. 2). 

 
 
Ингибиторный анализ позволил заключить, что основной причиной изменения МП при действии 

холода служит изменение активности протонного насоса. По мнению авторов, стадия «ухода» сопряже-
на с торможением Н+-АТФазы, определяющей в норме значительную долю величины МП, в результате 
снижения текучести плазматической мембраны, а стадия реполяризации – с активацией фермента. 

Начальная, резкая деполяризация сопровождается генерацией одного или нескольких им-
пульсов. Поскольку авторы регистрировали импульсную активность не только в месте раздра-
жения, но и на расстоянии от него, такие импульсы приняли за распространяющиеся потенциа-
лы действия (ПД). Авторы подчеркивают, что генерация ПД чрезвычайно важна в развитии 
адаптации к низким температурам – если ПД не генерируются, стадия адаптивной реполяриза-
ции не наступает. Предположили, что именно во время ПД происходят процессы, необходимые 
для реполяризации, и одним из них может быть выход из клетки ионов калия во время генера-
ции ПД и активация ими Н+-АТФазы на плазматической мембране. Прохождение ПД не только 
создает условия для протекания адаптационной реполяризации, но и повышает устойчивость к 
повторному охлаждению и даже к кратковременному промораживанию тканей при –2ºС. При 
последующих снижениях температуры амплитуда изменений МП значительно снижается [27, 
28]. Интересно, что в трансгенных растениях, конститутивно экспрессирующих гены CBF-пути, 
наблюдали конститутивную экспрессию CBF-регулона и устойчивость к замерзанию даже без 
предварительной адаптации при низких положительных температурах [20]. 

 Наличие связи между характеристиками биоэлектрической реакции растений на охлаждение 
и устойчивостью подтверждается при сравнении ответной реакции двух гибридов огурца – более 
холодочувствительного гибрида Мазай и менее чувствительного Емеля (рис. 3). У гибрида «Мазай» 
амплитуда БЭР была значительно больше, чем у гибрида «Емеля». Отличалась также скорость де-
поляризации: у гибрида «Мазай» она была выше. Таким образом, можно говорить о наличии разли-
чий в параметрах БЭР между гибридами огурца, различающимися по чувствительности к охлажде-
нию. Согласно работам других авторов, это предполагает возможность использования биоэлектри-
ческой реакции в качестве теста на холодоустойчивость растений [29, 30]. 

Рисунок 2. Стадии биоэлектрической реакции 
стебля тыквы на охлаждение. 

Пунктирная линия – изменение температуры, сплошная – 
электрического потенциала. Вверху – после охлаждения 
температура поддерживалась на уровне 6ºС, внизу – про-
должала снижаться (Опритов[23]). 
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Сравнение реакции на снижение температуры видов растений, различающихся по устойчиво-

сти, также обнаружило отличия. Несмотря на то, что непосредственно при снижении температуры и 
холодоустойчивые растения арабидопсиса, и чувствительные к холоду растения табака обнаружи-
вали одинаковое повышение цитоплазматической концентрации кальция, повторное воздействие 
холода выявило различия [8]. 

Повторное охлаждение через 3 мин. после первого вызывало в обоих растениях меньшее по 
амплитуде повышение цитоплазматической концентрации кальция. В клетках табака после охлаж-
дения через 30 мин. наблюдалась такая же импульсная аккумуляция Са2+, как и при первом воздей-
ствии. Но холодоустойчивые растения арабидопсиса обнаружили явление «памяти о предыдущем 
охлаждении» – амплитуда изменения концентрации Са2+ в клетках сохранялась сниженной. Следо-
вательно, чувствительный к холоду табак был менее способен удерживать информацию. 

Таким образом, изменение ионных потоков, формирующих биоэлектрическую реакцию на 
действие низких положительных температур, является наиболее ранним ответом, предшествующим 
адаптационным процессам и, возможно, являющимся пусковым механизмом для них. 
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Abstract. The history and methodology of organization plantation of pulpwood Norway spruce in 
Pudozh region of Karelia are discussed. 
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Одной из основных задач, стоящих перед лесным хозяйством России, является повышение 
продуктивности существующих и вновь создаваемых лесов и обеспечение лесопильной и целлю-
лозно-бумажной промышленностей страны сырьем. Одним из возможных решений этой задачи 




