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Локальные повреждения вызывают у растений обратимую инактивацию фотосинтеза, которая играет 
адаптивную роль и обусловлена, по-видимому, генерацией и распространением специфического электриче-
ского сигнала – вариабельного потенциала. Однако, остается практически неисследованным вопрос, каким 
образом фотосинтетический ответ зависит от параметров вариабельного потенциала. В настоящей работе 
был проведен анализ этой проблемы у проростков пшеницы 14–15-дневного возраста. Электрическую ак-
тивность регистрировали с использованием стандартной электрофизиологической установки для экстра-
клеточных измерений. Фотосинтетические процессы исследовали с использованием стандартной системы, 
включающей в себя инфракрасный газоанализатор и РАМ-флуориметр. Все измерения проводили на втором 
листе. Было показано, что локальный ожог кончика листа вызывал распространение вариабельного потенци-
ала по листу. В области прохождения вариабельного потенциала наблюдалась обратимая инактивация фото-
синтеза, которая включала в себя существенное снижение уровня ассимиляции CO2, небольшое снижение 
квантовых выходов обеих фотосистем и рост нефотохимического тушения флуоресценции. При этом было 
показано, что величина снижения ассимиляции и роста нефотохимического тушения линейно зависела от 
амплитуды вариабельного потенциала. Полученные результаты показывают роль электрических сигналов 
в формировании фотосинтетического ответа. На их основании обсуждаются возможные пути влияния вари-
абельного потенциала на фотосинтез. 
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DEPENDENCE OF PHOTOSYNTHETIC RESPONSE 
ON VARIATION POTENTIAL AMPLITUDE ON WHEAT SEEDLING 
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Local damage induces transient photosynthetic inactivation in plants. The inactivation plays adaptive role 
and is possible to be connected with generation and propagation of specifi c electrical signal – variation potential. 
However, question about photosynthetic response depends on variation potential parameters aren’t clear. We 
analyzed this problem in 14–15 days wheat seedling in present work. Electrical activity has been measured by 
standard electrophysiological system and extracellular electrodes. Photosynthesis has been investigated by 
standard system which included infrared gas-analyzer and PAM fl uorimeter. Second leaf has been investigated. 
It was shown that local burning of leaf tip induced variation potential propagation through leaf. Photosynthesis 
inactivation, including decrease of CO2 assimilation, slightly lowering of quantum yields of photosystem I and II 
and non-photochemical quenching rise, was observed in zone of variation potential propagation. Magnitudes of 
CO2 assimilation decrease and non-photochemical quenching rise depended on amplitude of variation potential in 
linear manner. Our results show role of electrical signals in photosynthetic response development. Possible ways of 
variation potential infl uence on photosynthesis are discussed. 
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Электрогенез, т.е. способность к ге-
нерации электрических потенциалов, яв-
ляется универсальным свойством живых 
организмов, включая растения [2, 3]. При 
локальном действии неблагоприятных фак-
торов у растений возникают электрические 
сигналы, проходящие в интактные участки 
растения [2]. В настоящее время чаще всего 
выделяют два типа электрических сигналов 
у высших растений [2, 3]: возникающий 
при действии неповреждающих стимулов 
потенциал действия (ПД) и индуцируемый 
повреждающими воздействиями вариабель-
ный потенциал (ВП). 

ПД представляет собой импульсную ре-
акцию, возникающую в ответ на действие 
умеренных стимулов и способную к актив-

ному распространению по проводящим пуч-
кам растения [2]. Основной механизм ПД 
связан с потоками кальция, хлора и калия, 
однако участие протонной АТФазы в про-
цессе представляется также возможным [1]. 
ВП является электрической реакцией вариа-
бельной формы и связан прежде всего с об-
ратимой инактивацией протонной АТФазы 
[2]. Распространение ВП связано с распро-
странением по проводящим пучкам неэлек-
трического сигнала гидравлической, хими-
ческой или комплексной природы [6, 10]. 

С другой стороны, известно, что при 
локальном действии неповреждающих 
и повреждающих стимулов в интактных 
участках растения могут развиваться разно-
образные функциональные ответы, включая 
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изменения фотосинтетической активности 
[7], т.е. существуют быстрые стрессовые 
сигналы, распространяющиеся по расти-
тельному организму. Электрические сиг-
налы являются наиболее вероятным кан-
дидатом на роль таких сигналов [3], однако 
экспериментальные доказательства такого 
участия ограничены. Так, в случае ВП было 
показано, что инактивация фотосинтеза раз-
вивается только при прохождении сигнала 
в лист [8], а времена начала развития фото-
синтетического ответа в разных частях рас-
тения отражают динамику распространения 
вариабельного потенциала [5]. При этом 
совершенно неисследованной остается за-
висимость фотосинтетического ответа от 
параметров электрического сигнала, в пер-
вую очередь его амплитуды. Таким образом, 
целью настоящей работы стало исследова-
ние зависимости параметров фотосинтети-
ческого ответа от амплитуды вариабельного 
потенциала у проростков пшеницы. 

Материалы и методы исследования
В работе использовались проростки мягкой пше-

ницы (Triticum aestivum L.) возрастом 14–15 суток, 
выращенные гидропонным способом на 50 % среде 
Хогланда – Арнона в климатической камере KBW-
240 («Binder») при температуре 24 °С и 16-часовом 
световом периоде. 

ВП вызывали ожогом открытым пламенем кон-
чика второго листа пшеницы в течение 2 с. Исследо-
вания фотосинтетической и электрической активно-
сти проводились на втором листе. 

Электрофизиологические измерения проводи-
лись методом экстраклеточной регистрации с ис-
пользованием двух пар неполяризующихся хлорсе-
ребряных макроэлектродов ЭВЛ-1M3, высокоомного 
милливольтметра ИПЛ-113 и ПК. Первый (Э1) и вто-
рой (Э2) измерительные электроды располагались на 
расстоянии 4 и 8 см от места ожога соответственно. 
Электрод сравнения находился в жидкости, контакти-
ровавшей с корнями растения.

Параметры фотосинтеза, включая скорость асси-
миляции CO2 (A), нефотохимическое тушение флуо-
ресценции (NPQ) и квантовые выходы фотосистем I 
(γ(PSI)) и II (γ(PSII)), были определены с использова-
нием стандартной системы для фотосинтетических 
исследований, включающей в себя газоанализатор 
GFS-3000, РАМ-флуориметра Dual-PAM-100 и из-
мерительного блока Cuvette 3010-Dual. Измерение 
проводилось на участке листа, расположенном между 
электродами. Темновая адаптация перед включением 
света и время освещения перед ожогом составляли по 
30 мин каждое. 

Эксперименты проводились в восемнадцати-
кратной биологической повторности. При анализе 
связи параметров фотосинтеза и амплитуды ВП все 
18 результатов ранжировались по возрастанию ам-
плитуды сигнала под первым или вторым электро-
дом. После этого каждый набор данных делился на 
три равные группы (по 6 экспериментов для низкой, 
средней и высокой амплитуды ВП), для каждой из ко-
торых оценивались средние значения электрических 
и фотосинтетических параметров. 

Результаты исследования 
и их обсуждение

На первом этапе исследования была из-
учена способность локальных ожогов вызы-
вать распространение электрических сигна-
лов у проростков пшеницы и вызывать у них 
фотосинтетические ответы. Локальные ожо-
ги вызывали у проростков пшеницы распро-
странение электрических сигналов сложной 
формы, включающей в себя как быструю 
деполяризацию, так и более медленные из-
менения (рис. 1). Амплитуда реакции ва-
рьировала в широком пределе и составляла 
от 10 до 90 мВ, при этом величина ампли-
туды снижалась по мере удаления от зоны 
ожога. Скорость распространения сигнала 
составляла около 2 мм∙с–1 и также характе-
ризовалась высокой вариабельностью (0,5–
3 мм∙с–1). Такие признаки – возникновение 
при действии ожога, сложная форма, умень-
шение амплитуды по мере удаления от зоны 
повреждения, относительно низкая скорость 
распространения и высокая вариабельность 
параметров – позволяют идентифицировать 
обнаруженный сигнал как ВП [2, 10].

Через две-три минуты после распро-
странения ВП в листе начинал развиваться 
фотосинтетический ответ, который пред-
ставлял собой инактивацию фотосинтеза 
(рис. 1). При этом происходило снижение 
скорости ассимиляции углекислого газа (на 
1–3 мкмоль∙м–2∙с–1), рост нефотохимического 
тушения флуоресценции (на 0,2–0,8 единиц) 
и небольшое уменьшение квантовых выхо-
дов обеих фотосистем. Развитие подобного 
ответа очень хорошо согласуется с широким 
спектром работ, в которых показано, что ло-
кальные повреждения существенно снижа-
ют фотосинтетическую активность у расте-
ний различных видов активности [3, 5, 7, 8], 
что, по-видимому, опосредуется распростра-
нением электрических сигналов [5, 8]. Тот 
факт, что в наших экспериментах развитие 
фотосинтетического ответа происходило по-
сле распространения ВП, свидетельствует 
в пользу того, что именно распространение 
вариабельного потенциала может подавлять 
фотосинтетическую активность.

Однако не может быть полностью ис-
ключен и вариант независимого распро-
странения ВП и какого-либо иного сигнала, 
влияющего на фотосинтетическую актив-
ность. Такая возможность была показана, 
в частности, для кукурузы [4], исследова-
ния которой показали, что на фотосинтез 
помимо электрического сигнала может вли-
ять также гидравлическая волна, вызванная 
действием повреждающего стимула. В то 
же время, если распространение ВП и раз-
витие фотосинтетического ответа являются 
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независимыми процессами, то можно ожи-
дать, что зависимость параметров снижения 

фотосинтеза от параметров вариабельного 
потенциала будет выражена слабо.

Рис. 1. Типичный пример изменений электрической и фотосинтетической активности, вызванных 
ожогом кончика листа пшеницы. Стрелкой обозначен момент нанесения ожога

                                    а                                                                    б
Рис. 2. Зависимости снижения ассимиляции и возрастания нефотохимического тушения 

флуоресценции от амплитуды вариабельного потенциала, 
измеренной первым (а) и вторым (б) электродами
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На следующем этапе работы была про-
анализирована зависимость уменьшения 
скорости ассимиляции углекислого газа 
и возрастания нефотохимического тушения 
флуоресценции от амплитуд ВП под первым 
и вторым электродами (рис. 2). Показано, 
что как величина снижения ассимиляции, 
так и величина возрастания NPQ повышают-
ся при увеличении амплитуд ВП под первым 
и вторым электродами. Форма обнаружен-
ных зависимостей близка к линейной, что 
говорит о существовании прямой пропор-
циональности между величиной ВП и ве-
личиной фотосинтетического ответа. По-
лученные результаты хорошо согласуются 
с полученными нами ранее данными о том, 
что между амплитудой ВП и связанными 
с ней изменениями вне- и внутриклеточной 
рН имеется высокая положительная корреля-
ция [9], а также с гипотезой о ключевой роли 
входа протонов в развитии фотосинтетиче-
ского ответа при распространении электри-
ческих сигналов у высших растений [5, 9].

Заключение
Полученные нами результаты показы-

вают, что локальные повреждения вызы-
вают у проростков пшеницы генерацию 
ВП, которые распространяются по расте-
нию. В свою очередь при распространении 
ВП вызывают инактивацию фотосинте-
тических процессов, которая проявляется 
в уменьшении скорости ассимиляции угле-
кислого газа, росте нефотохимического ту-
шения и небольшом снижении квантовых 
выходов фотосистем. Между величиной 
фотосинтетического ответа и амплитудой 
ВП существует положительная связь: при 
небольшой амплитуде ВП наблюдаются 
относительно маленькие изменения фото-
синтеза и наоборот. Форма зависимости 
параметров фотосинтетического ответа от 
амплитуды ВП вблизи зоны регистрации 
фотосинтеза близка к линейной. 

В целом наши результаты подтвержда-
ют, что именно распространение ВП явля-
ется механизмом, с помощью которого про-
исходит развитие ответа в неповрежденных 
участках растения при действии на него ло-
кальных стимулов. 

Работа выполнена при финансовой под-
держке Российского научного фонда (про-
ект № 14-26-00098).
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