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ВВЕДЕНИЕ 
Дистанционные стрессовые сигналы. Это словосочетание в не-

далеком будущем станет названием одного из разделов в учебной 
литературе, посвященной растениям, подобно существующим се-
годня таким традиционным разделам как фотосинтез, дыхание, 
минеральное питание и др. Если рассматривать каждое из слов в 
этом словосочетании, нужно начать с ключевого — сигнал. Тер-
мин «сигнал» можно считать синонимом слова «сообщение», ко-
торый обычно употребляют, говоря о процессах передачи инфор-
мации. Слово «стрессовый» подразумевает, что речь идет о пере-
даче сообщения о начале действия какого-либо неблагоприятного 
фактора. Действительно, хотя сигналы возникают и передаются 
не только в стрессовых ситуациях, но и в ходе нормального тече-
ния процессов роста и развития (таких как оплодотворение, фор-
мирование корней и побега и др.) и роль сигналов в этих нормаль-
ных процессах также является предметом изучения, при упомина-
нии сигнализации у растений первой ассоциацией всё же стано-
вится какое-то событие, негативно влияющее на растения — 
атаки вредителей, засуха, повреждение и др. И, наконец, термин 
«дистанционный». Он возникает, с одной стороны, как противо-
вес термину «внутриклеточный», и во многих источниках литера-
туры на английском языке используют именно пару терминов 
«внутриклеточный»-«межклеточный». Для клетки все, что нахо-
дится по ту сторону плазматической мембраны, является внешней 
средой, поэтому внутриклеточные сигналы могут индуцировать и 
вполне себе внутренние, по отношению к растению в целом, фак-
торы, например, такие, как перенос гормонов. С другой стороны, 
термин «дистанционный» подчеркивает, что растение является не 
просто сообществом сцепленных клеток, а единым организмом 
(хотя степень автономности отдельных клеток и тканей у расте-
ний, несомненно, выше, чем у высокоорганизованных животных 
и человека). А функционирование организма как единого целого 
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основано на координации функций в пространственно разделен-
ных тканях и органах. Наглядным примером служит необходи-
мость изменения транспирации в листе в случае изменения до-
ступности воды для корня. Чтобы растение избежало увядания, 
корень посылает в побег сигнал, регулирующий устьичную про-
водимость. Таким образом, происходит изменение активности 
процесса в одной части растения (лист) в ответ на изменение усло-
вий для другой части (корень). 

Определившись с термином «дистанционные стрессовые сиг-
налы», можно сказать и несколько традиционных для введения 
слов. Многие обзоры и экспериментальные работы, посвященные 
изучению дистанционных сигналов у растений, включая наши ра-
боты, начинаются со слов «В связи с прикрепленным образом 
жизни, определяющим невозможность избегания неблагоприят-
ных факторов, растения развили сложную сеть систем для воспри-
ятия изменений окружающей среды и формирования ответных ре-
акций на основе этой информации…». Подобная фраза подчерки-
вает сразу несколько ключевых моментов. «Невозможность избе-
жать действия внешних факторов» определяет временной мас-
штаб процессов передачи сигналов и формирования ответов. Жи-
вотные, которые могут избежать действия неблагоприятного фак-
тора, также действуют исходя из сигналов, вызванных стимулом. 
Такое действие, как правило, будет быстрым — убежать или спря-
таться. У растений индуцированные сигналами ответы обычно бо-
лее медленные: некоторые реакции развиваются в секундном диа-
пазоне (например, складывание листочков у мимозы или захлопы-
вание ловушки у насекомоядных растений), некоторые — в ми-
нутном (например, изменения устьичной проводимости, измене-
ния содержания гормонов и др.), а некоторые — в течение часов 
и даже дней (длительные изменения активности фотосинтеза, из-
менение скорости роста и др.). Полный спектр ответных реакций, 
которые в течение всего временного диапазона вызывает даже от-
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дельный сигнал определенного типа, достигающий нераздражен-
ных тканей, на сегодняшний день не изучен. Да и в целом, фено-
менология дистанционных сигналов у растений пока находится в 
начальной стадии формирования. Однако, это не означает, что па-
раллельно с накоплением фактов о том, какие сигналы возникают 
при действии тех или иных стимулов, и какие изменения такие 
сигналы вызывают, не идут работы по изучению природы наблю-
даемых явлений. Именно поэтому, в данной работе акцент сме-
щен с вопроса «как?» на вопрос «почему?»: предпринята попытка 
объяснить природу наблюдаемых явлений, пусть и в ущерб изло-
жению полного перечня имеющихся на сегодня сведений по тому 
или иному вопросу. 

Настоящая монография посвящена вопросу дистанционных 
сигналов у растений, обсуждение которого состоится в рамках XV 
Купревичских чтений. Формат чтений предполагает, что слуша-
телями будут не только специалисты, непосредственно погружен-
ные в эту или смежную проблему, как это бывает на специализи-
рованных научных конференциях, но и те исследователи, чья об-
ласть научных интересов достаточно далека от этой темы. В связи 
с этим материал представлен таким образом, чтобы он не был пе-
регружен специальными терминами, а читателю не пришлось об-
ращаться к дополнительным источникам литературы при прочте-
нии отдельных разделов. Поскольку в рамках одного издания не-
возможно изложить весь имеющийся на сегодня объем знаний и 
обозначить весь широчайший круг нерешенных на сегодня вопро-
сов, в тексте присутствуют отсылки к обзорным и эксперимен-
тальным работам на соответствующие темы. 
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ГЛАВА 1 
ТИПЫ ДИСТАНЦИОННЫХ СИГНАЛОВ У РАСТЕНИЙ 

В каждой живой клетке одновременно протекает множество 
процессов, активность которых координируется внутренними и 
внешними сигналами. Воспринимают такие сигналы специализи-
рованные молекулярные сенсоры, которые впоследствии взаимо-
действуют с расположенными ниже элементами сигнальных кас-
кадов, что ведет к изменению активности клеточных процессов. 
Реакция каждой отдельной клетки на внешние (по отношению к 
клетке) сигналы — составная часть системного ответа, развиваю-
щегося в определенной части растения, которой достигли сиг-
налы. Ткани и органы растений образованы различными типами 
глубоко дифференцированных клеток, специализированных для 
выполнения определенных функций. Очевидно, что ответы на 
один и тот же внешний сигнал будут различаться в клетках, ис-
ходно отличных между собой по структуре, составу и функциям. 
Различные клетки также могут обладать различной способностью 
воспринимать тот или иной сигнал и, соответственно, способно-
стью формировать ответ. Интеграция ответа каждой отдельной 
клетки приведет к изменению функционально-метаболического 
статуса в определенной части растения, которой достиг внешний 
сигнал. 

Внешний по отношению к отдельной клетке сигнал является 
сигналом, распространяющимся внутри растения. Такой сигнал 
может возникать в одной части растения, которая была подвер-
жена действию какого-либо фактора, и передаваться по растению, 
индуцируя изменения в тех тканях и органах, которых он достиг. 
А ответ, индуцированный сигналом в отдельной части растения, 
в свою очередь, является составляющей общего ответа растения 
на изменившиеся условия произрастания. 

От передачи сигналов и индуцированных ими ответов во мно-
гом зависит способность растений реагировать на стрессоры и вы-
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живать в изменяющихся условиях среды. Обычно стрессоры 
окружающей среды классифицируют на абиотические и биотиче-
ские. Вызванные абиотическими стрессорами ответные систем-
ные реакции растений ведут к формированию системной приоб-
ретенной акклиматизация (известна как SAA, от англ. systemic 
acquired acclimation), позволяющей лучше переносить неблаго-
приятные условия. Системная приобретенная резистентность (из-
вестна как SAR, от англ. systemic acquired resistance) отражает ана-
логичную реакцию, но на биотические стрессоры, вызывая им-
мунный ответ всего растения на местное действие патогена (Choi 
et al., 2016; Huber and Bauerle, 2016). 

На сегодняшний день принято выделять три различных типа 
дистанционных сигналов у растений: химические, гидравличе-
ские и электрические (Barbosa-Caro and Wudick, 2024; Choi et al., 
2016; Huber and Bauerle, 2016). Обозначенные типы дистанцион-
ных сигналов различаются не только по своей природе, но и по 
скорости распространения (табл 1.1, рис. 1.1). 

К химическим сигналам традиционно относят такие сигналь-
ные молекулы как фитогормоны, пептиды, аминокислоты, моле-
кулы РНК, а также различные сигнальные молекулы, ассоцииро-
ванные с повреждением клеток, в том числе листогрызущими 
насекомыми, и действием на растения патогенов (Barbosa-Caro 
and Wudick, 2024; De Bruxelles and Roberts, 2001; Garg and Kühn, 
2020; Lacombe and Achard, 2016; León et al., 2001; Zhang et al., 
2016). Круг выявленных молекул, играющих роль химических 
сигналов в ответ на действие тех или иных факторов, стреми-
тельно расширяется, в том числе в связи с развитием методов де-
текции. Эволюция знаний о дистанционных химических сигналах 
рассмотрена, в частности, в обзоре K.R. Kondhare et al. (2021); ав-
торы отмечают, что выявление ключевых мобильных сигнальных 
молекул, таких как мРНК, белки и малые РНК, произвели рево-
люцию в нашем понимании того, как растения интегрируют раз-
личные внутренние и внешние сигнальные пути для управления 
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ростом и развитием. Однако, в недавней работе, опубликованной 
в Nature Plants в 2025 г. (Paajanen et al., 2025), в которой выполнен 
метаанализ имеющихся данных о мобильных мРНК, учитываю-
щий технологический шум, биологическую изменчивость, потен-
циальное загрязнение и неполноту сборок генома, обнаружено, 
что большая доля имеющихся данных РНК-секвенирования не 
имеет статистического подтверждения, что, по мнению авторов 
этой работы, ставит под сомнение результаты многих предыду-
щих исследований и современные взгляды на коммуникацию с 
участием мРНК в целом (Paajanen et al., 2025). Приведенный при-
мер показывает, насколько зыбким является основание, на кото-
ром сегодня выстраиваются гипотетические многоуровневые 
схемы процессов дальней сигнализации у растений, и эта зыб-
кость обусловлена недостаточным уровнем текущих знаний. 
 
Таблица 1.1. Примеры значений скорости  
распространения сигналов различного типа (Johns et al., 2021) 

Организм Стимулы Сигнал 
Ско-

рость, 
мм/с 

Количество 
клеток  

в секунду* 
Dionaea 
muscipula 

Прикосно-
вение 

ПД 54–115 1,080–2,300 

Mimosa 
pudica 

Прикосно-
вение 

ПД 6–44 120–880 

Mimosa 
pudica 

Поврежде-
ние 

ВП 1–4 20–80 

Arabidopsis 
thaliana 

Поврежде-
ние 

ВП, проводящие пучки 1–2s 20–40 
ВП, мезофилл 0.4 8 
Ca2+-волна, проводящие 
пучки 

1–2 20–40 

Ca2+ -волна, мезофилл 0,4 8 
Волна АФК, проводя-
щие пучки 

∼1 20 

Волна АФК, мезофилл 0,4 8 
NaCl Ca2+ -волна, корень 0,4 8 

* Для сравнения, скорость переведена в количество растительных клеток размером 
50 мкм, через которые сигнал сможет пройти за одну секунду. 
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Планки погрешностей — стандартные ошибки среднего. Символы «+» обозначают вы-
бросы на диаграмме размаха. Точки данных >4000 см×с−1 обозначены на графике кру-
жочками. Обратите внимание на разрыв по оси x, который понадобился, чтобы отоб-
разить диапазон точек данных. ПД — потенциал действия; ВП — вариабельный потен-
циал (Huber and Bauerle, 2016). 

Рис 1.1. Диапазоны скоростей химических,  
гидравлических и электрических сигналов в растениях 

 
Химические сигналы — наиболее медленные из всех типов ди-

станционных сигналов растений. Молекулы, играющие роль хи-
мических сигналов, могут транспортироваться как как по сим-
пластному пути, через плазмодесмы, связывающие соседние 
клетки, так и по проводящим путям с током флоэмы и ксилемы. 
Скорость перемещения малых молекул через плазмодесмы, веро-
ятно, не превышает 1 мкм/с (Johns et al., 2021). Скорость передачи 
по сосудистой сети соответствует скорости транспорта соедине-
ний с током флоэмы и ксилемы и составляет обычно 0,08–
0,15 мм/с и 0,3 мм/с соответственно (Taiz and Zeiger, 2010). К хи-
мическим сигналам можно отнести и открытые относительно не-
давно волны АФК и ионов кальция, скорость которых значи-
тельно выше и достигает величин порядка миллиметров в секунду 
(см. табл. 1.1). 
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Другие типы дистанционных сигналов — гидравлические и 
электрические (включающие потенциал действия, вариабельный 
потенциал и системный потенциал), имеют более высокую по 
сравнению с химическими сигналами, скорость передачи (см. 
рис 1.1, табл. 1.1). Такие сигналы преодолевают за одну секунду 
расстояние, эквивалентное десяткам и сотням клеток (см. 
табл. 1.1). 

Основная цель передачи дистанционных сигналов — коорди-
нация активности процессов, протекающих в пространственно 
удаленных частях растений. Особую значимость координация от-
ветов приобретает в случае действия неблагоприятных факторов, 
поскольку недостаточная скорость изменений в этом случае мо-
жет стать фатальной. Именно поэтому в ответе растений на стрес-
соры особый интерес представляет именно быстрые дистанцион-
ные сигналы и на таких быстрых дистанционных сигналах — гид-
равлических, электрических, а также волнах АФК и кальция — 
сосредоточено внимание в этой работе. 
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ГЛАВА 2  
ГИДРАВЛИЧЕСКИЙ СИГНАЛ 

2.1. ВОДНЫЙ БАЛАНС. ОБЩИЕ СВЕДЕНИЯ 

Вода жизненно необходима растениям: она служит раствори-
телем в биохимических реакциях, транспортирует питательные 
вещества и метаболиты, участвует в терморегуляции растений, а 
также создаёт тургорное давление, обеспечивающее поддержание 
архитектуры растения, рост клеток и двигательные реакции 
(Scharwies and Dinneny, 2019). Вода циркулирует в виде жидкости 
и водяного пара по континууму «почва-растение-атмосфера», т.е. 
вода движется через почву, поглощается корнем растения, подни-
мается в побег и испаряется в устьичную полость, а водяной пар, 
имеющий меньшую плотность чем воздух, поднимается в атмо-
сферу В основе этого движения воды лежит механизм когезии-
натяжения, а его движущей силой служит транспирация (Schar-
wies and Dinneny, 2019; Steudle, 1998). Движение воды по этому 
континууму управляется градиентами водного потенциала и кон-
тролируется изменениями гидравлического сопротивления. Зна-
чение водного потенциала (Ψw) уменьшается в ряду «почва-расте-
ние-атмосфера», потенциал становится более отрицательным. 

Из-за важности воды, для ее транспортировки растения в ходе 
эволюции развили сосудистую систему, охватывающую весь ор-
ганизм (Lucas et al., 2013). Ксилема позволяет транспортировать 
воду в больших объемах с низким гидравлическим сопротивле-
нием, и этот путь используется не только для переноса воды и пи-
тательных веществ, но и для быстрой передачи сигналов на боль-
шие расстояния. 

Любое повреждение растения или иное нарушение целостно-
сти водного столба в сосудах ксилемы, вызывает так называемый 
гидравлический сигнал — изменение давления, которое, вслед-
ствие практически полной несжимаемости воды, почти мгно-
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венно передается по всему гидравлическому континууму расте-
ния (рис. 2.1) (Gorgues et al., 2022). В жёстких трубках такой гид-
равлический сигнал распространяется со скоростью звука, в рас-
тениях же это происходит несколько медленнее из-за сопротивле-
ния сосудов и изменений объёма, которые оказывают демпфиру-
ющее действие (Christmann et al., 2013). 

 
 

Действие стимула запускает гидравлический сигнал, который распространяется в по-
врежденном листе и в неповрежденные листья по проводящим пучкам. Распростране-
ние волны повышенного давления в сосудах ксилемы (Px) вызывает нарушение дина-
мического равновесия водного потенциала между ксилемой и окружающими тканями, 
что вызывает потоки воды (показаны синими стрелками) между сосудом и живыми 
клетками. Возникающие потоки вызывают изменения тургорного давления и дефор-
мацию окружающих сосуды живых клеток, что ведет к активации гидравлических сен-
соров (схема сверху). Сокращения: КС – клеточная стенка; ПМ – плазматическая мем-
брана; СК – сосуд ксилемы. Пояснения в тексте. 

Рис. 2.1. Индуцированный повреждением  
гидравлический сигнал 
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Более широкое понимание термина «гидравлический сигнал» 
включает как распространение изменения давления, так и связан-
ные с этим потоки жидкости между отдельными компартментами 
растения (Stahlberg et al., 2006). Кроме того, термин «гидравличе-
ский сигнал» неоднозначен и в литературе его используют для обо-
значения различных событий: для описания изменения тургорного 
давления клеток (в значительной степени зависящего от активно-
сти мембранных транспортеров), массового потока жидкости в кси-
леме (в значительной степени зависящего от разности давлений) и 
собственно волны давления (передача которой в значительной сте-
пени зависит от свойств сосудов) (Evans and Morris, 2017). 

Ткани всего растения находятся в динамическом гидравличе-
ском равновесии, которое зависит от величины водного потенци-
ала и гидравлического сопротивления. Под водным потенциалом 
в этом случае подразумевают, по сути, совокупность движущих 
сил переноса воды (Bhatla and Kathpalia, 2023): 

Ψw = Ψs + Ψp + Ψm + Ψg, 

где, Ψw — водный потенциал, Ψs — осмотический потенциал, Ψp — потенциал 
гидростатического давления, Ψm — матричный потенциал (определяется адсорбцией 
воды к клеточным поверхностям и коллоидным частицам), Ψg — гравиметрический 
потенциал (вклад существенен для высоких деревьев).  

Несмотря на возможные вопросы о строгости использования 
термина, данная формула наглядно демонстрирует, что движение 
воды из одной части растения в другую зависит не от отдельного 
фактора, а от их совокупности. Таким образом, рассматривая про-
цессы возникновения, передачи и восприятия гидравлического 
сигнала в такой сложной системе как растение, необходимо учи-
тывать именно совокупность всех факторов, регулирующих 
транспорт воды. 

Гидравлические сигналы в растениях — постоянные участни-
ки процессов регуляции роста и развития, а также формирования 
ответа на изменения условий окружающей среды. На водный ба-
ланс растений влияют такие факторы среды, как изменение осве-
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щенности, температуры, влажности почвы и воздуха (Christmann 
et al., 2013), а также внешние механические воздействия, напри-
мер, повреждение листа листогрызущими насекомыми (Alarcon 
and Malone, 1994) (см. рис. 2.1). Из-за большой значимости гид-
равлических сигналов для координации связей между надзем-
ными и подземными органами, необходимых для поддержания 
водного баланса в растениях, изучению этих сигналов уделяют 
большое внимание. Однако, несмотря на достаточно большое ко-
личество экспериментальных исследований, результаты которых 
обобщены в ряде обзоров (Bhatla and Kathpalia, 2023; Christmann 
et al., 2013; Farmer et al., 2014; Gorgues et al., 2022; Huber and 
Bauerle, 2016; Malone, 1992; Scharwies and Dinneny, 2019), многое 
в процессах возникновения, передачи и восприятия гидравличе-
ских сигналов у растений, а также в понимании роли этих сигна-
лов в индукции ответа в системных тканях, остается неизвестным. 

2.2. ПАРАМЕТРЫ ГИДРАВЛИЧЕСКОГО СИГНАЛА 

Индуцировать гидравлический сигнал, т.е. изменение давле-
ния в сосудах ксилемы, могут самые разнообразные стимулы. При 
этом, интенсивность гидравлического сигнала зависит от силы 
действующего стрессора, который его индуцирует (Alarcon and 
Malone, 1994). В зависимости от типа стрессора такие изменения 
давления могут быть либо положительными, либо отрицатель-
ными (Huber and Bauerle, 2016). 

Давление в ксилеме резко повышается, например, при механи-
ческом изгибе ветвей и стебля, вызванном ветром или другими 
факторами. Такое локальное переходное повышение давления в 
ксилеме, пропорциональное величине приложенной механиче-
ской деформации, быстро распространяется по сосудистой си-
стеме в верхние и нижние области стебля (Lopez et al., 2014). 

Повышение давления вызывают также локальный нагрев и 
ожог открытым пламенем (Stahlberg et al., 2006), который явля-
ется, пожалуй, наиболее распространенным способом индукции 
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гидравлического сигнала в лабораторных экспериментах. В изме-
нение давления в этом случае вносит вклад как увеличение тем-
пературы жидкости в ксилеме, так и нарушение целостности тка-
ней. При нарушении целостности тканей в результате действия 
различных стрессоров появляется непосредственный доступ ат-
мосферного давления к ксилеме. Поскольку давление в ксилеме 
относительно атмосферного давления обычно отрицательное 
(Dainese et al., 2022; Stahlberg and Cosgrove, 1997a), это вызывает 
положительный скачок давления, и на этой составляющей индук-
ции гидравлического сигнала стоит остановиться чуть подробнее. 

Судя по всему, разница между давлением в ксилеме и атмосфер-
ным давлением особо важна для возникновения гидравлического 
сигнала. Так, показано (Mancuso, 1999), что гидравлический сигнал 
в ответ на локальный ожог не возникал в условиях насыщающей 
влажности, вызывающей снижение натяжения водного столба в со-
судах ксилемы, в отличии от условий нормальной влажности. 
Необходимость именно натяжения водного столба, а не транспира-
ции подтверждена в экспериментах, в которых предварительно 
обильно политые томаты накрывали полиэтиленовой пленкой, со-
здавая насыщающую влажность и полностью подавляя транспира-
цию (и, соответственно, снимая натяжение водного столба). Нане-
сение раны в этих условиях не вызывало гидравлического сигнала, 
однако при добавлении к корням раствора маннитола, которое при-
водило к возникновению натяжения водного столба (в отсутствие 
транспирации), нанесение аналогичного стимула вызывало гидрав-
лический сигнал (Malone and Alarcon, 1995). 

Ещё один фактор, индуцирующий рост давления в ксилеме в 
случае повреждения клеток растения, — выход воды в апопласт 
из соседних неповрежденных клеток (Malone, 1996) вследствие 
увеличения осмотического потенциала, вызванного выходом 
ионов и других осмолитов из разрушенных клеток. 

Действующие на растения стрессоры могут вызывать не только 
резкое повышение, но и понижение давления в ксилеме. В частно-
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сти, такое отрицательное изменение давления в ксилеме вызывают 
засуха и засоление (Huber and Bauerle, 2016), имеющие общий ком-
понент — понижение водного потенциала среды, т.е. почвы (Zhu, 
2016). Вызванный засухой гидравлический сигнал играет опреде-
ляющую роль в регуляции транспирации (Christmann et al., 2013). 

Возникающие вследствие действия различных стимулов изме-
нения давления в сосудах ксилемы благодаря низкому осевому 
гидравлическому сопротивлению быстро распространяются в си-
стемные ткани, потенциально — по всему растению (Huber and 
Bauerle, 2016). 

При оценке количественных характеристик гидравлических 
сигналов, включая амплитуду и скорость распространения, необ-
ходимо принимать во внимание методы и подходы, использован-
ные в конкретных экспериментах для регистрации этих сигналов. 

Самый прямой метод регистрации гидравлических сигна-
лов — непосредственная регистрация динамики давления в сосу-
дах ксилемы. С помощью этого метода зарегистрированы измене-
ния давления в сосудах проростков гороха и огурца (Stahlberg and 
Cosgrove, 1997a, 1997b, 1996) в ответ на тепловой стимул и искус-
ственное повышение давления. Показано, что амплитуда скачка 
давления в сосудах ксилемы в ответ на добавление к корням горя-
чей воды превышает 10 кПа (Stahlberg and Cosgrove, 1997a, 1996). 
При этом, давление в ксилеме начинает нарастать без какого-либо 
лаг-периода практически мгновенно достигая максимума 
(рис. 2.2 а). 

Гидравлический сигнал также можно зарегистрировать, изме-
рив деформацию тканей растения: традиционно — контактными 
методами с помощью тензодатчиков. Таким способом измерена де-
формация стебля винограда после локального ожога одного из ли-
стьев (Mancuso, 1999). Зарегистрировано небольшое кратковремен-
ное уменьшение диаметра стебля, начинающееся через несколько 
секунд после ожога, за которым следовало значительное увеличе-
ние (время достижения половины максимума — около 1 мин). Ус- 
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(А) Непосредственное измерение давления в ксилеме. Влияние ступенчатого повышения 
температуры (от 26 до 90°С, верхняя кривая) и давления в камере (от 0 до +50 кПа, ниж-
няя кривая) корневой среды на давление ксилемы (Px), измеренное на срезе эпикотиля на 
расстоянии 50 мм в проростках гороха (Stahlberg and Cosgrove, 1996).  
(Б) Измерение деформации тканей, вызванной гидравлическим сигналом. Изменение 
толщины нераздраженного листа (∆x) пшеницы, вызванное локальным ожогом сосед-
него листа. Показаны индивидуальные кривые восьми растений (Malone, 1992).  
(В) Изменение тургорного давления (Pt) в эпидермальных клетках нераздраженного листа 
пшеницы. В момент времени, обозначенный вертикальной линией, участок соседнего листа 
обожжён пламенем спички в течение 3 с. Числа на рисунке — тургорное давление в барах 
в начале каждой кривой. Каждая кривая относится к отдельному эксперименту (Malone and 
Stanković, 1991) Сверху схематично изображено измерение параметров. 

Рис. 2.2. Гидравлический сигнал,  
зарегистрированный с помощью различных методов 

 
тановка нескольких тензодатчиков на различном расстоянии от 
зоны раздражения позволила зарегистрировать скорость распро-
странения сигнала, которая составила около 15 мм×с–1 (Mancuso, 
1999). Увеличение толщины стебля в ответ на ожог также обнару-
жено и у подсолнечника; время достижения половины максимума 
в этом случае составило около 30 с, амплитуда — 10–30 мкм (около 
1% диаметра стебля). Аналогичный метод, основанный на измере-
нии деформации с помощью преобразователей линейного переме-
щения, использован для мониторинга изменения толщины листьев 
у проростков пшеницы после локального ожога соседнего листа 
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(Malone, 1992). В этом случае толщина листа сначала увеличива-
лась (амплитуда — около 10 мкм; время достижения половины 
максимума — около 1 мин), а затем медленно возвращалась в ис-
ходное состояние (рис. 2.2 б). Скорость распространения сигнала 
составила не менее 10 см×с–1. 

Вызванное локальным повреждением переходное увеличение 
толщины листа также зарегистрировано у растений других видов 
(пшеница, фасоль, соя, перец, подсолнечник, огурец, марь белая, 
шпинат, кукуруза, вишня). Порядки значений амплитуды и скоро-
сти нарастания этого увеличения соответствовали описанным 
выше изменениям для пшеницы и винограда, что позволяет сде-
лать заключение об этой универсальности реакции для разных 
растений (Boari and Malone, 1993). 

Стимулы, вызывающие резкое снижение водного потенциала в 
окружающей корни среде, наоборот ведут к переходному сниже-
нию размеров листа и стебля (Malone, 1992; Pecherina et al., 2024). 
Например, показано быстрое уменьшение толщины листа пше-
ницы в ответ на добавление маннитола к корням (Malone, 1992). 

Деформацию тканей растения также можно регистрировать с 
применением оптических методов, которые в сравнении с мето-
дами регистрации с помощью контактных датчиков, обладают 
значительными преимуществами, такими как неинвазивность, 
высокая чувствительность и отсутствие необходимости фиксации 
датчика на измеряемом объекте (Nožková et al., 2018). Один из та-
ких оптических методов — регистрация изменений геометриче-
ской тени стебля или листа растения, расположенного между ис-
точником света и детектором (Mudrilov et al., 2024; Nožková et al., 
2018). С использованием этого метода показано, что различные 
локальные стимулы, включая ожог, нагрев и механическое повре-
ждение, вызывают обратимое увеличение толщины листа пше-
ницы (Mudrilov et al., 2024). Измеренные с помощью оптических 
методов количественные параметры деформации листа — вели-
чина и скорость нарастания утолщения — соответствуют таковым 
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в случае регистрации тензодатчиками (Mudrilov et al., 2024; Nož-
ková et al., 2018). Ещё один оптический метод, с помощью которого 
также можно регистрировать деформацию тканей при распростра-
нении гидравлического сигнала — оптическая когерентная микро-
скопия (Vodeneev et al., 2012). С помощью этого метода была за-
фиксирована быстрая обратимая деформация листа пшеницы, вы-
званная локальным ожогом, в виде изгиба листовой пластины 
вдоль средней жилки (рис. 2.3). При использовании метода реги-
страции геометрической тени или тензодатчиков такую деформа-
цию можно интерпретировать как увеличение толщины листа. 

Необходимо подчеркнуть, что поскольку сосуды растений 
имеют слишком высокую жесткость и деформация со значитель-
ной амплитудой вследствие этого невозможна, увеличение тол-
щины листа или стебля, зарегистрированное различными мето-
дами, отражает деформацию тканей, вызванную не непосред- 
 

 
а — расстояние между двумя противоположными симметрично расположенными точ-
ками листовой пластинки. 

Рис. 2.3. Изображения листа пшеницы в поперечном сечении,  
полученные с помощью световой (А) и оптической когерентной 

(Б) микроскопии. Схематическое изображение деформации листа 
пшеницы, вызванной ожогом кончика листа (В). Схема регистрации 

динамики деформации листа пшеницы с помощью оптической  
когерентной микроскопии (ОКМ, Г) (Vodeneev et al., 2012) 
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ственным повышением или понижением давления в ксилеме, т.е. 
это не аналогично, например, «прощупыванию пульса» на чело-
веческой руке. У растений наблюдаемые изменения толщины 
связны с изменениями тургора и объема живых клеток, которые, 
в свою очередь, обусловлены прохождением волны давления. Ди-
намика изменения тургора клеток в системных тканях, зареги-
стрированная экспериментально, хорошо соответствует описан-
ной выше динамике их деформации (рис. 2.2 в). Так, в эпи-
дермальных клетках листа пшеницы в ответ на ожог кончика со-
седнего листа происходит значительное (до 100%) увеличение 
тургорного давления. Тургорное давление начинает нарастать 
сразу после стимула, а время достижения половины максимума 
составляет около двух минут (Malone and Stanković, 1991). Соле-
вой стресс вызывает значительное падение тургорного давления в 
клетках мезофилла и эпидермиса листа Mesembryanthemum 
crystallinum L. после добавления NaCl к корням (Kholodova et al., 
2006). Причиной таких изменений, вероятно, служит волна рез-
кого снижения гидравлического давления (изменение натяжения 
в водном столбе), распространяющаяся по ксилеме от корня в от-
вет на водный дефицит. Приведенные примеры демонстрируют, 
что стрессоры, вызывающие увеличение толщины листа или 
стебля, ведут к увеличению тургорного давления клеток, а сти-
мулы, вызывающие снижение, — к понижению. В совокупности 
со сходством динамики наблюдаемых изменений это подтвер-
ждает заключение о том, что вызванная локальным стимулом де-
формация нераздраженных тканей — следствие изменения тур-
горного давления образующих их клеток. 

2.3. МЕХАНИЗМЫ ГИДРАВЛИЧЕСКОГО СИГНАЛА 

Не вызывает сомнений, что регистрируемые изменения тол-
щины листа и стебля, а также изменение тургорного давления кле-
ток — следствие распространения волны давления в ксилеме 
(Malone, 1993). Однако, связь между параметрами собственно 
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гидравлического сигнала, т.е. волны давления, и параметрами де-
формации тканей остается практически неисследованной. В од-
ной из недавних работ (Bacheva et al., 2025) выполнен теоретиче-
ский анализ этой связи на основе математического моделирова-
ния. В основу анализа положена пороупругая модель, позволяю-
щая описать как возникающие потоки воды, так и передачу меха-
нических напряжений и деформации ткани растения. Согласно 
этой модели, ткани растения рассматривают как пористые, прони-
цаемые и деформируемые среды, заполненные водой. В растении 
выделено два связанных компартмента: жесткие сосуды ксилемы 
и окружающие их эластичные живые клетки (несосудистые 
ткани). Вода может перемещаться апопластическим (т.е. через 
ксилему и клеточную стенку), симпластическим (т.е. через плаз-
модесмы) и трансмембранным путями. Поток воды по симпласти-
ческому и апопластическому путям происходит по градиентам 
давления, а по трансмембранным — по градиенту водного потен-
циала. Такая модель хорошо соответствует представлениям о со-
бытиях, связанных с передачей гидравлического сигнала, изло-
женным в большинстве работ, направленных на изучение его при-
роды. Также в нее укладывается предложенная в работе 
E.E. Farmer et al. (2014) гипотеза «сдавливающих клеток», со-
гласно которой индуктором вызванного гидравлическим сигна-
лом ответа в системных тканях служит изменение объема и дав-
ления прилегающих к жестким сосудам ксилемы живых клеток. 

Моделирование показало, что повреждение побега вызывает 
нарушение существующих в норме градиентов давления между 
апопластом, симластом и атмосферой и быструю передачу волны 
давления по сосудам ксилемы (рис. 2.4). Характерные времена пе-
редачи волны давления в сосудах ксилемы на расстояние порядка 
нескольких сантиметров не превышают 10–4 с; характерное время 
изменения давления в окружающих несосудистых тканях — по-
рядка 102 с (Bacheva et al., 2025). Повышение давления в несосу-
дистых тканях предполагает увеличение объема клеток вследст-
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вие их эластичности. Предложенная пороупругая модель охваты-
вает наблюдаемую в экспериментах динамику распространения 
давления и деформации растительных тканей, вызванных локаль- 
 

 
(А) Схематическое изображение вызванных локальным повреждением листа потоков 
воды в растении. Волнистые стрелки иллюстрируют испарение с поверхности листа.  
(Б) Результаты моделирования изменений давления в ксилеме (слева) и несосудистых 
тканях (справа) с расстоянием между листьями 1 см и расстоянием между жилками 
0,4 мм. При повреждении высвобождаемая вода и изменение давления быстро распро-
страняются по ксилеме, так что давление вдоль этого пути приближается к равновесию 
(темно-синий) в пределах 10–4 с (Б, слева). Отток воды из ксилемы в несосудистые 
ткани вызывает увеличение в них давления в течение примерно 400 с (Б).  

Рис. 2.4. Изменение давления для небольшого травянистого  
растения (Arabidopsis thaliana), вызванное локальным  

повреждением одного из листьев. Адаптировано из работы 
V. Bacheva et al. (2025) 
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ным повреждением. В частности, показано хорошее количествен-
ное соответствие между моделью и экспериментом в параметрах 
описанного ранее набухания листа пшеницы, вызванных ожогом 
(Bacheva et al., 2025). Несмотря на то, что предложенная модель 
может достаточно хорошо объяснить широкий круг эксперимен-
тальных результатов, необходимы направленные исследования 
механизмов распространения гидравлического сигнала. 

Распространяясь по растению гидравлический сигнал вызы-
вает изменения в нераздраженных тканях. Среди ответов, вызы-
ваемых гидравлическим сигналом наиболее хорошо изучена реак-
ция устьиц на изменение водного потенциала почвы. Ранее счи-
тали, что такая реакция устьиц обусловлена химическими сигна-
лами, в частности абсцизовой кислотой (АБК). Однако, экспери-
менты с использованием мутантных томатов, с нарушенным син-
тезом АБК, поставили под сомнение важность АБК, получаемой 
из корней, для реакции в побеге. Также в пользу гидравлического, 
а не химического, сигнала как индуктора изменений в побеге, го-
ворит высокая скорость сигнала, которая составляла не менее 
2 см/мин (Christmann et al., 2013). 

Определению типа (природы) сигнала, вызывающего измене-
ния в системных тканях, уделяют большое внимание. Один из ши-
роко используемых подходов выделения именно распространяю-
щегося по ксилеме гидравлического сигнала — метод так называ-
емого теплового опоясывания [для обзора см. работу (Van De Wal 
et al., 2017)]. Экспериментально доказано (в том числе с помощью 
регистрации скорости потока в ксилеме методом ядерного маг-
нитного резонанса), что при тепловом опоясывании в зоне воздей-
ствия (на локальном участке стебля или черешка) разрушаются 
все живые ткани, включая флоэму, однако функциональность кси-
лемы остается неизменной (Van De Wal et al., 2017). С помощью 
описанного метода, а также ряда других подходов, убедительно 
показана роль гидравлического сигнала в индукции изменений в 
системных тканях растения. 
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2.4. ВОСПРИЯТИЕ ГИДРАВЛИЧЕСКОГО СИГНАЛА  
          В СИСТЕМНЫХ ТКАНЯХ 

Возможность индукция гидравлическим сигналом ответов в 
удаленных частях растения ясно свидетельствует о наличии 
структур, которые такой сигнал воспринимают и декодируют. Та-
кие структуры называют гидравлическими сенсорами. Молеку-
лярная природа структур, играющих в растениях роль гидравли-
ческих сенсоров, в настоящее время не установлена. Основных 
претендентов определяют, исходя из того, какие физические из-
менения вызывает гидравлический сигнал в нераздраженных тка-
нях. Гидравлический сигнал (1) изменяет механические силы, 
действующие на плазматическую мембрану и на границу раздела 
«клеточная стенка-плазматическая мембрана», (2) вызывает изме-
нение тургора клеток и (3) умеренное изменение концентрации 
растворенных веществ в результате трансмембранного переноса 
воды (рис. 2.5) (Christmann et al., 2013; Scharwies and Dinneny, 
2019). В качестве ориентира при поиске гидравлических сенсоров 
у растений используют механосенсоры и осмосенсоры бактерий и 
грибов. 
У бактерий восприятие механических стимулов связывают, в 
первую очередь, с каналами MscS и MscL — механочувствитель-
ными каналами (Mcs — от англ. mechanosensitive channel) малой 
(S) и большой (L) проводимости (Сухарев и Анишкин, 2023). 
MscS и MscL, два структурно неродственных канала из разных се-
мейств, составляют адаптивную систему, которая регулирует тур-
горное давление в клетке, высвобождая небольшие метаболиты из 
цитоплазмы, спасая бактерии от лизиса. Во всех изученных на се-
годняшний день геномах растений обнаружены гомологи MscS 
(MSL, от англ. MscS-like), но не MscL (Christmann et al., 2013). Ге-
ном Arabidopsis thaliana кодирует десять белков, родственных 
MscS, из них MSL9 и MSL10 расположены в плазматической мем-
бране клеток корней, MSL8 специфически экспрессируется в 
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пыльце, каналы MSL2 и MSL3 специфически локализованы в пла-
стидах. Последние, по-видимому, играют роль в осмопротектор-
ной защите пластид, аналогичную роли MscS (Christmann et al., 
2013; Сухарев и Анишкин, 2023). Каналы семейства MSL обла-
дают большой проводимостью и низкой селективностью, пропус-
кая многие относительно небольшие молекулы. В экспериментах 
с очищенным белком-каналом, встроенным в искусственную ли-
пидную мембрану, показано, что этот канал активируется непо-
средственно натяжением мембраны (Christmann et al., 2013; Суха-
рев и Анишкин, 2023). 

 

 
(А) Механочувствительные ионные каналы, например, кальциевые, могут активиро-
ваться натяжением (красные стрелки) в клеточной мембране (ионы Ca2+ обозначены жёл-
тыми кружками). Снижение тургора приводит к потере натяжения и закрытию канала.  
(Б) Рецепторподобные киназы имеют внеклеточные домены, которые могут опреде-
лять отделение плазматической мембраны (ПМ) от клеточной стенки (КС) во время 
плазмолиза. Фосфорильные группы (жёлтый шестиугольник с буквой P) переносятся 
на целевые белки (красная фигурка) во время фосфорилирования.  
(В) Внутренне неупорядоченные домены (обозначены голубым) в белках в ответ на 
изменения осмотического потенциала могут становиться упорядоченными структу-
рами, например, в форме α-спирали (обозначена красным) и, следовательно, приобре-
тать новые функции. 
Рис. 2.5. Предполагаемые сенсоры изменения доступности воды 

в растениях (Scharwies and Dinneny, 2019) 
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Среди белков растений есть и белки, имеющие гомологию с 
активируемым растяжением дрожжевым каналом MID1, которые 
опосредуют вызванное гипоосмолярностью и механическими 
стимулами увеличение внутриклеточного Ca2+ — MCA1 и MCA2 
(MCA — от англ. MID1-complementing activity) (Fromm and 
Fichman, 2019). Эти белки не имеют гомологии с какими-либо из-
вестными ионными каналами или транспортерами животных 
(Kamano et al., 2015). 

Путем скрининга мутантов Arabidopsis thaliana, которые не 
вызывают увеличение концентрации цитозольного Ca2+ в ответ на 
осмотический стресс (Yuan et al., 2014), установлено, что в фор-
мирование кальциевого сигнала при гиперосмотическом стрессе 
вносят вклад представители семейства механочувствительных ка-
налов OSCA (от англ. hyperosmolality-gated calcium-permeable 
channel — кальциевый канал, активируемый гиперосмолярно-
стью) (Сухарев и Анишкин, 2023). Ген, кодирующий OSCA1 в 
A. thaliana, — член семейства из 15 генов; гомологи этих генов об-
наружены и у других видов растений (Fromm and Fichman, 2019; 
Murthy et al., 2018). 

Геном Arabidopsis thaliana также содержит один гомолог гена 
piezo — ген, кодирующий большой механочувствительный несе-
лективный катионный канал (Сухарев и Анишкин, 2023). Предпо-
ложительно роль этого канала в восприятии механических стиму-
лов у растений подобна таковой у других организмов. 

Поскольку состояние воды должно координироваться в раз-
личных клеточных компартментах, осмосенсоры функционируют 
не только в цитоплазматической мембране, но и в мембранах ор-
ганелл, в первую очередь вакуоли (Fromm and Fichman, 2019). В 
тонопласте функции осмосенсора выполняет ионный канал се-
мейства TPK (от англ. two-pore channels — двупоровые каналы), 
реагирующий на осмотические изменения и растяжение мем-
браны (показано для растений различных видов, включая араби-
допсис, рис, ячмень). Arabidopsis thaliana обладает пятью двухпо-
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ровыми K+-каналами (TPK1–TPK5), из которых механочувстви-
тельным является только TPK1 (Maathuis, 2011). 

На рис. 2.6 показаны характерные времена активации и инак-
тивации механочувствтельных каналов у различных организмов. 
Несмотря на то, что механочусвтительные каналы относят к од-
ним из самых быстрых преобразователей стимула в значимые для 
клетки изменения сигнальных молекул или электрического по-
тенциала, видно, что эти каналы в клетках растений заметно более 
медленные, чем в клетках других организмов. 

Таким образом, указанные ранее ионные каналы клеток расте-
ний, принадлежащие к семействам MCA, MSL, OSCA, TPK и ка-
нал Piezo, могут выполнять роль сенсоров гидравлического сиг-
нала в клетках растений. Функционируя в тканях-мишенях, эти 
каналы могут преобразовывать дистанционный гидравлический 
сигнал во внутриклеточный химический сигнал (Scharwies and 
Dinneny, 2019). 

 

(А) Канал MscS Escherichia coli. (Б) Канал Piezo мыши. (В) Канал MSL10 Arabidopsis 
thaliana. Для MSL10 наличие или отсутствие инактивации окончательно не установ-
лено, поэтому показаны два возможных варианта. Каналы активируются ступенчатым 
повышением давления, приложенного к мембране.  

Рис. 2.6. Схематические изображения кинетики активации  
механочувствительных каналов разных организмов  

(Peyronnet et al., 2014) 
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Другой тип гидравлических сенсоров, а точнее — сенсоров из-
менения тургора клеток, — структуры, которые связаны с плазма-
тической мембраной и клеточной стенкой. Так, рецептороподобная 
киназа FERONIA участвует в восприятии стрессоров, влияющих на 
гидратацию и напряжение клеточной стенки (Feng et al., 2018; 
Fromm and Fichman, 2019). В частности, эта киназа может воспри-
нимать отделение плазматической мембраны от клеточной стенки 
во время плазмолиза (см. рис. 2.5 б) (Fromm and Fichman, 2019). 

Предполагают, что одним из ключевых осмосенсоров растений 
ткже может быть гистидинкиназа AHK1 — участник двухкомпо-
нентных сигнальных систем (Urao et al., 1999). В то же время, дру-
гие работы ставят под сомнение роль AHK1 как осмосеносора 
(Kumar et al., 2013; Sussmilch et al., 2017). Так, в работе F.C. Suss-
milch et al. (2017) проверена гипотеза о том, что рецептор AHK1 
чувствителен к тургору и ответственен за активацию биосинтеза 
АБК при уменьшении влажности воздуха. Авторы показали, что 
снижение тургора листьев действительно запускает биосинтез АБК 
de novo в период ответа устьиц на дефицит водяного пара, однако 
AHK1 не играет критической роли в качестве тургор-чувствитель-
ного рецептора в этом процессе. В другой работе (Kumar et al., 
2013) различий в индуцированном почвенной засухой накоплении 
абсцизовой кислоты между мутантом ahk1 и растением дикого типа 
Arabidopsis thaliana также обнаружено не было, то есть рецептор 
AHK1 не участвовал в этом процессе. 

За восприятие гидравлических сигналов могут отвечать и 
белки, локализованные в цитоплазме клеток растений. В этой об-
ласти исследований в центре внимания находятся белки с внут-
ренними неупорядоченными доменами. В ответ на дефицит воды 
структура таких белков может упорядочиваться (Cuevas-
Velazquez et al., 2016; Cuevas-Velazquez and Dinneny, 2018) и такое 
изменение конформации белка может активировать нижележа-
щие элементы сигнального каскада. 
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В целом, можно говорить о наличии у растений широкого 
круга потенциальных гидравлически сенсоров. Однако, прямые 
экспериментальные доказательства, свидетельствующие об акти-
вации гидравлическим сигналом определенной сенсорной си-
стемы, еще предстоит получить. Важно подчеркнуть, что описан-
ные ранее молекулярные структуры — не только потенциальные 
элементы гидравлической сигнализации, но и участники процес-
сов передачи и восприятия сигналов других типов, как будет рас-
смотрено далее. 

Завершая рассмотрение гидравлических сигналов у растений 
необходимо отметить, что наши знания на сегодняшний день 
остаются слишком фрагментарными, чтобы правильно оценить 
всю последовательность событий, начиная с восприятия индуци-
рующего сигнал стимула и заканчивая индукцией этим сигналом 
ответа в системных тканях, с выявлением причинно-следствен-
ных связей. В то же время, такой недостаток данных открывает 
большой простор для будущих исследований, и в связи с этим хо-
телось бы обозначить наиболее важные (с точки зрения автора) 
вопросы, требующие изучения для понимания природы гидравли-
ческих сигналов и их роли во взаимодействии растений с окружа-
ющей средой. 

В первую очередь, нельзя упускать из внимания тот факт, что 
гидравлические сигналы неразрывно связаны с водным обменом в 
растении в целом. Поскольку возникновение гидравлического сиг-
нала обусловлено изменениями давления и водного потенциала 
между растениями и окружающей средой (или отдельными ча-
стями растения), величина таких изменений будет зависеть от ис-
ходного состояния. Разные исходные состояния обуславливают 
различия в пороге возникновения сигнала, определяемого по ин-
тенсивности стимула. Данный вопрос на сегодня не исследован. 

Гидравлический сигнал отличается от других дистанционных 
стрессовых сигналов растений тем, что его передачу во многом 
можно рассматривать как чисто физический процесс, зависящий от 
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параметров среды, в которой происходит его распространение, та-
ких как гидравлическое сопротивление и вязкоупругие свойства. 
Значения этих параметров пока определены лишь для ограничен-
ного числа видов растений, но уже сейчас понятно, что у разных 
видов они могут значительно отличаться. Кроме того, жесткость 
клеточной стенки, проницаемость мембран для потоков воды, со-
держание осмолитов в различных компартментах и другие фак-
торы, влияющие на параметры среды, в которой распространяется 
гидравлический сигнал, являются динамичными и находятся под 
контролем биологических процессов. Знание временной динамики 
этих факторов, а также их связи с активностью клеточных процес-
сов необходимо для понимания механизмов как возникновения, так 
и передачи гидравлического сигнала в растении. 

Как отдельный вопрос необходимо выделить идентификацию 
основных молекулярных игроков гидравлической сигнализации 
у растений. Как отмечено ранее, несмотря на достаточно широкий 
круг кандидатов на роль гидравлических сенсоров, их участие на 
сегодняшний день экспериментально не доказано. 

Также нельзя забывать, что передачу гидравлического сиг-
нала, включая этап радиального распространения от сосудов кси-
лемы в несосудистые ткани, можно рассматривать только как век-
торный процесс. Большой эффект на гидравлическую сигнализа-
цию предположительно должна оказывать полярность клеток, как 
в отношении их механических свойств, так и в отношении лока-
лизации основных молекулярных игроков. Это можно исследо-
вать только в сложных экспериментах in vivo, включающих реги-
страцию изменений тургора и осмотического потенциала на кле-
точном уровне глубоко в тканях. 

Наконец, гидравлический сигнал нельзя рассматривать в от-
рыве от сигналов других типов, поскольку он может быть элемен-
том комплексного дистанционного сигнала (см. главу 5). В 
этом случае параметры конкретных сигналов будут во многом за-
висеть от взаимодействия между сигналами разного типа, как из-
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за наличия общих молекулярных игроков, так и из-за изменений 
свойств среды, в которой распространяются сигналы (т.е. из-за из-
менений свойств растительной ткани). 

Ответы на обозначенные вопросы помогут приблизиться к по-
ниманию места и роли дальней сигнализации при участии гидрав-
лических сигналов у растений, произрастающих в естественной 
среде, где на них постоянно действует множество разнообразных 
абиотических и биотических факторов. 
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ГЛАВА 3  
ВОЛНЫ ИОНОВ КАЛЬЦИЯ  

И АКТИВНЫХ ФОРМ КИСЛОРОДА 
Важные элементы сети быстрой передачи сигналов у расте-

ний —распространяющиеся волны ионов кальция (Ca2+) и актив-
ных форм кислорода (АФК, в англоязычной литературе извест-
ных как ROS, от англ. Reactive Oxygen Species). Эти типы дистан-
ционных сигналов обнаружены сравнительно недавно, однако 
можно с уверенностью сказать, что самоподдерживаемые волны 
АФК и Ca2+ — одна из самых горячих тем современной биологии 
растений. При этом, на сегодняшний день количество обзоров, в 
которых волны АФК и Ca2+ описывают и анализируют, значи-
тельно превышает количество работ, в которых эти волны иссле-
дуют экспериментально. При желании глубже погрузиться в тему, 
можно обратиться к многочисленным обзорам (Ali et al., 2025, 
2023; Baxter et al., 2014; Chen et al., 2024; Choi et al., 2017, 2016; 
Demidchik, 2018; Demidchik et al., 2018; Devireddy et al., 2021; Fich-
man and Mittler, 2020; Marcec et al., 2019; Mariyam et al., 2023; Mit-
tler et al., 2011; Parmagnani and Maffei, 2022; Ravi et al., 2023; Suda 
and Toyota, 2022; Suzuki et al., 2011; Weralupitiya et al., 2024; Zhang 
et al., 2022). В настоящем же разделе остановимся преимуще-
ственно на основных фактах, установленных в относительно не-
большом количестве экспериментальных работ, а также общих 
сведениях, необходимых для понимания того, что межклеточная 
сигнализация — лишь один из аспектов широчайшего круга 
функций ионов Ca2+ и АФК в жизни растений. 

3.1. КАЛЬЦИЕВАЯ ВОЛНА 

Ионы кальция действуют как вторичный посредник в различ-
ных сигнальных путях растений на протяжении всего их жизнен-
ного цикла. Известно, что Ca2+ участвует как в росте и развитии 
растений, так и в реакциях на внутренние и внешние стимулы, 
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включая биотические и абиотические стрессы. Уровень ионов 
кальция в клетках строго контролируется сложной сетью молеку-
лярных структур, включающих кальциевые каналы и насосы. Пе-
реходное повышение внутриклеточного уровня Ca2+ — одно из 
наиболее ранних событий при действии на растения самых разно-
образных стимулов. Пространственно-временные колебания 
уровня свободного кальция впоследствии распознаются различ-
ными молекулами, расшифровывающими кальциевый сигнал, что 
приводит к формированию ответа. 

На сегодняшний день роль ионов Ca2+ как универсального вто-
ричного мессенджера уже не нуждается в дополнительных дока-
зательствах: выявлен широкий круг разнообразных стимулов, ко-
торые индуцируют внутриклеточный кальциевый сигнал, опреде-
лены механизмы генерации и прерывания сигнала, установлены 
ключевые низлежащие элементы сигнальных каскадов, изучена 
роль кальциевого сигнала в запуске ответа клетки на стимулы 
(Lecourieux et al., 2006; Shi et al., 2023; Wang and Luan, 2024). В 
настоящее время исследования в области внутриклеточной каль-
циевой сигнализации сосредоточены преимущественно на пони-
мании механизмов специфичности, путей шифровки и дешиф-
ровки кальциевых сигнатур, интеграции кальциевой сигнальной 
системы с сигнальными системами других типов, вариативности 
кальциевой сигнализации (для различных видов растений, для 
различных стадий развития, для комбинаций действующих сти-
мулов) (Bihani et al., 2025; Galaud et al., 2025; Jin et al., 2025; Kim 
et al., 2024; Lederer et al., 2025; Xie and Attri, 2025). 

3.1.1. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА КАЛЬЦИЕВЫХ ВОЛН 
В отличие от внутриклеточного, межклеточный кальциевый 

сигнал обнаружен относительно недавно. Кальциевая волна — 
переходное увеличение концентрации свободного кальция в клет-
ке, которое распространяется на соседние клетки, охватывая тка-
ни, расположенные на большом расстоянии от зоны локального 
раздражения. Число видов растений, в которых зарегистрирована 
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кальциевая волна, на сегодняшний день невелико. В их число вхо-
дит Arabidopsis thaliana, а также венерина мухоловка, обладающая 
способностью к быстрым двигательным реакциям. Распростране-
ние кальциевой волны зарегистрировано в системных тканях (не 
подвергнутых действию локального стимула) как в корне, так и в 
побеге. Пример индуцированной локальным повреждением каль-
циевой волны в системных листьях A. thaliana приведен на 
рис. 3.1. В одной из недавних работ также обнаружена передача 
волны Ca2+ от раздражаемого растения в листья соседнего нераз-
драженного растения, которое связано с раздражаемым через 
«мост» из паразитического растения Cuscuta campestris (Fichman 
et al., 2024). 

Кальциевую волну индуцируют такие стимулы, как свет высо-
кой интенсивности (Fichman et al., 2022; Fichman and Mittler, 
2021), солевой стресс с использованием хлорида натрия (Fichman 
et al., 2022), осмотический стресс (Yuan et al., 2014), механическое 
повреждение листа (Bellandi et al., 2022; Fichman and Mittler, 2021; 
Jakšová et al., 2021; Li et al., 2025a; Malabarba et al., 2021; Moe-
Lange et al., 2021; Shao et al., 2020), легкая механическая стимуля-
ция сенсорного волоска (у венериной мухоловки) (Suda et al., 
2025, 2020), поедание листа гусеницей (Nguyen et al., 2018; Toyota 
et al., 2018), а также действие слюны травоядной гусеницы 
(Malabarba et al., 2021). Однократное действие стимула может вы-
зывать однофазную или двухфазную кальциевую волну (пример 
такой волны см. на рис. 3.1) или же нерегулярные колебания 
уровня кальция. Продолжительность кальциевой волны состав-
ляет обычно от нескольких минут до десятков минут (Lenglet et 
al., 2017; Malabarba et al., 2021; Zhou et al., 2017). Временной ин-
тервал между первым и вторым максимумом в случае двухфазной 
волны составляет несколько сотен секунд (Li et al., 2025a; Moe-
Lange et al., 2021; Toyota et al., 2018). 

Скорость распространения кальциевой волны в проводящих 
пучках Arabidopsis thaliana обычно находится в диапазоне 0,1–
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1,1 мм/с (Bellandi et al., 2022; Toyota et al., 2018). Скорость распро-
странения кальциевой волны у локомоторного растения Dionaea 
muscipula примерно в 100 раз превышает таковую у A. thaliana и 
достигает 100 мм/с (Suda et al., 2020). При этом, скорость распро- 
 

 
(А) Механическое повреждение листа 1 вызвало кальциевый сигнал в листе 6 (L6), ко-
торый длился более 840 c (14 мин).  
(Б) Двухфазный кальциевый сигнал в листе 6 (желтая стрелка) при дистальном меха-
ническом повреждении. Для отслеживания уровня Ca2+ использовали трансгенную ре-
портерную линию Arabidopsis thaliana, экспрессирующую GCaMP3 (генетически ко-
дируемый флуоресцентный сенсор кальция). 

Рис. 3.1. Визуализация кальциевой волны в реальном времени 
после механического повреждения (Toyota et al., 2018) 
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странения кальциевой волны на повторный стимул у Dionaea mus-
cipula в два-три раза превышает таковую для первого стимула. 
Подобный эффект ранее описан также в отношении распростра-
нения электрического сигнала — потенциала действия (Опритов 
и др., 1991) — и назван «проторение пути». 

Пути распространения волн Ca2+ в растениях — важный, од-
нако не до конца изученный вопрос. В одной из первых работ по 
регистрации кальциевой волны, эта волна, индуцированная дей-
ствием хлорида натрия на корень, распространялась преимуще-
ственно в клетках коры корня (Choi et al., 2014). Впоследствии 
волны Ca2+ зарегистрированы в различных тканях, включая про-
водящие пучки (Nguyen et al., 2018; Shao et al., 2020; Toyota et al., 
2018), паренхиму (Suda et al., 2020), эпидермальные и субэпи-
дермальные слои клеток (Suda et al., 2020). 

Пока нельзя уверенно сказать о наличии предпочтительных 
для определенных растений и определенных стимулов путей рас-
пространения кальциевой волны, однако во многих случаях ее пе-
редача ассоциирована с проводящими пучками (Hilleary and Gil-
roy, 2018; Nguyen et al., 2018; Shao et al., 2020; Toyota et al., 2018). 
Так, в случае повреждения листа кальциевый сигнал, достигнув 
центральной жилки поврежденного листа, распространяется по 
направлению к гипокотилю и достигает соседних листьев; при 
этом вероятность его распространения выше для листьев с корот-
кими сосудистыми путями (Mousavi et al., 2013; Toyota et al., 
2018). Кальциевая волна, вероятно, передается с более высокой 
скоростью по проводящим пучкам, а затем, уже более мед-
ленно, — от жилок в окружающие ткани (Bellandi et al., 2022). 
Именно этим можно объяснить наличие двух фаз в составе каль-
циевой волны, первая из которых связана с быстрой «сосудистой» 
волной, а вторая — с медленной «латеральной» (радиальной) 
(Bellandi et al., 2022; Moe-Lange et al., 2021; Toyota et al., 2018). 

Завершая рассмотрение параметров кальциевой волны необхо-
димо еще раз подчеркнуть ограниченность числа видов растений, 
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в которых подобные волны исследованы экспериментально. Ве-
роятно, диапазон параметров волны Ca2+ будет расширяться по 
мере накопления данных, полученных на растениях разных видов 
и в условиях действия не изученных ранее факторов. Ограничен-
ный объем знаний также не позволяет пока связать параметры 
кальциевой волны с типом и интенсивностью стимула, который 
ее индуцирует, что представляет большой интерес для оценки воз-
можности передачи информации при участии этого типа дистан-
ционного сигнала. 

3.1.2. МЕХАНИЗМЫ ГЕНЕРАЦИИ И РАСПРОСТРАНЕНИЯ 

КАЛЬЦИЕВОЙ ВОЛНЫ 
Установленные значения скорости передачи кальциевой волны 

показывают, что она значительно выше скорости транспорта соеди-
нений с током флоэмы или ксилемы. Скорость перемещения соеди-
нений в проводящих путях растений составляет в среднем 0,3–
0,15 м/ч (0,08–0,15 мм/с) для флоэмы и около 1 м/ч (0,3 мм/с) — 
для ксилемы (Taiz and Zeiger, 2010), что значительно ниже скорости 
распространения кальциевой волны (около 1 мм/с). Такое несоот-
ветствие говорит о том, что для передачи и поддержания кальцие-
вого сигнала у растений имеется отдельный механизм. 

Для установления механизмов передачи волны Ca2+ необхо-
димо ответить на два вопроса: (1) какие транспортные системы 
обеспечивают переходное увеличение концентрации кальция в 
клетке во время распространения кальциевой волны; (2) что непо-
средственно выступает в качестве межклеточного сигнала, инду-
цирующего рост концентрации кальция в цитозоле в нераздра-
женных клетках системных тканей? 

Одни из первых ионных каналов, для которых показана вовле-
ченность в передачу кальциевой волны, — вакуолярные каналы 
TPC1 (Choi et al., 2014). Обнаружено, что скорость распростране-
ния кальциевой волны, индуцированной действием хлорида 
натрия, в корнях растений Arabidopsis thaliana с мутацией в генах 
tpc1 и tpc2 значительно (в 25 раз) ниже, чем в корнях растений ди-
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кого типа (Choi et al., 2014). Также показано, что локальное повре-
ждение листа A. thaliana приводит к возникновению волны Ca2+ у 
растений дикого типа, однако такая волна не возникает у му-
тантна с потерей функции TPС1 (Kiep et al., 2015). 

Канал TPС1 также участвует и в передаче других дистанцион-
ных сигналов (что будет описано далее) и явно претендует на роль 
важного элемента взаимодействия сигналов различных типов у 
растений. При этом, история изучения механизмов активации ка-
нала TPС1 — отличный пример того, что, казалось бы, самые оче-
видные и логичные предположения о механизмах протекания 
процесса не обязательно являются истинными, а результаты, по-
лученные в модельных системах, следует переносить на живую 
клетку с большой осторожностью. Остановимся на механизмах 
работы этого канала чуть подробнее. 

Для активации канала TPC1 Arabidopsis thaliana необходимы 
как изменение напряжения (деполяризация), так и увеличение 
концентрации ионов кальция в цитозоле, которые связываются с 
одним из доменов белка TPC1 — доменом типа «EF-рука» 
(англ. — «EF-hand»; структура этого домена внешне напоминает 
кисть руки с определенным образом согнутыми пальцами) (Guo et 
al., 2016). Наличие в структуре канала домена «EF-рука» и уста-
новленная зависимость потенциала активации от концентрации 
кальция в цитозоле (Guo et al., 2016; Pottosin and Dobrovinskaya, 
2022; Ye et al., 2021), делают этот канал идеальным кандидатом 
для механизма положительной обратной связи, который необхо-
дим для самоподдерживаемых сигналов. Согласно предположе-
ниям некоторых исследователей (Choi et al., 2016; Evans et al., 
2016; Kiep et al., 2015), такой канал может обеспечивать кальций-
индуцированное высвобождение кальция и лежать в основе меха-
низма самоподдержания волны. Однако, измерения, которые де-
монстрируют огромный потенциал TPC1 в генерации кальциевых 
токов, выполнены в искусственно заданных экспериментальных 
условиях, включающих высокие положительные значения элек-
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трического потенциала и высокие (не менее 10 мкМ) концентра-
ции ионов кальция в цитозоле. При физиологических же значе-
ниях электрического потенциала тонопласта, находящихся в диа-
пазоне от 0 до –30 мВ, TPC1 находится в закрытом состоянии. И 
только верхняя граница кальциевого сигнала приближается к ми-
нимально достаточной для активации TPC1 концентрации внут-
риклеточного Ca2+ (Demidchik et al., 2018).  

Кроме того, анализ селективности TPC1 показал, что проводи-
мость канала для одновалентных катионов более чем в 10 раз пре-
вышает таковую для двухвалентных (Pottosin and Dobrovinskaya, 
2022). Согласно оценке (Pottosin and Dobrovinskaya, 2022), в фи-
зиологических условиях доля тока Ca2+ через TPC1 составляет ме-
нее 10% общего тока ионов. В совокупности эти ограничивающие 
факторы значительно уменьшают потенциально смертельную для 
клетки утечку Ca2+ в цитозоль из вакуоли (которая, с учетом боль-
шой доли ее объема в клетке, является практически неограничен-
ным резервуаром кальция) и, одновременно с этим, ставят под со-
мнение роль TPC1 в генерации кальциевой волны. 

При этом, приведенные ранее примеры угнетения кальциевой 
волны у растений с мутациями гена tpc1 убедительно свидетель-
ствуют о том, что канал TPC1 вовлечен в дистанционную кальци-
евую сигнализацию. Как отмечают в своей работе I. Pottosin и 
O. Dobrovinskaya (2022), нет никаких сомнений в том, что каналы 
TPC1 работают, но мы не знаем, как именно. В этой же статье они 
высказывают предположение, что каналы TPC1 могут быть кла-
стеризованы на тонопласте и, работая вместе с «партнерскими» 
каналами, могут обеспечивать локальное повышение уровня каль-
ция до высоких значений, достаточных для активации TPC1. 
«Партнерский» канал может находиться в другой мембране, 
например, плазмалемме, которая может иметь тесный контакт с 
тонопластом. В предложенную схему также укладывается выка-
занное другими авторами (Vincent et al., 2017) предположение о 
взаимодействии каналов TPC1 и не локализованных на тонопла-
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сте каналов GLR3.3 и GLR3.6 в случае распространения кальцие-
вой волны, вызванной кормлением тлей. 

GLR (от англ. GLutamate Receptor-like) — большое семейство 
ионных каналов растений, сходных с ионотропными рецепторами 
животных. У Arabidopsis thaliana это семейство включает 20 бел-
ков (Demidchik et al., 2018; Riaz et al., 2025). Вопрос селективность 
растительных GLR до сих пор остается в значительной степени 
открытым, однако предполагают, что члены семейства могут 
обеспечивать кальциевый ток (Demidchik et al., 2018). Для пред-
ставителей семейства GLR четко показана вовлеченность в пере-
дачу кальциевой волны (Toyota et al., 2018). Так, показано, что в 
одиночных мутантах glr3.3 и glr3.6 кинетика распространяюще-
гося кальциевого сигнала снижена (при этом в мутанте glr3.6 сни-
жение наиболее сильное), а у двойного мутанта glr3.3-glr3.6 рас-
пространение волны Ca2+ полностью угнетено (Toyota et al., 2018). 
Важно отметить, что активация каналов GLR3.3 и GLR3.6 также 
зависит от работы других мембранных транспортеров. Так, рас-
пространяющаяся из корня в побег кальциевая волна полностью 
ингибируется во время конститутивной активации протонной АТ-
Фазы плазмалеммы AHA1 (от англ. Arabidopsis H+-ATPase 1), а 
для активации GLR3.3 и GLR3.6 необходимы щелочные значения 
наружного pH (Shao et al., 2020). Это указывает на то, что пере-
ходное угнетение AHA1 в ответ на локальный стимул имеет опре-
деляющее значение для защелачивания апопласта в системных 
тканях (и этот факт экспериментально установлен достаточно 
давно (Воденеев и др., 2006; Воденеев и др., 2011), которое, в 
свою очередь, важно для активации GLR3.3 и GLR3.6 (Shao et al., 
2020). Предполагают, что восстановление активности AHA1 мо-
жет лежать в основе механизма прерывания кальциевого сигнала 
путем ингибирования активности GLR (Shao et al., 2020). 

Каналы GLR3.3 и GLR3.6 также вовлечены и в передачу сиг-
налов других типов — гидравлического, электрических, волны 
АФК (участие этих каналов в передаче волны АФК рассмотрено 
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в разделе 3.2). Так, показано, что у мутантов glr3.3-glr3.6 наруша-
ется передача гидравлического сигнала (Fichman and Mittler, 
2021). Несмотря на отсутствие ясной гипотезы о том, каким обра-
зом активность каналов GLR3.3 и GLR3.6 может влиять на пара-
метры гидравлической волны, этот факт служит еще одним дово-
дом в общую копилку аргументов о взаимодействии различных 
дистанционных сигналов у растений. 

Ещё один пример такого взаимодействия — участие канала 
MSL10 в распространении кальциевой волны. Механочувстви-
тельный канал MSL10, который считают потенциальным сенсо-
ром гидравлической волны (см. главу 2), вовлечен и в передачу 
кальциевой волны. Эксперименты показали, что у растений с му-
тацией гена msl10 значительно подавлена индуцированная повре-
ждением кальциевая волна в системном листе (Moe-Lange et al., 
2021). При этом канал MSL10 обладает преимущественной селек-
тивностью в отношении анионов, что ограничивает его возмож-
ности как непосредственного генератора кальциевого сигнала. 
Авторы исследования предположили, что вызванные поврежде-
нием изменения тургорного давления влияют на натяжение мем-
браны и активируют MSL10, вызывая выход анионов из клетки и 
деполяризацию плазматической мембраны, а деполяризация мем-
браны способствует активации GLR3 (Moe-Lange et al., 2021). Не-
смотря на то, что механизм влияния трансмембранного электри-
ческого потенциала на активность GLR3 не ясен, в пользу пред-
ложенной гипотезы говорят тот факт, что деполяризация насту-
пает раньше, чем увеличение концентрации кальция в клетках си-
стемных тканей (Moe-Lange et al., 2021), а также уже отмеченное 
выше подавление кальциевой волны у мутантна msl10. 

Вклад в формирование Ca2+-волны также продемонстрирован 
для канала другого семейства, CNGC19, локализованного на плаз-
малемме клеток флоэмы. Установлено, что этот канал участвует в 
повышении концентрации Ca2+ в ответ на атаку жующего насеко-
мого, причём активация CNGC19 могла быть опосредована как 
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пептидом Pep1 (от англ. protein elicitor peptide 1 — один из DAMP, 
высвобождаемых при повреждении клетки), так и непосред-
ственно цАМФ, содержание которого также увеличивается при 
повреждении (Meena et al., 2019)  

Совпадение путей распространения кальциевой волны и лока-
лизации тканей, в которых экспрессируются белки определенных 
каналов — один из аргументов вовлеченности этих каналов в пе-
редачу сигнала. GLR3.3 повсеместно экспрессируется в корнях, 
включая проводящие пучки, а также во флоэме листьев. GLR3.6 
локализован в клетках паренхимы ксилемы (Toyota et al., 2018). 
Такая локализация соответствует путям распространения кальци-
евой волны, описанным выше. Каналы TPC1, локализованные на 
тонопласте, не могут находиться в элементах флоэмы, лишенных 
вакуолей. Но предполагают, что TPC1 в ассоциированных с кси-
лемой и флоэмой клетках, содержащих вакуоли, влияют на инду-
цированный повреждением распространяющийся по проводящим 
пучкам кальциевый сигнал (Kiep et al., 2015). 

Описанные выше ионные каналы могут формировать только 
фазу нарастания кальциевой волны. При этом, из-за наличия кру-
того электрохимического градиента Ca2+, направленного в цито-
золь, фаза спада может сформироваться только при подключении 
активного транспорта ионов кальция из цитозоля в апопласт или 
внутриклеточные кальциевые депо (Costa et al., 2023; Demidchik 
et al., 2018). 

В растениях находятся два типа систем активного транспорта 
ионов кальция: Ca2+-АТФазы, использующие энергию гидролиза 
АТФ, и Ca2+/H+-антипортеры (обменники), использующие энергию 
электрохимического градиента протонов. АТФазы имеют относи-
тельно невысокую (в сравнении с обменниками) скорость переноса, 
но высокое сродство к Ca2+ (Km=0,01–2,0 мкМ), в то время как об-
менники обладают низким сродством к Ca2+ (Km=2–10 мкМ) и вы-
сокой скоростью переноса (Demidchik et al., 2018). Совместная ра-
бота АТФаз и обменников возвращает уровень Ca2+ в цитозоле к 
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исходному после его повышения. Обе системы выкачивания Ca2+ 
из цитозоля, вероятно, играют важную роль в определении ампли-
туды и длительности Ca2+-спайков. Методами математического мо-
делирования подтверждено, что вариации активности АТФазы и 
обменника в физиологически значимом диапазоне могут опреде-
лять параметры кальциевых сигнатур (Costa et al., 2023). 

Хотя трансмембранный перенос, описанный ранее, играет 
важную роль в процессе поддержания определенной концентра-
ции ионов кальция в цитозоле клеток растений, нельзя забывать, 
что в этот процесс вклад вносит и цитоплазматический буфер Ca2+ 
(Demidchik et al., 2018). 

Функцию буфера ионов кальция выполняют такие соединения, 
как свободные многовалентные неорганические и органические 
анионы (фосфаты, АТФ, АДФ и др.), анионные полярные головки 
липидов, Ca2+-связывающие белки и др. По некоторым оценкам, 
на один свободный ион Ca2+ в цитозоле приходится около 1700 
связанных (Demidchik et al., 2018). Переход из связанной в сво-
бодную форму потенциально может быть одним из путей увели-
чения концентрации свободных ионов Ca2+ в цитозоле. 

Важно помнить, что Ca2+ конкурирует за одни и те же сайты 
связывания с H+ (Plieth et al., 1997), а передача дистанционных 
сигналов, в том числе индуцированных теми же стимулами, кото-
рые вызывают волну Ca2+, сопровождается увеличением концен-
трации H+ в клетке (Grams et al., 2009; Mudrilov et al., 2021b; Su-
khov et al., 2014). Следовательно, увеличение концентрации H+ 
может сдвинуть установившееся равновесие между связанной и 
свободной формами Ca2+. При этом, из-за большой разницы абсо-
лютного количества Ca2+ в связанной и свободной формах 
(1700:1), относительное уменьшение уровня связанных ионов 
Ca2+ будет значительно меньше, чем относительное увеличение 
уровня свободных ионов Ca2+. В отдельных работах, в которых 
изменения pH и pCa регистрировали на одном и том же объекте, 
установлено, что динамика обоих показателей в ответ на внешние 



 

47 

стимулы синхронна (Behera et al., 2018). Возможность изменения 
уровня свободных ионов кальция с участием ионов H+ важно при-
нимать во внимание не только при анализе механизма генерации 
кальциевого сигнала, но и при анализе механизмов взаимодей-
ствия кальциевой волны с другими типами дистанционных сигна-
лов. Примером таких сигналов могут служить электрические, в 
генерации которых ключевую роль играет H+-АТФаза — важней-
ший регулятор величины pH в клетках растений. 

Несмотря на то, что молекулярная природа ряда ионных кана-
лов, с работой которых связана передача кальциевого дистанци-
онного сигнала, установлена, вопрос о том, как непосредственно 
передается сигнал между клетками, и что определяет отсутствие 
значительного затухания волны при передаче сигнала на большие 
расстояния, остается невыясненным. Отсутствие затухания ука-
зывает на то, что передачу кальциевой волны можно отнести к ав-
товолновым процессам, в которых бездекрементная передача под-
держивается за счет энергии клеток, в которых происходит рас-
пространение. Подобная передача основана на наличии положи-
тельной обратной связи, что в случае кальциевой волны подразу-
мевает кальций-индуцированное увеличение концентрации ионов 
кальция. Для каналов TPC1 можно предположить механизм каль-
ций-индуцированного высвобождения кальция, и такой механизм 
упоминается в ряде работ (Choi et al., 2017, 2016; Gilroy et al., 
2016), однако, как описано ранее, подобный путь активации мало-
вероятен в физиологических условиях. С одной стороны, это мо-
жет указывать на наличие отличных от TPC1 кальций-зависимых 
генераторов кальциевого сигнала, с другой — на то, что непосред-
ственным межклеточным мессенджером выступают не ионы Ca2+, 
а другие сигнальные молекулы, продукция которых находится 
под контролем Ca2+. В качестве вероятных кандидатов на роль та-
ких межклеточных мессенджеров рассматривают, в первую оче-
редь, АФК (Choi et al., 2016) (более подробно — см. раздел 3.3). 
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Кальциевые волны — последовательное повышение концен-
трации свободных ионов кальция в цитозоле клеток, которое мо-
жет быть результатом входа ионов Ca2+ в цитозоль из апопласта, 
вакуоли или эндоплазматического ретикулума (Peláez-Vico et al., 
2022). Имея малые размеры, ионы Ca2+ могут проходить через 
плазмодесмы в соседние клетки (Peláez-Vico et al., 2022). В работе 
Y. Fichman и R. Mittler (2021) показано, что межклеточная пере-
дача вызванной светом высокой интенсивности кальциевой 
волны происходит по симпластному пути через плазмодесмы. 
Симпластный путь распространения установлен и для кальциевой 
волны, индуцированной повреждением (Fichman and Mittler, 
2021). В то же время в работе A. Bellandi et al. (2022) показано, что 
распространение вызванной повреждением кальциевой волны не 
зависит от цитоплазматических связей между клетками через 
плазмодесмы. Авторы выдвинули гипотизу, что механическое по-
вреждение вызывает выброс аминокислот, которые диффунди-
руют через апопласт, активируя Ca2+-проницаемый канал GLR3.3 
по мере их прохождения. Есть также предположение и об одно-
временном существовании обоих путей передачи кальциевой 
волны — и симпластического, и апопластного. Согласно этой ги-
потезе, в передаче волны между листьями плазмодесмы не участ-
вуют, но в пределах листа её радиальное распространение от про-
водящих пучков происходит через плазмодесмы (Li et al., 2025b; 
Toyota et al., 2018). 

3.1.3. ОТВЕТ, ИНДУЦИРОВАННЫЙ КАЛЬЦИЕВОЙ ВОЛНОЙ 
Повышение уровня свободного кальция в клетках системных 

тканей растений при распространении волны Ca2+, т.е. внутрикле-
точный кальциевый сигнал, способно индуцировать множество 
разнообразных ответов, включая изменение активности мембран-
ных транспортеров и ферментов, изменение экспрессии генов че-
рез модуляцию активности транскрипционных факторов и др. Ин-
дукция таких ответов основана на взаимодействии Ca2+ с элемен-
тами внутриклеточных сигнальных каскадов, ключевая роль 
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среди которых принадлежит таким сенсорам как кальмодулин 
(CaM, от англ. CalModulin,), кальмодулин-подобные белки (CML, 
от англ. CalModulin-Like protein,), кальциневрин B-подобные 
белки (CBL, от англ. Calcineurin B-Like protein,), Ca2+-зависимые 
протеинкиназы (CPKs, или CDPKs, от англ. Calcium-Dependent 
Protein Kinases,). У Arabidopsis thaliana имеется 34 CDPK, 7 CaM, 
50 CML и 10 CBL. Ca2+-cенсорные белки — важнейшие компо-
ненты сигнальных путей стресса у растений (Ravi et al., 2023). За-
пускаемые активацией таких сигнальных путей ответы клетки иг-
рают определяющую роль в формировании адаптации растений к 
изменяющимся условиям окружающей среды. 

В целом, способность кальциевой волны индуцировать ответы 
в клетках системных тканей растений, сомнений не вызывает. Од-
нако, зависимость таких ответов от характера стимула, индуциру-
ющего кальциевую волну, до сих пор остается актуальным и ма-
лоизученным вопросом. Наличие механизма самоподдержания 
делает кальциевый сигнал, вышедший из зоны локального раздра-
жения, не зависящим от параметров стимула, который его инду-
цировал, т.е. параметры самоподдерживаемого сигнала в систем-
ных тканях определяются свойствами элементов, которые его ге-
нерируют. Исходя из этого, кальциевая волна должна быть неспе-
цифична, но сложный механизм генерации и передачи сигнала, 
потенциально, может обеспечить обратное. 

Зависимость кальциевого сигнала от характера стимула — 
один из интереснейших вопросов, привлекающих повышенное 
внимание исследователей. Для дистанционных кальциевых сигна-
лов вопрос специфичности на сегодняшний день абсолютно не ис-
следован, поэтому прежде, чем рассуждать о возможности пере-
дачи с помощью кальциевой волны информации о характере сти-
мула, рассмотрим внутриклеточные кальциевые сигналы, о кото-
рых на эту тему известно гораздо больше (Allan et al., 2022; Bihani 
et al., 2025; Jin et al., 2025; Lederer et al., 2025). 
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В случае внутриклеточной кальциевой сигнализации общую 
последовательность событий от восприятия клеткой стимула до 
формирования ответа можно представить схемой, приведенной на 
рис. 3.2. 

 

 
 (A) Источник информации посылает сообщения. Цель коммуникационной системы — 
передать эту информацию в другое место. Сообщения от источника кодируются в 
форму, которую могут обработать компоненты системы. Из-за шума в системе могут 
возникать ошибки передачи, а это означает, что полученный сигнал может отличаться 
от отправленного.  
(Б) Компоненты кальциевой сигнализации, сопоставленные с системой обработки ин-
формации. В данном случае источником информации можно считать сигналы окружа-
ющей среды. Эти сообщения кодируются в кальциевые сигналы кальциевыми кана-
лами (и связанными с ними механизмами) и передаются. Шум может быть вызван фи-
зическими или химическими факторами, такими как температура, диффузия и связы-
вание или разъединение с другими молекулами в системе. Ca2+-связывающие белки 
реагируют на изменение уровня свободного кальция и могут инициировать ответ (по-
сттрансляционный, транскрипционный). 

Рис. 3.2. Молекулярный взгляд на кальциевую сигнализацию 
(Allan et al., 2022) 

 
Центральное событие в цепочке — увеличение внутриклеточ-

ной концентрации ионов кальция. Однако, сам факт увеличения 
концентрации Ca2+ — универсальное событие для широкого круга 
действующих стимулов. Каким же образом получается формиро-
вание адекватного ответа на разные стимулы? На сегодняшний 
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день предложено несколько гипотез, которые могут объяснить 
механизм формирования специфичного кальций-индуцирован-
ного ответа (рис. 3.3) (Allan et al., 2022; Lederer et al., 2025). 
 

 
(A) Специфичность стимула заключается в кальциевом сигнале.  
(Б) Специфичность сигнала зависит от состояния клетки.  
(В) Специфичность сигнала зависит от локального состава нанодоменов.  
(Г) Интерференция сигналов. Более подробно — см. в тексте. 

Рис. 3.3. Гипотезы специфичности кальциевой сигнализации 
(Allan et al., 2022) 

 
Первый возможный вариант — кодирование стимула с уни-

кальной кальциевой сигнатурой (см. рис. 3.3 а), которая будет ак-
тивировать только те нижележащие элементы, которые необхо-
димы для инициации соответствующего ответа. Эта модель тре-
бует однозначного соответствия между каждым стимулом и каж-
дой кальциевой сигнатурой. Второй вариант предполагает нали-
чие уникальных для стимула рецепторов и сигнальных каскадов 
только в клетках определенного типа (см. рис. 3.3 б). В такой мо-
дели специфичность самого кальциевого сигнала не требуется. 
Кальциевые сигналы, в принципе, могут быть одинаковыми, а ин-
дукция специфичного ответа и их дешифровка будет зависеть от 
имеющихся в клетке белков. Третий вариант (см. рис. 3.3 в) пред-
полагает наличие в клетках отдельных доменов (названных 
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«нанодоменами»), содержащих все элементы сигнального кас-
када. Концентрация ионов кальция при этом повышена только в 
пределах отдельного домена. В таком варианте также не требу-
ется соответствие кальциевой сигнатуры индуцирующему ее сти-
мулу. И, наконец, может иметь место интерференция кальциевых 
сигналов, вызванных различными стимулами, с неясными путями 
декодирования (см. рис. 3.3 г) (Allan et al., 2022). 

Эти представления о механизмах специфичности внутриклеточ-
ной кальциевой сигнализации можно перенести и на дистанцион-
ный кальциевый сигнал. Так же, как и при внутриклеточной сигна-
лизации, в случае дистанционной кальциевой волны специфич-
ность ответа может быть обусловлена колокализацией элементов 
внутриклеточного сигнального каскада, формирующих нанодо-
мены, (Allan et al., 2022). Возможность формирования кальциевого 
спайка внутри отдельного нанодомена в клетке системных тканей 
потенциально обеспечивают две особенности генерации кальцие-
вой волны: (1) вовлеченность в генерацию кальциевой волны кана-
лов нескольких типов, локализованных в различных клеточных 
мембранах; (2) два различных пути передачи кальциевой волны — 
симпластный и апопластный. В совокупности, эти два фактора обу-
славливают потенциал для формирования различных простран-
ственных паттернов роста внутриклеточного кальция. 

Разные стимулы должны индуцировать разные кальциевые 
волны, отличающиеся по параметрам и механизмам генерации. 
Если предположить, что в формировании кальциевой волны сов-
местно участвуют ионные каналы разного типа (из разных се-
мейств — GLR, TPC, MSL), такие отличия могут быть обуслов-
лены различным вкладом каналов отдельного типа. 

Параметры кальциевой сигнатуры в клетках системных тканей 
в случае распространения кальциевой волны будут также опреде-
ляться исходным состоянием клетки, поскольку активность си-
стем генерации и прерывания кальциевого сигнала во многом за-
висит от активности иных, непосредственно не задействованных 
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в формировании и передаче кальциевого сигнала, ферментов. 
Например, формирование кальциевой волны тесно связано с ак-
тивностью H+-АТФазы, которая влияет на кальций-проницаемые 
каналы GLR 3.3 и 3.6 (Shao et al., 2020). 

В совокупности разное соотношение вкладов отдельных моле-
кулярных участников процесса генерации кальциевого сигнала и 
разное исходное состояние клеток, по которым этот сигнал рас-
пространяется, делает потенциально возможным формирование 
специфичного ответа, индуцированного кальциевой волной в си-
стемных тканях. Однако, как для установления такой специфич-
ности ответа, так и для расшифровки ее механизмов, необходимы 
дальнейшие исследования. 

3.2. ВОЛНА АКТИВНЫХ ФОРМ КИСЛОРОДА 

Волну активных форм кислорода (АФК, в иностранной лите-
ратуре известных как ROS, от англ. reactive oxygen species) в 
настоящее время считают одним из типов быстрых дистанцион-
ных сигналов у растений, наряду с волной Ca2+ (Ali et al., 2023; 
Demidchik, 2015; Foreman et al., 2003; Ravi et al., 2023; Suda and 
Toyota, 2022; Takahashi and Shinozaki, 2019; Zhang et al., 2025). Вы-
сокая скорость распространения волн АФК, способность распро-
страняться на большие расстояния от места инициации (потенци-
ально — по всему растению) и их весьма вероятная взаимосвязь с 
другими сигнальными путями (электрическими и гидравличе-
скими сигналами, кальциевыми волнами) делают их важнейшим 
элементом дальней сигнализации у растений. 

Волна АФК — временное повышение уровня АФК внутри 
клетки или в апопласте, т.е. механизм передачи сигналов АФК ос-
нован на балансе между процессами продукции и утилизации 
АФК, которые протекают в растениях одновременно. Поскольку 
продукция и утилизация АФК — неотъемлемая часть многих про-
цессов в растениях, а не только процессов дальней сигнализации, 
вначале кратко остановимся на общих сведениях о метаболизме 
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АФК, который лежит в основе поддержания окислительно-вос-
становительного баланса клетки. 

3.2.1. ПРОДУКЦИЯ И УТИЛИЗАЦИЯ АФК В КЛЕТКАХ РАСТЕНИЙ 
Изначально АФК рассматривали исключительно как «токсич-

ные побочные продукты аэробного метаболизма». Однако в по-
следние десятилетия произошло значительное смещение от такой 
точки зрения в сторону положительной роли АФК во многих жиз-
ненно важных процессах, включая рост и дифференцировку кле-
ток, регуляцию транспирации, формирование адаптационных ре-
акций в соответствии с метаболическими триггерами, триггерами 
развития и факторами окружающей среды (Demidchik, 2015; Foyer 
and Hanke, 2022). 

В клетках растений АФК образуются во многих компартмен-
тах: в клеточной стенке, цитоплазматической мембране, перокси-
сомах, митохондриях, хлоропластах (рис. 3.4) (Ali et al., 2023; 
Foyer, 2018; Liu and He, 2016; Noctor and Foyer, 2016). Основное 
место производства АФК — хлоропласты; в них генерируется в 
30–100 раз больше АФК, чем митохондриях. В хлоропластах 
АФК образуются в фотосистемах I и II и в цепи переноса электро-
нов, и процессы их образования сильно зависят от интенсивности 
света (Foyer, 2018; Noctor and Foyer, 2016). В апопласте АФК мо-
жет продуцировать НАДФН-оксидаза RBOH (от англ. respiratory 
burst oxidase homologs — гомологи оксидазы респираторного 
взрыва) (Liu and He, 2016). Растения генерируют различные 
формы АФК, такие как супероксид-анион (O2

−), синглетный кис-
лород (1O2), гидроксильные радикалы (•ОН) и пероксид водорода 
(Н2O2) (Foyer and Hanke, 2022). Эти формы АФК обладают спо-
собностью продуцировать новые реакционноспособные моле-
кулы, обладающие широкими диапазонами реакционной способ-
ности, времени жизни и способности к диффузии (Demidchik, 
2015; Foyer, 2018). 

Из-за своей высокой реакционной способности АФК в боль-
ших количествах вызывают перекисное окисление липидов в кле-
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точных мембранах, денатурацию белков, окисление углеводов, 
разрушение пигментов, повреждение ДНК, и, как следствие, нару-
шают жизнеспособность клетки (Ali et al., 2023; Liu and He, 2016). 
Растения имеют сложную антиоксидантную систему (фермента-
тивную и неферментативную), которая играет ключевую роль в 
удалении АФК для поддержания окислительно-восстановитель-
ного баланса. Наиболее важные ферментативные антиокси-
данты — аскорбатпероксидаза (APX1), каталаза (CAT1 и CAT2), 
пероксидаза (POX), оксидаза (OX) и супероксиддисмутаза (SOD) 
(Ahmad et al., 2010; Basit et al., 2023). Неферментативные антиок-
сиданты, такие как глутатион, аскорбат и токоферол, действуют 
как окислительно-восстановительный буфер (Ali et al., 2023; 
Noctor and Foyer, 2016). 

 

  
АФК существуют в различных формах, таких как супероксид-анион (O2

−), синглетный 
кислород (1O2), гидроксильные радикалы (•ОН), пероксид водорода (Н2O2), и образу-
ются при фотосинтезе, дыхании, фотодыхании, а также НАДФН-оксидазами, оксала-
токсидазой и пероксидазами. Апопластические АФК транспортируются в цитозоль че-
рез аквапорины. О.-В. — окислительно-восстановительный.  

Рис 3.4. Продукция АФК в различных органеллах или  
клеточных компартментах растений и их роль в клеточной  

сигнализации и стрессовой адаптации (Ali et al., 2023) 
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АФК — своеобразная «палка о двух концах» (Liu and He, 2016). 
И если в высоких концентрациях АФК вызывают процессы, разру-
шительные для клетки, то при более низких концентрациях АФК 
функционируют как вторичные мессенджеры, играя роль важных 
сигнальных молекул. Сигналы, возникающие в результате цен-
трального энергетического метаболизма (в процессах фотосинтеза 
и дыхания), имеют решающее значение для выживания клеток в по-
стоянно меняющихся условиях существования. АФК, их метабо-
литы и связанные с ними сигналы действуют в нескольких пере-
крывающихся ретроградных путях, которые в совокупности часто 
называют сигнализацией «органелла-ядро», «хлоропласт-ядро» 
(Ravi et al., 2023). Ретроградные сигнальные сети жизненно важны 
для биогенеза и функционирования органелл, в особенности для 
адаптации к изменяющимся условиям окружающей среды. Различ-
ные формы АФК (синглетный кислород, супероксид-анион, перок-
сид водорода, гидроксильный радикал) запускают различные сиг-
нальные пути (Foyer and Hanke, 2022). Таким образом, в зависимо-
сти от различных факторов, таких как концентрация АФК, интен-
сивность стресса и способности антиоксидантной системы клетки, 
АФК могут действовать в растениях и как сигнальные, и как ток-
сичные молекулы (Ali et al., 2023). 

3.2.2. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ВОЛНЫ АФК 
Подобно ионам кальция, АФК также образуют волну, которая 

функционирует как системный сигнал и запускает масштабные 
транскрипционные, трансляционные и метаболические измене-
ния, связанныес реакциями растений на стресс. Начальный 
всплеск уровней АФК в локализованной группе клеток, непосред-
ственно подверженных действию стрессора, индуцирует про-
цессы межклеточной коммуникации и передачи системного сиг-
нала. Волны АФК — результат быстрых изменений базовых уров-
ней АФК в цитозоле и апопласте одной клетки, которые вызывают 
аналогичные изменения апопластического и цитозольного уров-
ней АФК в прилегающих к ней клетках и распространяются от 
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клетки к клетке, охватывая системные ткани (Ali et al., 2023; Fich-
man and Mittler, 2020; Peláez-Vico et al., 2022). 

Волны АФК зарегистрированы в растениях различных видов 
(хотя подавляющее большинство измерений проведено на 
Arabidopsis thaliana) в ответ на абиотические и биотические стрес-
соры (Fichman et al., 2024, 2022, 2021, 2019; Fichman and Mittler, 
2021; Lew et al., 2020; Myers et al., 2023; Szechyńska-Hebda et al., 
2022; Zandalinas and Mittler, 2021). В число абиотических стрессо-
ров, которые вызывают распространение волны АФК, входят свет 
высокой интенсивности (Fichman et al., 2024, 2022; Myers et al., 
2023), тепловой стресс (Zandalinas et al., 2020; Zandalinas and Mit-
tler, 2021), механическое повреждение (Fichman et al., 2022; Fich-
man and Mittler, 2021; Lew et al., 2020), ожог (Szechyńska-Hebda et 
al., 2022), солевой стресс (Fichman et al., 2022).  

Такой набор стрессоров является универсальным для изучения 
различных дистанционных сигналов в лабораторных условиях, и 
он сформировался на основе типов стрессоров, действующих на 
растения в естественных условиях произрастания. Использование 
такого универсального набора стимулов дает возможность сопо-
ставлять результаты, полученные в различных лабораториях. 

Сведения о таких параметрах волны АФК, как длительность и 
скорость нарастания, разнятся. В ряде работ (проведенных в од-
ной лаборатории) зарегистрировано медленное нарастание уров-
ней параметров, отражающих содержание АФК в системных тка-
нях (Fichman et al., 2022; Myers et al., 2023; Zandalinas and Mittler, 
2021), которое длится десятки минут (пример подобной кинетики 
приведен на рис. 3.5). В этих работах для регистрации кинетики 
содержания АФК использовали флуоресцентный краситель ди-
хлорфлуоресцеин диацетат (H₂DCFDA). Как и другие флуорес-
центные АФК-зонды, H₂DCFDA — проходящий через мембрану, 
нефлуоресцирующий восстановленный предшественник, кото-
рый преобразуется во флуоресцирующее производное при окис-
лении АФК (Wang et al., 2024). Такой переход необратим, что не 
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позволяет зарегистрировать снижение уровня АФК, если таковое 
происходит после начального повышения. О подобных ограниче-
ниях использованных в работах методов необходимо помнить, 
анализируя литературу, посвященную АФК-сигналам 
(McLachlan, 2019; Smirnoff and Arnaud, 2019). Недостаточный 
уровень развития инструментария для регистрации определенной 
формы АФК, в частности H2O2, с высоким временным и простран-
ственным разрешением делает пока невозможным накопление 
сигнатур АФК для анализа связи их параметров с действующими 
на растения стрессорами, как это сделано для внутриклеточной 
кальциевой сигнализации. 

 

 
(А) Флуоресцентные изображения, полученные через разное время после локального 
повреждения листа (обведен красным).  
(Б) Динамика интенсивности флуоресценции АФК-чувствительного сенсора H2DCFDA.  
(В) Интенсивность флуоресценции АФК-чувствительного сенсора H2DCFDA в ло-
кальном и системном листьях через 30 мин после нанесения локального повреждения.  

Рис 3.5. Распространение индуцированной повреждением волны 
АФК в растениях Arabidopsis thaliana (Zandalinas and Mittler, 2021) 

 
В одной из недавних работ для регистрации кинетики уровня 

АФК использован новый подход на основе наносенсоров — одно-
слойных углеродных нанотрубок (известных как SWNT, от англ. 
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single-walled carbon nanotube), селективных к пероксиду водорода. 
Установлено, что продолжительность индуцированной поврежде-
нием волны АФК — 5–10 мин; при этом фаза роста концентрации 
АФК формируется не более 1–2 мин (рис. 3.6) (Lew et al., 2020). С 
помощью разработанного метода авторы не только исследовали 
кинетику формирования АФК в системных тканях, но и выпол-
нили систематическое исследование скорости распространения 
индуцированной повреждением волны АФК у растений различ-
ных видов, в число которых входили Arabidopsis thaliana, шпинат, 
земляника, салат, щавель, руккола (Lew et al., 2020). Скорость пе-
редачи волны H2O2 для перечисленных видов растений лежала в 
диапазоне 0,44–3,10 см×мин–1 (0,07–0,50 мм×с–1) (Lew et al., 
2020). Близкие значения (1,4 мм×с–1) скорости дистанционного 
сигнала, опосредованного АФК, зарегистрированы в растениях 
A. thaliana с помощью другого подхода (Miller et al., 2009) Стоит 
подчеркнуть, что диапазон скоростей волны АФК перекрывается 
с таковым для кальциевой волны (см. раздел 3.1). 

 
А                Б 

 
(А) Динамика относительного изменения сигнала наносенсора (однослойных углерод-
ных нанотрубок) и рассчитанная на его основе динамика концентрации пероксида во-
дорода.  
(Б) Реакция наносенсора после воздействия различных стрессов. Чёрная стрелка обо-
значает момент времени воздействия стресса (t = 10 мин), за исключением воздействия 
света высокой интенсивности, которое длилось 2 мин (заштрихованная область).  

Рис. 3.6. Распространение волны пероксида водорода,  
вызванной повреждением, в Arabidopsis thaliana (Lew et al., 2020) 
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Как и в случае с кальциевой волной до сих пор нерешенным во-
просом остается путь межклеточной передачи АФК-сигнала (сим-
пластный или апополастный). Обнаружено, что для быстрой пере-
дачи волн АФК в ответ на световой стресс и механическое повре-
ждение необходимы плазмодесмы (Fichman et al., 2021; Fichman 
and Mittler, 2021). При этом, симпластный путь межклеточного 
транспорта регулируется специализированными белками, в том 
числе при участии АФК: показано, что АФК усиливает межклеточ-
ный транспорт и размер пор плазмодесм при участии локализован-
ных в плазмодесмах белков PDLP1 и PDLP5 (PDL — от англ. 
plasmodesmata-located protein) (Fichman et al., 2021). Необходимо 
подчеркнуть, что регуляция пути симпластного транспорта может 
очень быстрой. Так, показано, что специфические рецептор-подоб-
ные киназы (RLK, от англ. receptor-like kinse), локализованные в 
плазмалемме, которые в оптимальных условиях отсутствуют в 
плазмодесмах, перемещаются и кластеризуются в порах в ответ на 
осмотический стресс уже через 1–2 мин (Grison et al., 2019). Наряду 
с работами, где показана необходимость симпластного пути для пе-
редачи АФК-волны, также найдено, что в распространение сигнала 
происходит одновременно как по симпластному, так и апопласт-
ному путям (Fichman et al., 2021). 

3.2.3. МЕХАНИЗМЫ ГЕНЕРАЦИИ И РАСПРОСТРАНЕНИЯ ВОЛНЫ АФК 
Способность волны АФК с высокой скоростью распростра-

няться на большие расстояния из зоны локального раздражения и 
ее потенциальная связь с другими сигнальными системами расте-
ний (кальциевой, электрической, гормональной) делают волну 
АФК важным дистанционным сигналом при действии как биоти-
ческих, так и абиотических стрессоров (Huber and Bauerle, 2016). 
Из-за важности дистанционных АФК-сигналов в стрессовых ре-
акциях растений, механизмы генерации и распространения этих 
сигналов привлекают большое внимание исследователей. Однако, 
как и в других разделах исследований дальней сигнализации у 
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растений, в данной области на сегодняшний день открытых во-
просов по-прежнему гораздо больше, чем имеющихся ответов. 

Важный вопрос в исследованиях волн АФК — идентификация 
формы АФК, непосредственно являющейся дистанционным сиг-
налом. В настоящее время общепризнанным дистанционным сиг-
налом считают пероксид водорода (H2O2), поскольку его время 
жизни существенно превышает таковое у других АФК (Baxter et 
al., 2014; Camejo et al., 2016; Smirnoff and Arnaud, 2019). Ключе-
выми ферментами, генерирующими АФК в ответ на стимулы 
окружающей среды и лежащими в основе формирования дистан-
ционного АФК-сигнала, считают НАДФH-оксидазы RBOH 
(Torres and Dangl, 2005). Функция этих оксидаз заключается в пе-
редаче электрона от НАДФH, находящегося в цитозоле, на моле-
кулярный кислород с образованием супероксид-аниона (O2

–). За-
тем, при участии супероксиддисмутазы, супероксид-анион, име-
ющий крайне малое время жизни, переходит в более стабильную 
форму — пероксид водорода (H2O2) (рис. 3.7) (Smirnoff and 
Arnaud, 2019). Таким образом, хотя непосредственно RBOH про-
дуцируют супероксид-анион, сигнальной молекулой служит 
H2O2. Хотя непосредственно RBOH повышает уровень АФК в 
апопласте, показано, что активация RBOH приводит также к по-
вышению уровня АФК в цитозоле. Это свидетельствует о том, что 
происходит перенос АФК через плазматическую мембрану (Johns 
et al., 2021), вероятно при участии аквапоринов (Wudick et al., 
2015) (см. рис. 3.7). 

Геном Arabidopsis thaliana кодирует десять белков RBOH 
(AtRBOHA– AtRBOHAJ), однако большинство событий, связан-
ных с АФК-сигнализацией во время биотических и абиотических 
стрессов, зависят от активности двух конкретных представителей 
семейства — RBOHD и RBOHF (Ali et al., 2023). Так, в целом ряде 
исследований показана роль AtRBOHD в формировании как 
PAMP-индуцированного иммунитета (известного как PTI — от 
англ. PAMP triggered immunity, иммунитет, запускаемый патоген- 
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Цилиндрами обозначены шесть трансмембранных спиралей. N-концевая область со-
держит два мотива «EF-рука», ответственных за связывание кальция. C-концевая об-
ласть содержит сайты связывания флавинадениндинуклеотида (ФАД) и никотинами-
дадениндинуклеотидфосфата (НАДФH). Супероксид-анион (O2

–) образуется из вне-
клеточного O2 при участии белка RBOH. O2

– может превращаться в пероксид водорода 
(H2O2), которая действует как растительный сигнальный компонент. SOD — суперок-
сиддисмутаза. 

Рис. 3.7. Модель структуры белков RBOH у растений  
(Liu and He, 2016) 

 
ассоциированными молекулярными паттернами), так и иммуни-
тета, запускаемого эффекторами (известного как ETI — от англ. 
effector triggered immunity) [для обозора см. работы H. Adachi и 
H. Yoshioka (2015), Y. Kadota et al. (2015), Y. Liu и C. He (2016), 
C. Zipfel (2014)]. Экспериментально подтверждено участие AtR-
BOHD и AtRBOHDF в развитии ответа на целый ряд абиотиче-
ских стрессоров, в число которых входят тепловой шок (Suzuki et 
al., 2013; Wang et al., 2014), обработка озоном (Joo et al., 2005), 
гипоксия (Yang and Hong, 2015), солевой стресс (Ben Rejeb et al., 
2015; Xie et al., 2011). При этом только AtRBOHD конститутивно 
экспрессируется во всех органах растений, поэтому предпола-
гают, что основная роль в формировании дистанционного АФК-
сигнала принадлежит именно ему. 

АФК при участии RBOHD образуются не постоянно, этот про-
цесс индуцируется действием множества стимулов. Хотя установ-
лено, что AtRBOHD-зависимую продукцию АФК могут запускать 
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различные стрессоры, механизм активации AtRBOHD до сих пор 
во многом неясен (Liu and He, 2016). Для понимания того, как раз-
личные стимулы индуцируют волну АФК небходимо рассмотреть 
пути регуляции активности RBOH. 

AtRBOHD имеет несколько путей регуляции, которые осно-
ваны на прямом связывании ионов кальция EF-мотивами в N-
концевой цитозольной области RBOH (см. рис. 3.7), фосфорили-
ровании RBOH по нескольким потенциальным сайтам. Причём 
эти два пути действуют, чаще всего, синергически. 

Показано, что в ответ на пептид flg22 (распространенный мо-
лекулярный паттерн, ассоциированный с патогенами) RBOH фос-
форилируется по определенным остаткам серина, что приводит к 
его активации. Впоследствии при гетеролитической экспрессии 
белка AtRBOHD в клеточной линии млекопитающих HEK пока-
зано, что фосфорилирование и связывание кальция с помощью 
EF-мотивов синергитически усиливают АФК-продуцирующую 
активность (Liu and He, 2016). Изучение механизмов регуляции 
активности показало, что активация, индуцированная фосфорили-
рованием AtRBOHD, не зависит от связывания Ca2+, а вот фосфо-
рилирование белка является предпосылкой для Ca2+-зависимой 
активации AtRBOHD (Kimura et al., 2012). 

Предполагают, что регуляторное фосфорилирование 
AtRBOHD осуществляет киназа AtCPK5 (CPK — от англ. calcium 
dependent protein kinase, кальцийзависимая протеинкиназа). Роль 
этой киназы в распространении сигнала на большие расстояния 
показана экспериментально (Dubiella et al., 2013). При этом 
AtCPK5-зависимое фосфорилирование AtRBOHD происходит 
при стимуляции как пептидом flg22, так и, что особенно важно, 
экзогенным H2O2 (Liu and He, 2016). Последнее говорит о возмож-
ности существования положительной обратной связи, что важно 
для передачи самоподдерживаемых сигналов. Наличие же Ca2+-
опосредованных путей регуляции оксидазы говорит о том, что 
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опосредованная RBOHD продукция АФК должна быть нераз-
рывно связана с динамикой уровня Ca2+. 

AtRBOHD служит мишенью не только для кальций-зависимой 
протеинкиназы, но и для BIK1 (от англ. Botrytis-induced ki-
nase 1 — киназа, индуцируемая Botrytis cinerea) (Kadota et al., 
2014) в процессе PAMP-индуцированного иммунитета. В каче-
стве сайтов фосфорилирования преимущественно выступают 
остатки серина, не являющееся мишенями для AtCPK5. Функци-
ональный анализ показал, что BIK1-опосредованное фосфорили-
рование AtRBOHD необходимо для индуцированной PAMP про-
дукции АФК, а также для устьичного иммунитета (Kadota et al., 
2014; Liu and He, 2016). 

Опосредованной киназами активации RBOHD противопостав-
лена инактивация, вызываемая фосфатазами. Серин-треонин-про-
теинфосфатазы ингибируют активность RBOH (Lee et al., 2023). 

Еще один фактор регуляции активности AtRBOHD — взаимо-
действие с фосфатидной кислотой, для которой на молекуле фер-
мента выявлен центр связывания (Liu and He, 2016). Связанная с 
плазматической мембраной фосфолипаза D (PLD) может гидро-
лизовать фосфолипиды с образованием фосфатидной кислоты 
(Zhang et al. 2009). Экспериментально показано, что белок 
AtPLDα1 и фосфатидная кислота участвуют в регуляции активно-
сти AtRBOHD (Zhang et al., 2009). 

Ещё одни возможный регулятор активности RBOH — G-бел-
ки. Показано, что в устьицах белок GPA1 (от англ. G-protein alpha 
subunit 1 — альфа-субъединица гетеротримерного G-белка 1) иг-
рает важную роль в регуляции AtRBOHD-зависимой продукции 
АФК в ответ на внеклеточный АТФ (Hao et al., 2012). Не исклю-
чена роль GPA1 и в межклеточной передаче волны АФК. Так, по-
казано, что в ответ на обработку озоном внеклеточные АФК-
сигналы, продуцируемые AtRBOHD и AtRBOHF, могут запускать 
продукцию АФК в соседних клетках и для действия такой поло-
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жительной обратной связи (т.е. для выработки АФК, вызванной 
АФК) необходим белок GPA1 (Joo et al., 2005). 

АФК, вероятно, может выступать в качестве сигнала не только 
положительной, но и отрицательной обратной связи. Установ-
лено, что в сигнальном каскаде, индуцированном абсцизовой кис-
лотой и ведущем к закрытию устьиц, активность RBOH в устьич-
ных клетках регулируется за счет персульфидации этого белка 
(Shen et al., 2020). При этом АФК, реагируют с получившейся в 
результате персульфидной группой (-SSH) с образованием пер-
тиосульфеновой кислоты, возвращая активность RBOHD к ее ба-
зовому уровню. Такая петля отрицательной обратной связи важна 
для прерывания АФК-сигнала (Lee et al., 2023). 

Таким образом, активность НАДФН-оксидазы RBOH, проду-
цирующей АФК, находится под контролем целого ряда систем, 
являющихся элементами сигнальных каскадов, активность кото-
рых изменяется в ответ на широкий круг эндогенных и экзоген-
ных стимулов. 

Активация RBOH ведет к повышению концентрации АФК, а по-
нижение активности этого фермента — к прекращению роста кон-
центрации АФК, но не ее понижению. За снижение уровня АФК, 
т.е. за формирование фазы спада волны АФК, отвечают фермента-
тивные и низкомолекулярные антиоксиданты (Myers et al., 2024; 
Ravi et al., 2023). Наиболее важными ферментативными антиокси-
дантами считают аскорбатпероксидазу, каталазу, пероксидазу, ок-
сидазу и супероксиддисмутазу. Кроме того, неферментативные ан-
тиоксиданты, такие как глутатион, аскорбат и токоферол, дей-
ствуют как окислительно-восстановительный буфер во время пере-
дачи АФК-сигналов. Каждый клеточный компартмент содержит 
наборы таких антиоксидантов, которые ограничивают накопление 
АФК (Ali et al., 2023; Foyer and Hanke, 2022; Ravi et al., 2023). 

В заключение, необходимо подчеркнуть, что генерация сиг-
нала АФК при участии НАДФН-оксидаз идет на фоне продукции 
АФК, связанной с протеканием основных физиологических про-
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цессов, включая фотосинтез и дыхание. Изменение активности 
фотосинтеза и дыхания, которое является типичной составляю-
щей системной реакции растения, вызванной дистанционным сиг-
налом (Sukhov et al., 2019), приводит к нарушению существую-
щего в норме баланса между продукцией и утилизацией АФК, 
что, в свою очередь, вносит вклад в генерацию АФК-сигнала 
(Demidchik, 2015). 

3.2.4. ОТВЕТ, ИНДУЦИРОВАННЫЙ ВОЛНОЙ АФК 
Распространение волны АФК сопряжено с повышением 

уровня АФК, в первую очередь пероксида водорода, в клетке и 
апопласте. Индукция вызванного волной АФК ответа в систем-
ных тканях основана на взаимодействии пероксида водорода с со-
ответствующими рецепторами внутри клетки. Основной меха-
низм индукции такого ответа – окисление пероксидом водорода 
цистеинов входящих в состав молекул этих рецепторов, которое 
обратимо изменяет функции белка (Considine and Foyer, 2021). В 
число таких белков входят так называемые тиоловые редокс-реле, 
а также рецептрные киназы и транскрипционные факторы 
(Smirnoff and Arnaud, 2019).  

Предположений о путях рецепции пероксида водорода в апо-
пласте не было до открытия белка HPCA1 (от англ. hydrogen-
peroxide-induced Ca2+ increases — повышение уровня ионов каль-
ция, вызванное пероксидом водорода). HPCA1 — киназа, принад-
лежащая к семейству RLK, имеющая в своем составе повторы бо-
гатые лейцином и содержащая во внеклеточном домене четыре 
цистеина. На сегодняшний день эту киназу считают ключевым 
сенсором АФК у растений (Ali et al., 2023; Wu et al., 2020). Пока-
зано, что индуцированная пероксидом водорода активация 
HPCA1 ведет к активации кальциевых каналов в замыкающих 
клетках, вызывая закрытие устьиц (Wu et al., 2020). 

Общая схема сигнальных путей АФК в растениях, отражаю-
щая текущий уровень знаний по этой проблеме, представлена на 
рис. 3.8. Несмотря на обнаружение отдельных элементов воспри- 
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Сигнальные пути АФК можно разделить на внешние, внутренние и локализованные в ор-
ганеллах. Синими стрелками обозначены внешние АФК-сигналы; оранжевыми стрелка-
ми — внутренние. Пунктирными серыми стрелками обозначены сигнальные пути АФК в 
органеллах. Обозначения: Ca2+ — ионы кальция; H2O2 — пероксид водорода; O2

– — супе-
роксид-анион; P (от англ. phosphate) — фосфатная группа; PA (от англ. phosphatidic acid) — 
фосфорная кислота; Вак — вакуоль; Мит — митохондрия; Пер — пероксисома; ПМ — 
плазматическая мембрана; ПД — плазмодесма; Хл — хлоропласт; ЭР — эндоплазматичес-
кий ретикулум;Я — ядро; ТФ — транскрипционные факторы; CDPK (от англ. Ca2+‐depend-
ent protein kinase) — кальцийзависимая протеинкиназа; CIPK (от англ. calcineurin B‐like‐in-
teracting protein kinase) — протеинкиназа, взаимодействующая с белком, подобным кальци-
неврину B; CPK (от англ. Ca2+‐dependent protein kinase); GPX (от англ. glutathione peroxida-
se) — глутатионпероксидаза; GRX (от англ. glutaredoxin) — глутаредоксин; HPCA1 (от 
англ. H2O2‐induced Ca2+ increases 1) — белок, вызванная пероксидом водорода активация 
которого, повышает уровень ионов кальция; MAPK (от англ. mitogen‐activated protein kina-
se) — митогенактивируемая протеинкиназа; OST1 (от англ. open stomata 1) — ключевая ки-
наза, участвующая в процессе открывания и закрывания устьиц; OXI1 (от англ. oxidative 
signal‐inducible 1) — протеинкиназа, активирующаяся в условиях окислительного стресса; 
PLD (от англ. phospholipase D) — фосфолипаза D; PP2 (от англ. protein phosphatase 2) — про-
теинфосфотаза 2; PRX (от англ. peroxidase) — пероксидаза; PrxR (от англ. peroxiredoxin) — пе-
роксиредоксин; PDK1 (от англ. 3‐phosphoinositide‐dependent protein kinase 1) — 3-фосфоино-
зитидзависимая протеинкиназа; RBOH (от англ. respiratory burst oxidase homolog) — гомолог 
оксидазы респираторного взрыва; RLK (от англ. receptor‐like kinase) — рецепторподобная ки-
наза; ROP (от англ. Rho of plants) — белки семейства малых ГТФаз; SOD (от англ. superoxide 
dismutase) — супероксиддисмутаза; TRX (от англ. thioredoxin) — тиоредоксин.  

Рис. 3.8. Сигнальные пути активных форм кислорода (АФК)  
в растениях (Myers et al., 2024) 
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ятия и передачи сигналов АФК у растений, необходимы дальней-
шие исследования, направленные на идентификацию внеклеточ-
ных и внутриклеточных сенсоров АФК, изучение механизмов их 
функционирования и взаимодействия с низлежащими элементами 
сигнального каскада. 

АФК участвуют в регуляции базовых процессов роста и разви-
тия растений и их роль в этих процессах хорошо установлена: они 
участвуют в прорастании семян, активности корневой меристемы, 
формировании устьиц, активности верхушечной меристемы побе-
гов, цветении, развитии мужских и женских репродуктивных орга-
нов. (Wang et al., 2024). Наряду с важной ролью в регуляции базо-
вых процессов роста и развития АФК-сигнализация имеет важней-
шее значение в ответах растений на стрессовые факторы окружаю-
щей среды. Быстрые изменения гомеостаза АФК в различных кле-
точных компартментах — один из первых симптомов, вызываемых 
стрессорами (Ali et al., 2023). Такие изменения имеют место и в си-
стемных тканях. Собственно, обнаружению дистанционной волны 
АФК у растений во многом способствовало изучение вызванного 
ею ответа — изменения уровней экспрессии генов в системных тка-
нях. Это явление визуализировано на транскрипционном уровне у 
растений Arabidopsis thaliana, экспрессирующих индуцируемый 
АФК промотор из гена ZAT12, который управлял экспрессией лю-
минесцентного репортера люциферазы (Miller et al., 2009). 

Изменения, вызванные волной АФК, играют важную роль в 
развитии адаптации, подготавливая растение к действию неблаго-
приятных факторов (Choi et al., 2016; Miller et al., 2009). Однако, 
несмотря на установление способности волны АФК индуцировать 
способствующие адаптации ответы в системных тканях, как и в 
случае с другими дистанционными сигналами, остается открытым 
вопрос о специфичности таких изменений. Волну АФК часто рас-
сматривают как важный сигнал, предупреждающий клетки и 
ткани о надвигающемся стрессе, но не передающий информацию 
о характере стимула, который эту волну индуцирует (Fichman and 
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Mittler, 2020). В то же время, имеются факты, говорящие о спо-
собности волны АФК передавать информацию. Так, показано, что 
распространение волны АФК — необходимое условие для индук-
ции реакций акклиматизации в системных тканях растений при 
действии различных локальных стимулов, таких как свет высокой 
интенсивности, повреждение или тепловой стресс. При этом рас-
пространение сигнала приводило к развитию стимулспецифич-
ных транскриптомных и метаболических ответов (Suzuki et al., 
2013; Zandalinas et al., 2019). 

Однако, механизм такой специфичности системного ответа, 
опосредованного волной АФК, на индукцию разными стимулами 
до сих пор неизвестен. Предполагают, что разные стрессоры ин-
дуцируют волны АФК и/или другие системные сигнальные волны 
в разных тканях или типах клеток и именно тип ткани или клеток, 
опосредующих системный сигнал, определяет, каким будет си-
стемный ответ (Fichman and Mittler, 2020). Такое предположение 
подразумевает специфичность путей передачи волны АФК, выхо-
дящей из зоны локального раздражения. 

Предположение об исходной специфичности волны АФК под-
тверждают некоторые имеющиеся экспериментальные данные. 
Так, показано, что регулирующий плазмодесмы белок PDLP5 не-
обходим для инициирования и распространения волн АФК в ответ 
на свет и повреждение (Fichman and Mittler, 2021); однако, этот 
белок не требуется для передачи волны АФК в ответ на условия 
гипоксии, вызванные заболачиванием (Myers et al., 2024; Peláez-
Vico et al., 2023). Кроме того, анализ особенностей волны АФК в 
зависимости от типа и интенсивности стимула показал, что сла-
бые стрессоры вызывают волну АФК только в проводящих пуч-
ках, в то время как сильные стрессоры индуцируют распростране-
ние волны как в проводящих пучках, так в клетках мезофилла 
(Myers et al., 2024). Однако, для понимания того, как природа и 
интенсивность стрессора влияет на параметры волны АФК, кото-
рая ведет к формированию универсальной или специфичной си-
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стемной реакции в растениях, имеющихся на сегодняшний день 
данных недостаточно и для решения этого вопроса требуется, в 
первую очередь, большая экспериментальная работа. 

3.3. ИНТЕГРАЛЬНАЯ АФК-CA2+-ВОЛНА 

Впервые физиологическая роль взаимодействия АФК и каль-
циевых сигналов установлена при изучении роста клеток корня. 
Показано, что НАДФH-оксидаза RBOHD продуцирует АФК, ре-
гулирующие рост клеток растений путем активации Ca2+-прони-
цаемых каналов (Demidchik et al., 2003; Foreman et al., 2003). Позд-
нее сформулирована гипотеза АФК-кальциевого хаба (в англо-
язычной литературе — ROS-Ca2+-hub). Согласно этой гипотезе 
НАДФН-оксидазы, активируемые ионами кальция, и Ca2+-
проницаемые ионные каналы, активируемые АФК, совместно об-
разуют единый АФК-Ca2+-хаб, который усиливает и передает 
кальциевый и АФК сигналы (Ali et al., 2023; Demidchik and 
Shabala, 2018). То есть существует взаимодействие между АФК и 
Ca2+, как в виде продукции АФК, индуцированной ионами каль-
ция (известной как CIRP — от англ. Ca2+-induced ROS production), 
так и в виде высвобождения ионов кальция, индуцированного 
АФК (известного как RICR — от англ. ROS-induced Ca2+-release) 
(Ravi et al., 2023). 

Общую последовательность событий при распространении 
совместной АФК-Ca2+-волны можно представить схемой, приве-
денной на рис. 3.9. 

Предполагают, что во время передачи интегральной АФК-
Ca2+-волны в клетке наряду с увеличением уровня АФК увеличи-
вается и концентрация свободного кальция. Продуцируемый при 
активации RBOHD супероксид-анион преобразуется в пероксид 
водорода, который индуцирует входящий через плазматическую 
мембрану поток ионов кальция. АФК-индуцированный вход Ca2+ 
в клетку выявлен в электрофизиологических экспериментах (De-
midchik et al., 2007), хотя молекулярная природа ионных каналов, 
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опосредующих такой вход до сих пор так и не установлена. После 
первоначального роста концентрации внутриклеточного Ca2+, 
этот рост может ещё усиливаться вследствие выхода Ca2+ из внут-
риклеточных депо. Предположительно, это может происходить в 
результате активации каналов тонопласта TPC1 (Gilroy et al., 
2016), хотя такой кальций-индуцированный вход кальция имеет 
свои ограничения (см. раздел 3.1). 

 
 

 
(А) Действие стимула запускает генерацию АФК-Ca2+-волн, которые распространя-
ются в поврежденном листе и в неповрежденные листья.  
(Б) Схема индуцированного стимулом распространения волны АФК (сверху) и схема ин-
теграции сигналов кальция и АФК в растительных клетках (снизу) посредством функции 
НАДФН-оксидазы RBOH, Ca2+-зависимых протеинкиназ, таких как CPK5/26 (зелёный), 
и кальциевых каналов. Сокращения: ПМ — плазматическая мембрана. CPK — Ca2+-за-
висимые протеинкиназы; RBOH (от англ. respiratory burst oxidase homologs — гомологи 
оксидазы респираторного взрыва) — НАДФН-оксидаза. Пояснения в тексте. 

Рис. 3.9. Индуцированные стимулом АФК-Ca2+-волны 



 

72 

Важнейший путь усиления сигнала — Ca2+-индуцированная 
активация RBOH. Этот процесс может идти как напрямую (через 
мотив «EF-рука»), так и опосредованно за счет активации каль-
цийзависимых протеинкиназ (подробно рассмотрено в раз-
деле 3.2). Усиливающие друг друга волны АФК и Ca2+ передаются 
от клетки к клетке, индуцируя в системных тканях реакции, явля-
ющиеся составной частью процесса адаптации (Choi et al., 2017; 
Devireddy et al., 2021; Fichman and Mittler, 2020; Gilroy et al., 2016; 
Myers et al., 2024; Ravi et al., 2023; Yadav and Singh, 2025). 

Открытым остается вопрос идентификации молекулярных иг-
роков АФК-Ca2+-сигнализации. В особенности это относится к 
Ca2+-проницаемым ионным каналам, которые, согласно рассмат-
риваемой схеме, активируются АФК. Анализ потенциальных ге-
нераторов интегральных АФК- Ca2+-волн (под генератором здесь 
понимается работающая совместно пара: НАДФН-оксидаза и 
Ca2+-проницаемый канал), индуцированных различными стрессо-
рами, выполнен в обзоре Demidchik et al. (2018). Результаты этого 
анализа представлены в табл. 3.1. 

Предложенная схема вызванной стрессорами интегральной 
АФК-Ca2+-волны очень хорошо вписывается в рамки требований, 
предъявляемых к функционированию сигнальных систем. Наличие 
механизма самоподдержания объясняет возможность передачи 
сигнала на большие расстояния. Клетки растений имеют как систе-
мы, которые могут быстро повысить уровни Ca2+ и АФК, что обес-
печивает генерацию сигнала, так и системы, поддерживающие ба-
зовое содержание внутриклеточного Ca2+ и АФК на низком уровне, 
что обуславливает возможность эффективного прерывания сигнала 
(Ali et al., 2023; Demidchik et al., 2018; Ravi et al., 2023). Такие сис-
темы, отвечающие как за повышение, так и за понижение уровня 
сигнальных молекул, имеют множественные пути регуляции, что 
обеспечивает: (1) активацию в ответ на разнообразные стимулы; (2) 
возможность формирования сигнала в зависимости от текущего ста-
туса клетки; (3) взаимодействие с другими сигнальными системами. 
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Таблица 3.1. Физиологические функции, в регуляции которых 
принимают участие Ca2+-проницаемые катионные каналы  
цитоплазматической мембраны и НАДФН-оксидазы и которые 
потенциально зависят от самоусиливающихся сигналов АФК  
и Ca2+, опосредованных АФК-Ca2+-хабами  
(Demidchik et al., 2018; ссылки на соответствующие конкретные  
работы приведены в исходном обзоре В. Демидчика) 

Функция Ca2+-проницаемый канал  
цитоплазматической мембраны 

НАДФH-
оксидаза 

Рост клеток корня AtCNGC3 AtRBOHC 

Рост пыльцевой трубки AtCNGC18, AtGLR1.2, AtGLR3.7 AtRBOHH, 
AtRBOHJ 

Сигнальные пути  
абсцизовой кислоты 

AtCNGC5, AtCNGC6 AtRBOHD, 
AtRBOHF 

Сигнальные пути  
брассиностероидов 

DACC NbRBOHB 

Сигнальные пути ауксина AtCNGC14 AtRBOHD 
Сигнальные пути  
метилжасмоната 

AtCNGC2 AtRBOHD, 
AtRBOHF 

Сигнальные пути салици-
ловой кислоты 

AtGLR3.3 AtRBOHD 

Сигнальные пути с участи-
ем экзогенных АТФ и АДФ 

VICCs, HACCs AtRBOHC 

Реакция гиперчувствитель-
ности (массовая програм-
мируемая смерть клеток во-
круг очага заражения, пре-
пятствующая распростра-
нению инфекции) 

AtCNGC2, AtCNGC4, AtCNGC11, 
AtCNGC12 

AtRBOHD, 
AtRBOHF 

Закрытие устьиц,  
вызванное засухой 

AtCNGC5, AtCNGC6 AtRBOHD, 
AtRBOHF 

Реакция на солевой стресс 
(NaCl) 

AtCNGC10, механочувствитель-
ные каналы 

NtRBOHD, 
NtRBOHF 

Реакция на экстремальную 
температуру 

AtCNGC6 AtRBOHD, 
AtRBOHB 

 
В пользу того, что волны АФК и кальция нужно рассматривать 

как интегральный сигнал, свидетельствуют следующие данные. 
Во-первых, имеются общие молекулярные игроки, участвующие 
в генерации волн Ca2+ и АФК. В частности, показано, что передача 
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кальциевой волны у растений с мутацией гена rbohd подавлена по 
сравнению с растениями дикого типа. К тому же эффекту приво-
дит использование скэвенджеров АФК и ингибитора RBOH 
(Evans et al., 2016; Ranf et al., 2011). Кроме того, у двойного му-
танта GLR3.3 GLR3.6 обнаружено подавление системной волны 
АФК, вызванной повреждением (Fichman and Mittler, 2021). Во-
вторых, в ряде исследований волны АФК и Ca2+ зарегистриро-
ваны в рамках единого эксперимента в ответ на одни и те же сти-
мулы, что говорит о распространении интегрального сигнала 
(Fichman et al., 2024, 2022; Fichman and Mittler, 2021). 

В то же время, имеются результаты, указывающие на независи-
мую передачу волн АФК и Ca2+. Так, показано, что индуцированная 
повреждением кальциевая волна у растений с мутантацией rbohd 
не подавлена (Bellandi et al., 2022). К заключению о независимости 
функционирования путей передачи волны АФК, опосредованной 
RBOHD, и волны Ca2+, опосредованной GLR3.3. и GLR3.6, пришли 
также авторы и одной из недавних работ (Zhan et al., 2025). 

В совокупности это свидетельствует о сложной картине, вклю-
чающей множественные пути передачи и регуляции системных 
сигналов АФК и Ca2+ у растений. Выяснение механизмов дистан-
ционной сигнализации при участии АФК и ионов кальция требует 
дополнительных исследований. 
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ГЛАВА 4  
ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ СИГНАЛЫ 

4.1. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА.  
         МЕХАНИЗМЫ ГЕНЕРАЦИИ И РАСПРОСТРАНЕНИЯ 

Значения мембранного электрического потенциала в клетках 
растений в состоянии покоя находятся на значительно более от-
рицательном уровне, чем в клетках животных: как правило, ниже 
–100 мВ, а для некоторых растений и растительных тканей — 
даже ниже –200 мВ. Такие значения обусловлены большим вкла-
дом метаболической составляющей в общую величину электриче-
ского потенциала, создаваемого за счёт функционирования H+-
АТФазы плазмалеммы (Klejchova et al., 2021; Опритов и др., 
1991). Электрический трансмембранный потенциал, как компо-
нент электрохимического градиента, является движущей силой 
мембранного транспорта, в том числе потоков ионов, возникаю-
щих при генерации электрических сигналов (ЭС). У растений вы-
деляют три различных типа ЭС: потенциал действия (ПД), вариа-
бельный потенциал (ВП) и системный потенциал (Farmer et al., 
2020; Huber and Bauerle, 2016; Mudrilov et al., 2021b; Vodeneev et 
al., 2016). Классификация сигналов по типам основана на ряде па-
раметров, включая направление изменения потенциала (де- или 
гиперполяризация), длительность электрической реакции, харак-
тер её распространения, а также типичные стрессоры, индуциру-
ющие сигнал определённого типа. 

ПД — кратковременная деполяризация амплитудой в не-
сколько десятков милливольт, имеющая характерную форму им-
пульса, возникающая после достижения порога по принципу «всё 
или ничего» (Fromm and Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 2016; 
Klejchova et al., 2021; Vodeneev et al., 2016). Эти характеристики 
ПД растений аналогичны таковым для классического нервного 
импульса. Основные различия связаны с временными парамет-
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рами реакции: длительность ПД у растений в тысячи раз превы-
шает длительность нервного импульса и составляет от нескольких 
секунд у локомоторных растений, таких как мимоза и венерина 
мухоловка, до нескольких десятков секунд у «обычных» (не обла-
дающих способностью к быстрым двигательным реакциям) рас-
тений (Fromm and Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 2016). 

Механизм генерации ПД в клетках растений (рис. 4.1) также 
отличается от классической Na+/K+-схемы нервного импульса. 
Формирование фазы деполяризации у растений связано с входя-
щим потоком ионов Ca2+ и выходящим потоком анионов, в 
первую очередь Cl–, а также с временным снижением активности 
H+-АТФазы. Предположительно, ионы Ca2+ играют преимуще-
ственно регуляторную роль, индуцируя выход анионов и инакти-
вацию H+-АТФазы (Fromm and Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 
2016; Vodeneev et al., 2016). В то же время, для отдельных видов 
растений показана определяющая роль Ca2+ непосредственно в из-
менении величины электрического мембранного потенциала во 
время формирования фазы деполяризации (Hodick and Sievers, 
1988; Krol et al., 2006). Формирование фазы реполяризации свя-
зано с выходящим потоком К+, опосредованным деполяризацией, 
а также с восстановлением активности Н+-АТФазы вследствие 
удаления избытка ионов Са2+ из цитозоля (Fromm and Lautner, 
2007; Mudrilov et al., 2021b; Опритов et al., 1991). 

ПД распространяется без существенного снижения амплитуды 
и скорости (рис. 4.1), которая обычно составляет от долей санти-
метра до нескольких сантиметров в секунду, достигая 8–10 см/с у 
локомоторных растений (Farmer et al., 2020; Huber and Bauerle, 
2016; Stahlberg et al., 2006). Отсутствие декремента в распростра-
нении ПД свидетельствует о наличии механизмов поддержания 
электрической волны. Генерация ПД в клетке вызывает деполяри-
зацию соседних клеток до пороговых значений за счет возникно-
вения локальных токов, с последующей генерацией в них ПД 
(Fromm and Lautner, 2007; Vodeneev et al., 2016; Опритов и др., 
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Неповреждающий стимул вызывает генерацию ПД, который распространяется пре-
имущественно по флоэме вследствие возникновения локальных токов (обозначены 
красными стрелками). Повреждающий стимул вызывает ВП, который распространя-
ется вследствие передачи по ксилеме химического (обозначено зелёными точками) 
или гидравлического (обозначено голубыми стрелками) сигнала. Обозначения: КС — 
ксилема; СЭ — ситовидные элементы. 

Рис. 4.1. Схема генерации и распространения потенциала дей-
ствия (ПД) и вариабельного потенциала (ВП) по проводящим 

тканям высших растений (Мудрилов и др., 2023) 
 
1991). В целом можно констатировать принципиальное сходство 
механизмов распространения нервного импульса у животных и 
распространения ПД в растениях, несмотря на более низкую ско-
рость последнего (на 2–3 порядка). Однако, вопрос об основных 
путях передачи ПД у высших растений, как и в случае с другими 
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дистанционными сигналами, остается открытым. Проводящие 
пучки считают общепризнанным путем системной передачи всех 
видов сигналов, включая электрические (Farmer et al., 2020; Huber 
and Bauerle, 2016; Sukhov et al., 2019). Предполагают, что клетки 
флоэмы (как ситовидные элементы, так и флоэмная паренхима) 
ответственны за незатухающую передачу ПД (Huber and Bauerle, 
2016; Mudrilov et al., 2021b). Также существует радиальное рас-
пространение ПД от проводящих пучков к соседним клеткам че-
рез плазмодесмы (Fromm and Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 
2016; Vodeneev et al., 2016). 

Идентификация путей распространения ПД у растений — не-
тривиальная задача. Клетки растений соединены плазмодесмами в 
единый симпласт, что обуславливает быструю передачу изменений 
электрического мембранного потенциала на соседние клетки. По-
мимо этого, для экспериментального обоснования роли клеток 
определенного типа в передаче электрического импульса необхо-
дим контроль введения измерительного микроэлектрода именно в 
клетки этого типа, поскольку позиционировать измерительный 
микроэлектрод в клетках заданного типа, интегрированных в ткани 
и не находящихся на поверхности, сложно. Для решения этой про-
блемы приходится использовать порой очень нестандартные под-
ходы. Примером может служить интересный метод избирательной 
регистрации мембранного потенциала клеток флоэмы — с исполь-
зованием тлей, питающихся флоэмным соком (рис. 4.2) (Fromm 
and Lautner, 2007). Тлю переносят на лист растения, где та вонзает 
свой стилет в ситовидный элемент. После этого тлю отделяют от 
стилета с помощью лазерного импульса, а стилет используют в ка-
честве мостика, соединяющего внутриклеточное содержимое сито-
видного элемента и регистрирующий электрод. Такой подход обес-
печивает надежную регистрацию мембранного потенциала именно 
элементов флоэмы (Fromm and Lautner, 2007). 

В число стимулов, которые вызывают ПД, входят изменения 
температуры и интенсивности освещения, прикосновение и др. 
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(А) Внеклеточная многоканальная регистрация электрических сигналов (± — электри-
ческая стимуляция; t — время). Потенциал действия (справа), индуцированный элек-
трической стимуляцией, последовательно возникал на электродах 1, 2, 3 и 4.  
(Б) Внутриклеточное измерение мембранного потенциала с помощью микроэлектрода, 
вставленного в цитоплазму клетки водоросли; электрод сравнения находится снаружи 
клетки в искусственной прудовой воде (ИПВ).  
(В) Питающаяся тля со стилетом, вставленным в ситовидный элемент на верхней сто-
роне листа.  
(Г) Измерение электрического потенциала флоэмы. После того, как тлю лазерным им-
пульсом отделили от стилета, к нему прикрепили электрод. Охлаждение побега вы-
звало потенциал действия (ПД), передающийся акропетально по флоэме, тогда как 
ожог листа вызвал вариабельный потенциал (ВП) нерегулярной формы и большой про-
должительности  

Рис. 4.2. Методы измерения электрических сигналов в расте-
ниях (Fromm and Lautner, 2007) 
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Механизмы преобразования энергии стимула в изменения элек-
трического потенциала и роль отдельных ионных каналов в этом 
процессе рассмотрена в соответствующих обзорах (Farmer et al., 
2020; Li et al., 2020; Mudrilov et al., 2021b). Следует подчеркнуть, 
что ПД у растений может быть вызван также прямой электрической 
стимуляцией (Krol et al., 2006), что указывает на роль потенциалза-
висимых ионных каналов в индукции ПД. В то же время, молеку-
лярная природа таких каналов остается неизвестной. 

ВП, как и ПД, представляет собой кратковременную деполя-
ризацию амплитудой в несколько десятков милливольт, но имеет 
гораздо большую длительность (до нескольких десятков минут) и 
нерегулярную форму (см. рис. 4.1) (Farmer et al., 2020; Fromm and 
Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 2016; Mudrilov et al., 2021b; Stahl-
berg et al., 2006). Большая длительность ВП, из-за которой этот 
электрический сигнал часто называют «медленная волна» (в ан-
глоязычной литературе — SWP, от англ. slow wave potential), обу-
словлена большой длительностью фазы реполяризации; при этом 
длительность фазы деполяризации обычно не превышает несколь-
ких секунд, как и в случае ПД. 

ВП, в отличие от ПД, не подчиняется правилу «все или ни-
чего», его амплитуда и длительность зависят от типа стимула 
(Mudrilov et al., 2021a; Vodeneev et al., 2018) и площади поврежде-
ния (Stahlberg et al., 2006). Скорость распространения ВП состав-
ляет 0,1–10 мм/с. С увеличением расстояния от места поврежде-
ния амплитуда и скорость распространения сигнала уменьшаются 
(Fromm and Lautner, 2007; Huber and Bauerle, 2016; Klejchova et al., 
2021; Mudrilov et al., 2021b). Генерация ВП индуцируется повре-
ждающими стимулами (Huber and Bauerle, 2016; Mudrilov et al., 
2021b), такими как ожог (Mudrilov et al., 2021a; Vodeneev et al., 
2018), механическое повреждение (Mousavi et al., 2013; Salvador‐
Recatalà et al., 2014; Vodeneev et al., 2018) и нагревание (Julien et 
al., 1991; Mudrilov et al., 2021a; Vodeneev et al., 2018). 
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В генерацию ВП вносят вклад как временное подавление ак-
тивности Н+-АТФазы плазмалеммы (см. рис. 4.1) (Fromm and 
Lautner, 2007; Stahlberg et al., 2006), так и пассивные потоки ионов 
Ca2+, Cl– и K+, возникающие, вероятно, при активации соответ-
ствующих ионных каналов (Farmer et al., 2020; Shao et al., 2020; 
Zimmermann and Felle, 2009). Инициация ВП происходит вслед-
ствие входа в клетку Ca2+, что вызывает длительное снижение ак-
тивности Н+-АТФазы. Выходящий поток анионов, таких как Cl–, 
также способствует формированию фазы деполяризации (Kati-
cheva et al., 2014; Sukhov et al., 2019; Vodeneev et al., 2015, 2016). 
Фазы реполяризации формируется за счёт восстановления актив-
ности H+-АТФазы, а также, вероятно, за счёт выхода K+ из клетки 
(Huber and Bauerle, 2016; Vodeneev et al., 2015). Несмотря на то, 
что в генерацию как ПД, так и ВП вносят вклад потоки одних и 
тех же ионов (Ca2+, Cl–, K+, H+), системы, обеспечивающие их 
трансмембранный перенос, очевидно, различаются. Это подтвер-
ждается не только различием в параметрах электрических сигна-
лов двух типов, но и тем, что ВП может формироваться в период 
абсолютной рефрактерности для ПД (Stahlberg et al., 2006; Опри-
тов и др., 1991). 

В отличие от ПД, ВП — не самораспространяющийся ЭС 
(см. рис. 4.1), а локальная электрическая реакция, вызванная гид-
равлическим или химическим сигналом (Farmer et al., 2020; Huber 
and Bauerle, 2016; Sukhov et al., 2019; Vodeneev et al., 2015). 

Участие гидравлической волны в индукции ВП подтверждают 
несколько фактов. Распространение гидравлической волны в со-
судах ксилемы вызывает изменение тургора живых клеток, кото-
рое может быть воспринято гидравлическими сенсорами 
(см. главу 2). В число таких сенсоров входят механочувствитель-
ные ионные каналы (Christmann et al., 2013; Scharwies and 
Dinneny, 2019; Сухарев и Анишкин, 2023), опосредующие транс-
мембранные потоки ионов, и, следовательно, изменение мембран-
ного потенциала. В частности, у растений Arabidopsis thaliana с 
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мутацией гена msl10, кодирующего один из механочувствитель-
ных каналов, показано угнетение дистанционного ЭС, что, по вы-
ражению авторов этого исследования, «обеспечивает молеку-
лярно-генетическую основу роли механорецепции в передаче ЭС, 
индуцированного повреждением» (Moe-Lange et al., 2021). Кроме 
того, изменения толщины листа или стебля, отражающие распро-
странение гидравлической волны, предшествуют генерации ВП в 
системных тканях (Mancuso, 1999; Stankovic et al., 1997; Stanković 
et al., 1998; Vodeneev et al., 2012), следовательно электрическая 
реакция может быть результатом таких изменений. Ещё один 
факт, подтверждающий участие гидравлической волны в индук-
ции ВП, — возможность вызвать ВП искусственным повышением 
давления (Stahlberg and Cosgrove, 1997b). Кроме того, у мутантов 
с измененными стенками сосудов ксилемы (например, у растений 
A. thaliana с мутациями генов irx3 и irx5) в случае локального по-
вреждения изменяются как параметры деформации системных 
тканей, так и параметры передачи ВП (Kurenda et al., 2019). 

Контраргументом роли гидравлической волны как индуктора 
ВП может служить значительное различие (несколько порядков) 
в скоростях передачи волны повышенного давления в сосудах 
ксилемы и ВП (Johns et al., 2021; Li et al., 2025b; Vodeneev et al., 
2015). В то же время, распространение гидравлического сигнала 
включает такие события, как передача волны повышенного дав-
ления в метаболически неактивных сосудах ксилемы и изменение 
тургора (деформацию) живых клеток в системных тканях (см. гла-
ву 2). Скорость гидравлического сигнала, оцениваемая по дефор-
мации системных тканей, обычно лежит в диапазоне 1–10 см/с 
(см. главу 2), что близко к диапазону скоростей передачи ВП. По-
скольку непосредственно генерация электрической реакции про-
исходит в окружающих сосуды живых клетках, а не в сосудах кси-
лемы, указанный контраргумент нельзя считать решающим. 

Химическим сигналом, индуцирующим ВП, считают некое «ра-
невое вещество» (так называемый фактор Рикка), диффундирую-
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щее из зоны повреждения по проводящим пучкам и вызывающее 
приток Ca2+ в клетку. За длительный период изучения механизма 
распространения ВП на роль фактора Рикка были предложены раз-
личные соединения — олигосахариды разрушенных клеточных 
стенок, жасмонаты, абсцизовая кислота и др. (Vodeneev et al., 2015). 
В том числе предполагают, что химическим индуктором ВП может 
быть глутамат (Mousavi et al., 2013; Toyota et al., 2018), имеющий 
потенциальные сенсоры — каналы семейства GLR, которые, со-
гласно экспериментальным данным (см. далее), вовлечены в пере-
дачу ВП. В растениях, экспрессирующих сенсор глутамата 
(iGluSnFR), зарегистрировано быстрое повышение уровня глута-
мата в апопласте в ответ на повреждение (Marvin et al., 2018; Toyota 
et al., 2018). Также показано, что обработка глутаматом способна 
индуцировать распространение электрической реакции (Shao et al., 
2020). В совокупности, имеющиеся данные позволяют обосновано 
рассматривать глутамат на роль химического индуктора ВП. 

Другой потенциальный химический индуктор ВП — глута-
тион. Показано, что применение экзогенного глутатиона вызы-
вает ВП в системных листьях (Li et al., 2025b, 2025a). Кроме того, 
в одной из недавних работ (Gao et al., 2023) высказано предполо-
жение, что агликон — продукт метаболизма ферментов β-тио-
глюкозидглюкогидролаз 1 и 2 (TGG1 и TGG2), расщепляющих 
глюкозинолаты, — может инициировать деполяризацию мем-
браны и вход кальция и служить фактором Рикка, обеспечивая 
распространение ВП. 

В то же время, нужно отметить, что скорость простой диффу-
зии соединений во флоэме и ксилеме ниже, чем скорость распро-
странения ВП. Высокую скорость передачи потенциального хи-
мического сигнала объясняют переносом соединения объемным 
потоком жидкости в сосудах (так называемым масс-переносом), 
турбулентной диффузией (Barbosa-Caro and Wudick, 2024). 

Также в качестве индуктора ВП могут выступать самоподдер-
живаемые волны АФК и Ca2+, описанные в главе 3. Эта гипотеза, 
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подразумевающая передачу комплексного дистанционного сиг-
нала, будет рассмотрена далее. 

ЭС, как ПД, так и ВП, описаны у многих растений. Однако, во-
прос универсальности ПД среди растений пока остаётся открытым. 
Характерна ли такая реакция для всех видов? Наличие «истинного» 
ПД (возникающего по достижению порогового уровня деполяриза-
ции, подчиняющегося правилу «всё или ничего», имеющего элек-
трический механизм передачи) не вызывает сомнений у харовых 
водорослей (Bulychev and Komarova, 2014; Kisnieriene et al., 2022; 
Lunevsky et al., 1983), а среди высших — у локомоторных растений 
(Armada-Moreira et al., 2023; Scherzer et al., 2022; Suda et al., 2020; 
Опритов и др., 1991). Для высших растений других видов ответ на 
этот вопрос не так очевиден. С одной стороны, имеется достаточно 
большое количество исследований, в которых различные по пара-
метрам (близким к ПД, или близким к ВП) электрические реакции 
зарегистрированы на одном растении в ответ на ПД- или ВП-
индуцирующие стимулы соответственно. Подобный пример приве-
ден на рис. 4.3 (Trebacz et al., 2006). Также в пользу наличия именно 
ПД говорит возможность индукции реакции с помощью электриче-
ской стимуляции, в том числе и у модельного объекта — Arabidop-
sis thaliana (Favre and Agosti, 2007). С другой стороны, для электри-
ческой стимуляции необходимо большое напряжение (Favre and 
Agosti, 2007), а возникающие ПД-подобные реакции не подчиня-
ются правилу «все-или-ничего» (Yang et al., 2023). ВП же можно 
рассматривать как более универсальную реакцию, которая харак-
терна как для локомоторных, так и не обладающих двигательной 
активностью высших растений, а также растений, не имеющих со-
судистой системы, таких как мхи (Physcomitrium patens), печеноч-
ники (Conocephalum conicum и Marchantia polymorpha) (Barbosa-
Caro and Wudick, 2024; Kisnieriene et al., 2022; Vodeneev et al., 2016; 
Watanabe et al., 2024; Опритов и др., 1991).  

Вопрос о наличии ПД у «обычных» высших растений не в по-
следнюю очередь обусловлен отсутствием информации о том, ка-
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кие именно ионные каналы участвуют возбуждении клеток. В 
настоящее время ни для одного типа ЭС не идентифицированы 
ионные каналы, работа которых обеспечивает формирование фаз 
де- и реполяризации ЭС (Barbosa-Caro and Wudick, 2024; Farmer 
et al., 2020; Maxim A. Mudrilov et al., 2023). Основываясь на ана-
лизе данных электрофизиологических исследований, при поиске 
каналов, потенциально участвующих в генерации ЭС, необхо-
димо учитывать следующие критерии: (1) селективность — 
наибольший интерес представляют каналы, опосредующие транс-
порт Ca2+, K+ и Cl– (или других анионов); (2) механизм актива-
ции — возможность активации деполяризацией, механической 
стимуляции или лигандом (фактором Рикка); (3) локализация — в 
первую очередь на плазмалемме (хотя, возможно, и на тонопла-
сте) клеток проводящих тканей. 

 

 
ПД вызван электрической стимуляцией (±), а ВП — повреждением (П). Вертикальные 
стрелки указывают момент стимуляции. Наконечники стрелок указывают направление 
распространения. 

Рис. 4.3. Потенциалы действия (ПД) и вариабельные  
потенциалы (ВП), зарегистрированные в стебле Helianthus 

annuus внеклеточными электродами E1–E4 (Trebacz et al., 2006) 
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4.2. ИОННЫЕ КАНАЛЫ,  
ОПОСРЕДУЮЩИЕ ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ СИГНАЛЫ 

Прежде, чем приступить к обсуждению имеющихся в настоя-
щее время доказательств участия различных ионных каналов в ге-
нерации ЭС, следует отметить некоторые методологические огра-
ничения, существующие в этой области исследований. Основным 
подходом является использование мутантных растений с потерей 
функции гена исследуемого канала или со сверхэкспрессией этого 
гена. Параметры ЭС у этих растений (амплитуду, длительность, 
особенности распространения и др.) затем сравнивают с парамет-
рами ЭС, определенными для растений дикого типа (рис. 4.4). 
Наличие различий рассматривают как указание на участие дан-
ного ионного канала в процессах генерации и распространения 
ЭС (Moe-Lange et al., 2021; Mousavi et al., 2013; Nguyen et al., 2018; 
Vincent et al., 2017). Помимо прямого сравнения параметров ЭС, 
также используют одновременный мониторинг изменений кон-
центраций ионов, потоки которых опосредованы этими каналами, 
с последующим сравнением характера этих изменений между му-
танатами и растениями дикого типа, а также с параметрами ЭС 
(Fichman and Mittler, 2021; Nguyen et al., 2018; Shao et al., 2020). 
Искусственная активация или деактивация определенных каналов 
их специфическими лигандами, вызывающими характерные из-
менения мембранного потенциала, также можно рассматривать 
как доказательство участия в электрической сигнализации (Shao 
et al., 2020; Yu et al., 2022b). 

Использование мутантных растений с потерей функции иссле-
дуемого гена, имеет свои ограничения. Наличие компенсаторного 
механизма в случае участия нескольких каналов в генерации ЭС, 
когда дисфункция подавленного гена компенсируется сверхэкс-
прессией другого гена, выполняющего ту же или сходную роль, 
усложняет интерпретацию результатов (Laohavisit et al., 2012). 
Одним из сложных вопросов также является взаимодействие 
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Чёрной линией обозначен мембранный потенциал, красной — волна Са2+.  
Цвет стрелки обозначает тип нокаут-мутации. 

Рис. 4.4. Схема влияния нокаут-мутаций по генам ионных  
каналов на параметры электрического сигнала и волну Са2+  

в высших растениях (Мудрилов и др., 2023) 
 

субъединиц, кодируемых разными генами, приводящее к образо-
ванию полнофункционального гетеромерного канала. Характери-
стики и функциональная роль гомо- и гетеромерных каналов мо-
гут быть различными (Jeanguenin et al., 2011; Kong et al., 2016; 
Sharma et al., 2013). Исследование двойных и более мутантов не 
дает однозначного ответа, связано ли изменение параметров ЭС с 
тем, что некоторые гетеромерные каналы не образуются, или по-
давляются некоторые гомомерные каналы, участвующие в гене-
рации ЭС (Fichman and Mittler, 2021; Mousavi et al., 2013; Nguyen 
et al., 2018). В целом, необходимо помнить, что использование му-
тантов не даёт однозначного ответа, но в настоящее время боль-
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ший объем информации о молекулярной природе систем генера-
ции ЭС у растений получен именно с помощью этого подхода. 

Наиболее изученные участники генерации ЭС у растений — 
Ca2+-проницаемые каналы, в первую очередь из семейства GLR 
(см. рис. 4.4) (Yu et al., 2022a). У двойного мутанта Arabidopsis 
thaliana glr3.3 glr3.6 наблюдали полное подавление распростране-
ния ВП за пределами области листа, подвергшейся механиче-
скому повреждению (Fichman and Mittler, 2021; Mousavi et al., 
2013; Nguyen et al., 2018; Salvador-Recatalà, 2016; Salvador‐
Recatalà et al., 2014), атаке грызущих насекомых (Mousavi et al., 
2013), избыточному освещению (Fichman and Mittler, 2021) и по-
вреждению лазером (Nguyen et al., 2018). Амплитуда ЭС у такого 
двойного мутанта в поврежденном листе при этом уменьшается, 
но не подавляется полностью (Mousavi et al., 2013; Salvador-
Recatalà, 2016; Salvador‐Recatalà et al., 2014). В случае одиночных 
мутантов glr3.3 или glr3.6 наблюдают уменьшение амплитуды и 
длительности распространяющегося ВП (Fichman and Mittler, 
2021; Mousavi et al., 2013; Nguyen et al., 2018). Важно отметить, 
что в случае одновременной регистрации динамики электриче-
ского потенциала и концентрации Ca2+ наблюдают скоординиро-
ванные изменения: подавляются как ВП, так и Ca2+-волна (Fich-
man and Mittler, 2021; Nguyen et al., 2018; Shao et al., 2020). Это 
указывает на прямую связь между дистанционными сигналами 
различного типа. Дополнительным доказательством вовлеченно-
сти каналов семейства GLR в передачу сигнала служит наличие 
соединения, которое способно как вызывать активацию этих ка-
налов, так и индуцировать передачу ВП. Эти функции может вы-
полнять глутамат (см. раздел 4.1). Добавление глутамата к расте-
ниям с мутациями в генах glr3.3 и glr3.6 практически не вызывало 
ни увеличения концентрации Ca2+, ни индукции электрического 
сигнала (Shao et al., 2020; Toyota et al., 2018). 

Как и в случае анализа механизмов кальциевых волн, совпаде-
ние путей распространения ЭС и локализации тканей, в которых 
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экспрессируются белки определенных каналов служит одним из 
аргументов в пользу гипотезы о вовлеченности этих каналов в пе-
редачу сигнала. Проводящие пучки рассматривают в качестве ос-
новного пути дальней передачи сигнала в отношении как кальци-
евой волны (см. раздел 3.2), так и ЭС (см. раздел 4.1). Преимуще-
ственная экспрессия GLR3.3 и GLR3.6 в проводящих пучках под-
тверждает предположение об участии этих каналов в системной 
передаче ЭС. В частности, выраженная экспрессия обнаружена в 
первичных, вторичных, а также третичных пучках листьев Arabi-
dopsis thaliana. GLR3.3 экспрессируется преимущественно в пер-
вичных проводящих пучках флоэмы, тогда как GLR3.6 — в кси-
леме (Nguyen et al., 2018; Toyota et al., 2018). 

Относительно участия в генерации ЭС других представителей 
семейства GLR имеются лишь отдельные разрозненные факты. У 
мутантов по генам других потенциальных кандидатов из семей-
ства GLR — GLR3.1 и GLR3.2 — показано снижение амплитуды 
и длительности ЭС, индуцированных в ответ на механическое по-
вреждение, или повреждение лазером (Mousavi et al., 2013; Ngu-
yen et al., 2018). Однако даже у растений с одновременными мута-
циями обоих этих генов ни системная, ни локальная реакция не 
подавлялись полностью (Nguyen et al., 2018). Также предполага-
ют, что GLR3.1 участвует в распространении ЭС за пределы про-
водящих пучков (Nguyen et al., 2018), а каналы, кодируемые 
GLR3.5, могут быть ответственны за формирование импульсной 
составляющей электрической реакции в ответ на механическое 
повреждение (Salvador-Recatalà, 2016). 

Участие каналов семейства GLR в генерации ЭС показано не 
только для Arabidopsis thaliana. Данные, полученные на томате 
(Solanum lycopersicum L.), также указывают на роль GLR в гене-
рации ЭС: у двойных мутантов — с мутациями в генах белков 
SlGLR3.3 и SlGLR3.5 (гомологов GLR3.3 и GLR3.6 у 
A. thaliana) — наблюдали полное подавление передачи ВП в со-
седние листья, в то время как в самом листе, подвергнутом 
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стрессу, наблюдали лишь снижение амплитуды (Hu et al., 2021). 
Канал DmGLR3.6 венериной мухоловки, гомолог GLR3.1/3.3 
A. thaliana, потенциально может участвовать в распространении 
ПД, индуцированного прикосновением, от триггерного волоска к 
листу ловушки, о чём свидетельствуют специфический паттерн 
экспрессии этого гена и возможность индукции ПД глутаматом в 
листе-ловушке (Hedrich and Kreuzer, 2023; Scherzer et al., 2022). У 
однодольных растений, таких как рис (Oryza sativa L.), среди ге-
нов семейства glr можно выделить ген osglr3.4, кодирующий Ca2+-
проницаемый канал с функциями, аналогичными функциям 
GLR3.3 и GLR3.6 A. thaliana: системное распространение ВП, вы-
званного механическим повреждением, частично подавляется у 
мутантов риса с нарушенной функцией гена этого канала, в то вре-
мя как локальный электрический ответ не подавляется (Yu et al., 
2022b). Также стоит отметить, что канал OsGLR3.4 может активи-
роваться несколькими аминокислотами (Yu et al., 2022b), в отли-
чие от более специфичных к глутамату GLR3.3 и GLR3.6 A. thali-
ana (Shao et al., 2020). Это может быть связано с тем, что с фило-
генетической точки зрения OsGLR3.4 расположен на относитель-
но большом расстоянии от GLR3.3 и GLR3.6 (Zeng et al., 2020). 

Другой тип каналов, участие которых в формировании ЭС под-
тверждено с использованием молекулярно-генетического под-
хода, — анионные каналы, относящиеся к семейству механочув-
ствительных каналов MSL (см. рис. 4.4). Представитель этого се-
мейства — канал MSL10 — уже упоминался ранее, при рассмот-
рении гидравлической (см. раздел 2.4) и кальциевой (см. раз-
дел 3.2) волн. У растений с мутацией гена msl10 наблюдали сокра-
щение длительности системно передаваемого ВП, индуцирован-
ного механическим повреждением, что произошло, как описывают 
авторы, за счет исчезновения фазы «медленной деполяризации» в 
ВП (Moe-Lange et al., 2021). У растений с мутациями других генов 
семейства msl — msl4, msl5, msl6 и msl9 — изменений параметров 
ВП не выявлено (Moe-Lange et al., 2021). MSL10 экспрессируется в 
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проводящих пучках, как во флоэме, так и в ксилеме. Хотя канал 
MSL10 демонстрирует скорее анионную, чем кальциевую проводи-
мость (Maksaev and Haswell, 2012; Moe-Lange et al., 2021), тем не 
менее функционирование MSL10 активирует приток Ca2+ в клетку 
при механическом повреждении, предположительно через GLR3.3 
и GLR3.6 (Moe-Lange et al., 2021). 

С помощью молекулярно-генетического подхода найден ещё 
один предполагаемый участник процесса формирования ЭС — 
канал GORK1, который обеспечивает ток K+ в течение фазы депо-
ляризации ЭС. Амплитуда и скорость деполяризации, вызванной 
электрическим током ПД, у растений с мутацией гена gork1 были 
выше, чем у растений дикого типа, а реполяризация — значи-
тельно медленнее (см. рис. 4.4). Показано, что GORK1 активиру-
ется уже во время фазы деполяризации, снижая её скорость и ам-
плитуду в нормальных условиях (Cuin et al., 2018). 

В недавних исследованиях на венериной мухоловке показана 
возможность участия в формировании ЭС ещё двух K+-каналов: 
DmSKOR, принадлежащего к той же группе, что и GORK1, и 
KDM1, гомолога KAT1 Arabidopsis thaliana (Iosip et al., 2020; 
Scherzer et al., 2022). Подавление экспрессии DmSKOR коронати-
ном, подавляющим экспрессию генов, связанных с возбудимо-
стью у венериной мухоловки, приводило к увеличению времени 
реполяризации при генерации механически индуцированного ПД 
в листе-ловушке, что может указывать на участие DmSKOR в 
формировании ПД (Hedrich and Kreuzer, 2023; Scherzer et al., 
2022). KDM1 — канал, активируемый гиперполяризацией и кис-
лым pH апопласта, локализованный исключительно в механочув-
ствительных волосках и отвечающий за поступление K+ в клетку. 
Математическое моделирование показало роль этого канала в вос-
становлении концентрации K+ при генерации серии ПД, приводя-
щих к закрытию ловушки венериной мухоловки и инициации вы-
броса пищеварительных ферментов (Iosip et al., 2020). 
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Поскольку существует близкое сходство между динамикой 
концентрации Ca2+ и динамикой изменений электрического по-
тенциала при возбуждении (Nguyen et al., 2018; Scherzer et al., 
2022), потенциальный вклад определенных каналов в генерацию 
ЭС можно выявить не только на основании эффектов мутаций на 
параметры собственно ЭС, но и на основании эффектов мутаций 
на параметры Ca2+-сигналов (рис. 4.5). Наряду с каналами се-
мейств GLR и MSL, рассмотренных ранее, угнетение кальциевой 
волны показано для растений с мутациями генов таких каналов 
как TPC1, CNGC19 (см. раздел 3.1). Поскольку эффект ингибито-
ров Ca2+-проницаемых ионных каналов как на параметры кальци-
евой волны, так и на параметры волны электрического потенциала 
(Maxim A. Mudrilov et al., 2023) сходный, можно обосновано пред-
положить, что у таких мутантов подавлен не только кальциевый, 
но и электрический сигнал. 

В дополнение к результатам изучения распространяющегося 
кальциевого сигнала можно использовать данные о локальных из-
менениях концентрации Ca2+. Так, в растениях с мутациями генов 
каналов MCA1 и MCA2 (Mori et al., 2018), OsCNGC14 и 
OsCNGC16 (гомологи CNGC2 и CNGC4 Arabidopsis thaliana у 
Oryza sativa) (Cui et al., 2020) показано снижение амплитуды пика 
внтуриклеточного кальция, индуцированного охлаждением, по 
сравнению с растениями дикого типа (Cui et al., 2020; Liu et al., 
2021; Mori et al., 2018). При этом работа, посвященная изучению 
MCA1 и MCA2 (Mori et al., 2018), может служить хорошим при-
мером ограничений, характерных для исследований с использова-
нием мутантных растений. В этой работе показано, что кальцие-
вый спайк не был полностью подавлен ни у одного из мутантов, 
включая двойные. А при суммировании степеней снижения кон-
центрации Ca2+, наблюдаемых для каждого из мутантов, резуль-
тирующая степень оказывается значительно выше 100%. Такой 
результат четко показывает, что измерения на мутантах не позво-
ляют однозначно оценить вклад определенных систем в формиро-
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вание сигнала. Полученные данные, очевидно, указывают либо на 
наличие компенсаторного эффекта, либо на наличие других 
участников формирования кальциевого сигнала.  

Подавление повышения уровня внутриклеточного Ca2+, чья 
динамика имеет сходство с динамикой ВП, также показано у рас-
тений с мутациями генов, кодирующих CNGC2, CNGC6, 
OsCNGC14, OsCNGC16, ANN1 и ANN2, и в случае действия дру-
гих стимулов (Cui et al., 2020; Finka et al., 2012; Gao et al., 2012; 
Wang et al., 2015). Потенциально, эти каналы могут вносить вклад 
в генерацию электрической реакции в зоне раздражения. 

 

 
Расположение ионных каналов соответствует определённой фазе процесса генерации 
ЭС, в формирование которой они вносят вклад, за исключением Ca2+-каналов, которые 
могут активироваться на разных стадиях процесса формирования ЭС. Ионные каналы, 
для которых экспериментально подтверждено участие в генерации ЭС, обозначены 
подчеркиванием. Ионные каналы, для которых потенциально возможно участие в ге-
нерации ЭС, обозначены обычным шрифтом. A− — анионы. На схеме также обозна-
чена H+-ATPаза AHA1, которая вносит вклад в генерацию ЭС. 

Рис. 4.5. Ионные каналы, принимающие участие в генерации  
и распространении ЭС в клетке высших растений  

(Мудрилов и др., 2023) 
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Наряду с ионными каналами важная роль в генерации ЭС при-
надлежит ионным насосам, в первую очередь H+-АТФазе плазма-
тических мембран. У мутанта aha1 продолжительность фазы ре-
поляризации ВП значительно увеличивается. Напротив, у мутанта 
с усилением функции AHA1 продолжительность реполяризации 
ВП сокращается (Kumari et al., 2019). Это хорошо соотносится с 
предполагаемым механизмом генерации ВП (см. рис. 4.5).  

Ca2+-АТФаза также вносит вклад в генерацию ЭС. Показано, что 
у растений Arabidopsis thaliana c мутациями генов, кодирующих 
Ca2+-АТФазы ACA10 и ACA12 угнетено распространение ВП, вы-
зываемого листогрызущими насекомыми (Fotouhi et al., 2022). 

В целом, можно с определенной долей уверенности говорить, 
что в генерации распространяющихся ЭС у высших растений учас-
твуют следующие Ca2+-проницаемые каналы: GLR3.1, GLR3.2, 
GLR3.3, GLR3.5 и GLR3.6, а также анионный канал MSL10 и K+-
канал GORK1 (см. рис. 4.5). Кроме того, для формирования ЭС 
критически важен вклад протонного насоса AHA1, а также Ca2+-
АТФаз ACA10 и ACA12. Такие каналы как CNGC19, CNGC2, 
CNGC4, CNGC6, а также вакуолярный канал TPC1, и механочувс-
твительные каналы MCA1 и MCA2 потенциально также могут быть 
участниками генерации ЭС. Экспериментальных данных, подтвер-
ждающих участие анионных каналов QUAC1, SLAC1 и SLAH3 в 
генерации ЭС, пока нет, однако свойства этих каналов указывают 
на высокую вероятность их вовлеченности в этот процесс. 

4.3. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ЭЛЕКТРИЧЕСКИХ СИГНАЛОВ 

Дистанционные электрические сигналы у растений могут ин-
дуцироваться при воздействии самых разнообразных стрессоров, 
включая изменения температуры, освещенности, повреждение, 
биотические стрессоры (Farmer et al., 2020; Fromm and Lautner, 
2007; Gallé et al., 2015; Huber and Bauerle, 2016; Sukhov et al., 2019; 
Szechyńska-Hebda et al., 2017). Распространение этих сигналов вы-
зывает ответные изменения в системных тканях и, как и в случае 
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дистанционных сигналов других типов, возникает вопрос о спе-
цифичности таких ответов. 

Известно, что отдельные изменения, вызываемые электриче-
скими сигналами, неспецифичны. Так, электрический сигнал, вы-
званный стрессором одной природы, может увеличивать устойчи-
вость к действию другого стрессора. Это явление называют пере-
крестной адаптацией (Foyer et al., 2016; Retivin et al., 1999). В то 
же время, системные ответы, по-видимому, могут иметь специфи-
ческие особенности. Для индукции стимулспецифичного систем-
ного ответа дистанционный сигнал должен нести информацию о 
характере локального стимула. В отношении электрических сиг-
налов растений возможность передачи информации впервые си-
стемно проанализирована в работе S. Pyatygin et al. (2008). На се-
годняшний день уже получены доказательства возможности пере-
дачи информации при участии дистанционных электрических 
сигналов (Mudrilov et al., 2021b), однако механизмы этого про-
цесса во многом остаются нерасшифрованными. 

Для понимания этих механизмов в первую очередь необходимо 
выделить основные этапы процесса кодирования и декодирования 
информации, передаваемой электрическими сигналами. Общая по-
следовательность событий при передаче информации в случае 
электрической сигнализации соответствует таковой для сигналов 
других типов и подробно рассмотрена для кальциевой сигнализа-
ции (см. раздел 3.1, рис. 3.2). Первый этап — возникновение элек-
трической реакции в зоне локального раздражения и индукция рас-
пространяющегося за пределы локальной зоны электрического сиг-
нала (кодирование). Параметры локальной электрической реакции, 
как и вероятность возникновения распространяющегося сигнала и 
его характеристики, должны зависеть от природы и силы стимула 
индуцирующего эту реакцию. Второй этап — передача ЭС в си-
стемные ткани. На этапе передачи ЭС должен сохранить свои спе-
цифичные черты, зависящие от характера стимула. Третьий этап — 
формирование в системных тканях специфичного ответа, что под-
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разумевает наличие структур, отклик которых зависит от парамет-
ров сигнала (наличие декодирования). 

Особенности локальных электрических реакций в зоне локаль-
ного раздражения подробно рассмотрены в обзоре M.A. Mudrilov 
et al. (2021b). В целом можно констатировать, что у растений есть 
специализированные рецепторные системы для различных стиму-
лов, активация которых приводит к формированию локальной 
электрической реакции в зоне стимуляции. Формирование ло-
кальной электрической реакции тесно связано с входом Ca2+ в 
клетку. При этом кальциевые сигнатуры и динамика электриче-
ского потенциала схожи. Локальные электрические реакции, вы-
званные различными стимулами, имеют ряд общих признаков, 
среди которых зависимость амплитуды электрической реакции от 
силы стимула, десенсибилизация в случае повторяющегося дей-
ствия стимула, а также способность индуцировать распространя-
ющийся ЭС (Mudrilov et al., 2021b). 

Наряду с наличием универсальных черт, локальные электриче-
ские реакции, подобно кальциевым сигнатурам, имеют и уникаль-
ные особенности, зависящие от характера стимула (Bihani et al., 
2025; Kim et al., 2024; Lederer et al., 2025; Mudrilov et al., 2021b). К 
таким уникальным особенностям относятся особенности динамики 
электрического потенциала, обусловленные специфическими ме-
ханизмами восприятия стимулов, а также различная вероятность 
индукции распространяющегося сигнала определенного типа. 

На втором этапе в цепи событий передачи информации нали-
чие нескольких типов дистанционных электрических сигналов, 
распространяющихся из зоны локального раздражения в систем-
ные ткани — ПД, ВП, системного потенциала — потенциально 
дает возможность исходного разделения на стимулы по катего-
риям, которые ассоциированы с определенным сигналом. Дей-
ствительно, в целом, можно говорить о специфичности опреде-
лённого типа дистанционного ЭС относительно индуцирующих 
его стимулов (табл. 4.1). Так, ПД часто распространяется в ответ 
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на различные неповреждающие воздействия, такие как охлажде-
ние, электрическая стимуляция, изменение освещенности и меха-
ническое прикосновение (см. табл. 4.1). Напротив, ВП генериру-
ется под действием сильных, часто повреждающих, стимулов 
(Choi et al., 2016; Gallé et al., 2015; Huber and Bauerle, 2016), вклю-
чая механические повреждения, ожог, нагрев (см. табл. 4.1). Од-
нако, более детальный анализ дает не столь однозначную картину. 
Так, в случае механических повреждений, как незначительных 
(таких, как укол иглы), так и гораздо более серьёзных (например, 
при отсечении части листа), возникает сигнал, схожий с ПД (Furch 
et al., 2008; Krausko et al., 2017; Sibaoka, 1973). Также типичный 
индуктор ВП — повышение температуры — может вызывать сиг-
нал с типичными для ПД характеристиками, в частности в бобах 
(Filek and Kościelniak, 1997) и картофеле (Fisahn et al., 2004). 

 
 

Таблица 4.1. Типы электрических сигналов и лежащих  
в их основе стимулов (Mudrilov et al., 2021b; ссылки на  
конкретные работы приведены в исходном обзоре) 

Стимулы Растение Сигнал 
Охлаждение Mimosa ПД 

Zea ПД 
Biofhytum ПД 
Hibiscus ПД 

Arabidopsis ПД 
Populus ПД 

Электрическая  
стимуляция 

Lycopersicum ПД 
Luffa ПД 

Aldrovanda ПД 
Helianthus ПД 

Drosera ПД 
Biofhytum ПД 

Zea ПД 
Mimosa ПД 

Прикосновение Dionaea ПД 
Aldrovanda ПД 

Drosera ПД 
Mimosa ПД 
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Стимулы Растение Сигнал 
Механическое  
повреждение 

Biofhytum ПД 
Vicia ПД 

Lycopersicon ПД 
Drosera ПД + ВП 
Cucumis ПД + ВП 

VP 
Arabidopsis ПД + ВП 

ВП 
Pisum ВП 

Phaseolus ВП 
Cucurbita ВП 
Mimosa ВП 

Zea ВП 
Нагрев Solanum ПД 

Vicia ПД 
Bidens ВП 

Cucumis ВП 
Pisum ВП 

Triticum ВП 
Ожог 

 
Hordeum ПД + ВП 

Lycopersicon ПД + ВП 
ВП 

Mimosa ПД + ВП 
ПД 
ВП 

Vicia ПД + ВП 
ВП 

Cucurbita ВП 
Glycine ВП 

Helianthus ВП 
Populus ВП 

Pelargonium ВП 
Pisum ВП 

Nicotiana ВП 
Triticum ВП 

Zea ВП 
Опыление Hibiscus ПД 
Изменение  

освещенности 
Dionaea ПД 
Mimosa ПД 

Возобновление  
полива 

Persea ПД 
Vitis ПД 
Zea ПД 
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Наряду с «чистыми» электрическими сигналами, представлен-
ными быстрым импульсом ПД или медленной волной ВП, могут 
возникать сложные комбинированные реакции. Один из типов та-
кой реакции — медленная волна изменения потенциала, типичная 
для ВП, на фоне которой возникают быстрые электрические им-
пульсы, которые обозначают как ПД (Roblin, 1985; Salvador-
Recatalà, 2016; Stahlberg and Cosgrove, 1994). Другой тип сложной 
реакции — независимо распространяющиеся ПД и медленная 
волна изменений потенциала. Пример такой реакции см. на 
рис. 4.3. В этом случае происходит разделение сложной реакции 
на две компоненты с увеличением расстояния от зоны стимуляции 
из-за разной скорости распространения сигналов: ПД распростра-
няется впереди ВП. Подобные реакции могут возникать в ответ на 
механическое повреждение и ожог (Dziubinska et al., 2003; Roblin, 
1985; Zimmermann et al., 2013; Zimmermann and Felle, 2009). 

Ещё один аспект, который необходимо учитывать, говоря о 
возможности передачи информации при участии дистанционных 
ЭС, — специфичность параметров ЭС одного типа, вызванного 
разными стимулами. Это относится к ВП, не подчиняющемуся 
правилу «все или ничего». Собственно, сам термин «вариабель-
ный потенциал» связан со значительной вариабельностью пара-
метров реакции, вызванных разными стимулами. Механические 
повреждения, такие как отсечение корня (Stahlberg and Cosgrove, 
1992, 1994), сдавливание или перерезание листа (Maffei et al., 
2004; Mousavi et al., 2013; Vodeneev et al., 2018), часто вызывают 
ВП в форме растянутого импульса длительностью в несколько 
минут. Реакция на ожог, длительность которой составляет де-
сятки минут, имеет нерегулярную форму: её крайне медленная 
фаза реполяризации часто приводит к тому, что потенциал полно-
стью не восстанавливается в течение времени регистрации 
(Dziubinska et al., 2003; Koziolek et al., 2004; Ladeynova et al., 2020; 
Lautner et al., 2014; Mudrilov et al., 2021a; Roblin, 1985; Sukhov et 
al., 2014; Surova et al., 2016; Vian and Davies, 2006). В случае по-
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степенного нагрева реакция также характеризуется большой дли-
тельностью, но более регулярной формой по сравнению с ожогом 
(Julien et al., 1991; Mudrilov et al., 2021a). 

Также для ВП характерны и различия в декременте сигнала по 
мере распространения. Сравнительный анализ особенностей рас-
пространения ВП, вызванного разными стимулами, показал выра-
женное затухание ВП, вызванного ожогом и механическим повре-
ждением, в то время как в случае нагрева амплитуда ВП фактиче-
ски не уменьшались с расстоянием (Mudrilov et al., 2021a; Roblin, 
1985; Stanković et al., 1998; Vodeneev et al., 2018). В качестве ин-
дуктора ВП рассматривают гидравлический и/или химический 
сигнал, для которых характерно ослабление по мере удаления от 
зоны раздражения (Evans and Morris, 2017). Отсутствие выражен-
ного декремента для индуцированного нагревом ВП может гово-
рить о наличии механизма самоподдержаниия, присущего, в част-
ности, АФК-кальциевой волне (см. главу 3). Возможная взаимо-
связь дистанционных электрических сигналов с дистанционными 
сигналами других типов подробнее будет рассмотрена далее 
(в главе 5). 

Заключительный этап в цепи событий передачи информа-
ции — формирование специфичного ответа в системных тканях, 
которых достиг дистанционный ЭС. Хорошо известно, что ЭС 
способны индуцировать широкий круг ответов, в число которых 
входят изменение активности фотосинтеза, транспирации, дыха-
ния (Fromm and Lautner, 2007; Sukhov et al., 2019), содержания 
гормонов (Ladeynova et al., 2023), экспрессии генов (Zandalinas et 
al., 2019) и др. Вопрос, являются такие изменения специфичными 
или универсальными для сигналов, вызванных различными стрес-
сорами, остается открытым. С одной стороны, известно, что ЭС, 
вызванные различными стимулами, могут индуцировать однона-
правленные изменения в активности фотосинтеза, транспирации, 
дыхания, содержании гормонов. С другой стороны, на сегодняш-
ний день накоплено достаточно много примеров, демонстрирую-
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щих зависимость системного ответа от параметров индуцирую-
щего его дистанционного ЭС (Mudrilov et al., 2021b). 

Для ПД, подчиняющегося правилу «все или ничего», (как и для 
других самоподдерживаемых сигналов) невозможно кодирование 
информации о характере стимула в виде сигнатуры электрического 
потенциала. Но отдельные виды растений, как и животные, могут 
использовать частотное кодирование. Так, у насекомоядного расте-
ния Dionaea muscipula реализовано декодирование сигнала на ос-
нове количества ПД. Ловушка захлопывается при распространении 
как минимум двух индуцированных раздражением сенсорного во-
лоска ПД с максимальным интервалом в 30 с, а когда количество 
импульсов достигает пяти, начинается экспрессия генов фермен-
тов, отвечающих за переваривание добычи (Böhm et al., 2016). 

Для ВП, в отличие от ПД, возможно кодирование информации 
в виде сигнатуры электрического потенциала, поскольку пара-
метры ВП, как описано ранее, проявляют зависимость от типа и 
интенсивности стимула. Действительно, в ряде работ показана 
связь между параметрами ВП и параметрами вызванного им си-
стемного ответа. В частности, амплитуды ответов фотосинтеза и 
транспирации коррелируют с амплитудой ВП (Mudrilov et al., 
2021a; Sukhov et al., 2019). Такая зависимость также продемон-
стрирована в отношении сдвига фитогормонов (Hlavinka et al., 
2012; Ladeynova et al., 2023, 2020). 

В целом, можно заключить, что для дальней электрической сиг-
нализации у растений характерна специфичность. Тип и параметры 
выходящих за пределы зоны локального раздражения ЭС будут за-
висеть от характера стимула. В свою очередь, параметры распро-
страняющихся ЭС могут быть декодированы в системных тканях, 
в которых происходит формирование ответа. Системные ответы, 
которые, по-видимому, включают как универсальную, так и зави-
сящую от типа стрессора (специфическую) составляющие, обеспе-
чивают адаптацию растения к изменяющимся условиям среды. 
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Установление роли ЭС в координации ответа растения на дей-
ствие различных стрессоров открывает широкое поле для исследо-
ваний. В рамках каждого из этапов дальней электрической сигна-
лизации — от восприятия стимула до индукции ответа — на сего-
дня существует множество нерешенных вопросов. Один из таких 
важных вопросов — молекулярная природа систем, отвечающих за 
генерацию как локальных электрических реакций непосредственно 
в зоне стимуляции, так и дистанционных электрических сигналов. 
С этим вопросом связан ещё один — о клеточной локализации мо-
лекулярных игроков электрической сигнализации: является ли 
плазматическая мембрана единственным местом протекания собы-
тий, или же другие мембраны, в первую очередь тонопласт, также 
вовлечены в генерацию ЭС? Также неизвестно, какие характери-
стики ЭС отвечают за кодирование информации и действительно 
ли именно ЭС передают информацию (не исключена возможность, 
что ЭС выступают в качестве неспецифического сигнала, а инфор-
мация в системные ткани передается другими путями). Кроме того, 
почти ничего не известно о том, как ЭС взаимодействуют с дистан-
ционными сигналами другого типа. По мере накопления ответов на 
обозначенные и другие открытые вопросы будет достигнуто более 
глубокое понимание сложных защитных механизмов, лежащих в 
основе интеграции растительного организма в единое целое при 
участии дистанционных сигналов. 
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ГЛАВА 5  
ДИСТАНЦИОННЫЙ СТРЕССОВЫЙ  
СИГНАЛ РАСТЕНИЙ: ИНТЕГРАЦИЯ  

СИГНАЛОВ ОТДЕЛЬНОГО ТИПА 
Формирование адекватной ответной реакции растений на 

стрессоры требует быстрой передачи информации между удален-
ными органами растения. Ранее мы рассмотрели три типа быст-
рых дистанционных сигналов (гидравлический, электрический и 
АФК-Ca2+-волна), которые потенциально могут передавать ин-
формацию о локальном стимуле системным тканям. Важнейший 
вопрос процесса дальней сигнализации у растений о том, каковы 
конкретные механизмы передачи информации при участии ука-
занных сигналов, еще предстоит решить. Решение же вопроса о 
механизмах передачи информации при участии нескольких сиг-
налов ещё более сложное, чем просто сумма решений имеющихся 
на сегодня открытых вопросов, обозначенных при рассмотрении 
каждого отдельного сигнала. 

Весьма вероятно, что имеет место интеграция нескольких сиг-
налов в единый дистанционный стрессовый сигнал (Huber and 
Bauerle, 2016), который включает гидравлический, электрический 
и химический компоненты. В этом случае декодирование такого 
комплексного сигнала должно быть основано не только на сигна-
турах и путях передачи каждого из сигналов, но также и на удель-
ном весе отдельного компонента в интегральном сигнале. Инте-
грация значительно увеличивает емкость дистанционного сигнала 
в отношении объема информации, которая может быть передана 
системным тканям в сравнении с простой суммой каждого из ком-
понент, т.е. дает сверхаддитивный эффект. Прежде чем присту-
пить к анализу потенциальных путей передачи информации при 
участии комплексного дистанционного сигнала, кратко разберем, 
что может представлять собой такой сигнал. 
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5.1. ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ДИСТАНЦИОННЫХ СИГНАЛОВ 

Несмотря на то, что активированные локальными стимулами 
дистанционные сигналы часто рассматривают как взаимосвязан-
ные, механизмы их взаимодействия, как и иерархия, нуждаются в 
изучении (Fichman and Mittler, 2021). В поддержку комплексной 
природы дистанционного стрессового сигнала у растений могут 
выступать положительные ответы на следующие вопросы: 

▪ имеет ли место одновременная передача сигналов разного 
типа в ответ на одно воздействие; 

▪ совпадают ли пути и скорость передачи дистанционных сиг-
налов; 

▪ участвуют ли в передаче сигналов разного типа общие моле-
кулярные игроки? 

Рассматривая первый из обозначенных вопросов необходимо 
отметить, что в подавляющем числе экспериментальных исследо-
ваний в рамках одной работы регистрируют дистанционный сиг-
нал только одного типа — гидравлического, электрического, 
волны АФК или Ca2+. Но результаты даже таких работ могут слу-
жить доводом в поддержку комплексности дистанционного сиг-
нала. Это утверждение основано на том, что одни и те же стимулы 
индуцируют различные дистанционные сигналы (см. главы 2, 3 и 
4). В число типичных индукторов каждого из дистанционных сиг-
налов — гидравлического, электрического, кальциевого и 
АФК — входят повреждение, атаки листогрызущих насекомых, 
нагрев, ожог открытым пламенем и др. Соответственно, несмотря 
на регистрацию только одного сигнала, весьма вероятным пред-
ставляется, что возникают и передаются и другие сигналы. 

В ряде исследований одновременно регистрировали два сиг-
нала, образующих такие пары как: «электрический-гидравличе-
ский», «электрический-химический», «химический-гидравличе-
ский». Электрическую активность и гидравлический сигнал сов-
местно регистрировали в большом количестве работ нескольких 
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научных групп, преимущественно конца двадцатого века, в ходе 
изучения природы ВП [подробнее — см. в обзорах R. Stahlberg et 
al. (2006); V. Vodeneev et al. (2015)]. Установленная связь пара-
метров электрической реакции и гидравлического сигнала в си-
стемных тканях, наряду с установлением временной последова-
тельности событий говорят о том, что электрическая реакция в си-
стемных тканях — следствие гидравлической волны (Stahlberg et 
al., 2006). Такая иерархия для этой пары взаимодействующих сиг-
налов не вызывает сомнений. 

В ряде экспериментальных работ также показана взаимосвязь 
индуцированного повреждением химического сигнала и электри-
ческой реакции. В этом случае химический сигнал (как диффун-
дирующие из зоны повреждения молекулы DAMP, так и АФК-
Ca2+-волны) также первичен по отношению к электрическому. 
Связь одного из представителей DAMP (от англ. damage-
associated molecular patterns — молкулярные паттерны, ассоции-
ровнные с повреждением) — глутамата — с индукцией ВП под-
робно рассмотрена в главе 4. 

Связь распространения электрической реакции и АФК-Ca2+-
волн стала очевидна с самого начала изучения последних: АФК, 
Ca2+ и электрические сигналы функционируют вместе как единый 
быстрый системный сигнал, передающий информацию о локаль-
ном воздействии в удаленные части растения (Choi et al., 2017; Ev-
ans et al., 2016; Miller et al., 2009; Mousavi et al., 2013). В частности, 
показано, что параметры кальциевой волны сходны с изменени-
ями электрического потенциала в системных тканях (Nguyen et al., 
2018; Toyota et al., 2018). В качестве наглядного примера на 
рис. 5.1 приведена одновременная запись динамики концентра-
ции Ca2+ внутри клетки и электрического потенциала, представ-
ленная в работе R. Li et al. (2025b). Изменения электрического по-
тенциала при передаче дистанционного сигнала могут быть инду-
цированы вследствие активации Ca2+-проницаемых каналов се-
мейства GLR активными формами кислорода (Devireddy et al., 
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2018; Miller et al., 2009; Mousavi et al., 2013; Nguyen et al., 2018; 
Salvador-Recatalà, 2016; Toyota et al., 2018). Такая активация мо-
жет осуществляться при участии рецептора пероксида водорода 
HPCA1 (Fichman et al., 2022). Согласно этой модели интегральная 
АФК-Ca2+-волна первична по отношению к электрической реак-
ции. В пользу этого говорят и многочисленные эксперименталь-
ные данные об угнетении электрического сигнала у растений при 
подавлении входа Ca2+ в клетку путем обработки блокаторами 
Ca2+-проницаемых каналов (обычно La3+) и хелаторами Ca2+ (Li et 
al., 2025b; M. A Mudrilov et al., 2023). Однако, ранжирование для 
пары «АФК-Ca2+-волна и электрический сигнал» не является 
столь однозначным. Так, например, в работах (Fisahn et al., 2004; 
Moe-Lange et al., 2021; Nguyen et al., 2018) установлено, что изме-
нение электрического потенциала в системных тканях опережает 
увеличение концентрации Ca2+. 

 

 
Черными стрелками отмечены места воздействия (прикосновения или повре-
ждения), а красными — области интереса для анализа сигнала [Ca2+]цит. 
Электроды для регистрации электрических сигналов обозначены буквой «э». 

Рис. 5.1. Изменения поверхностного потенциала и кальциевого 
сигнала ([Ca2+]цит) в листе Mimosa pudica в ответ на  

прикосновение и повреждение (Li et al., 2025b) 



 

107 

Химический и гидравлический дистанционные сигналы также 
нельзя рассматривать как независимые. Скорость химического 
сигнала может значительно увеличиваться вследствие передачи 
гидравлического сигнала при условии, что сигнальные молекулы 
(DAMP) высвобождаются в ксилемный сок в течение всего вре-
мени распространения гидравлического сигнала (Huber and Bau-
erle, 2016). Ускорение передачи химического соединения из зоны 
повреждения в системные ткани гидравлической волной экспери-
ментально показано для различных растений (Malone et al., 1994; 
Rhodes, 1999; Vodeneev et al., 2012). 

Рассмотренные парные взаимодействия между гидравличе-
скими, электрическими и химическими сигналами, в целом, сви-
детельствуют об интегральности дистанционного стрессового 
сигнала. 

Кроме работ, посвященных регистрации отдельных пар сигна-
лов, существуют единичные работы, в которых все указанные ди-
станционные сигналы регистрировали в рамках одного исследо-
вания. Так, в растениях Arabidopsis thaliana зарегистрированы 
волны АФК и Ca2+, а также электрический и гидравлические сиг-
налы, индуцированные такими локальными стрессорами как свет 
высокой интенсивности и повреждение (Fichman and Mittler, 
2021). Параметры распространения этих сигналов позволяют рас-
сматривать их в качестве компонентов интегрального дистанци-
онного сигнала. 

Перейдём ко второму вопросу — о совпадении путей и скоро-
стей передачи дистанционных сигналов. Наличие общих путей 
распространения для сигналов различных типов — еще один ар-
гумент в пользу их взаимодействия. Проводящие пучки служат 
«информационной супермагистралью» между отдаленными орга-
нами растений (Kondhare et al., 2021) для регулирования их роста 
и развития, а также для формирования адаптационных ответов. 
Сосудистая сеть идентифицирована как преимущественный путь 
передачи гидравлических и электрических, а также волн АФК и 
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Ca2+ (см. главы 2, 3 и 4). В то же время, как подчеркнуто в работе 
Y. Fichman и R. Mittler (2020), «хотя было бы заманчиво предпо-
ложить, что все системные сигналы передаются через сосудистую 
систему растений (в некоторой степени сродни нервной системе 
животных), следует сохранять непредвзятость, когда дело дохо-
дит до анализа такого важного вопроса». Такое предостережение 
обусловлено выявленными особенностями путей передачи си-
стемного сигнала — по сосудистым или по несосудистым тканям, 
а также от типа стрессора, который такой сигнал индуцировал 
(Fichman and Mittler, 2020). Однако, несмотря на это обоснованное 
предостережение, можно достаточно уверенно говорить о нали-
чии общих путей передачи сигналов различного типа. В совокуп-
ности с близкими скоростями передачи электрического сигнала и 
волн АФК и Ca2+, которые также близки к скоростям изменения 
объема и давления в клетках несосудистых тканей, вызванных 
волной давления в сосудах ксилемы, наличие общих путей пере-
дачи говорит в пользу комплексности дистанционного сигнала. 

Наконец, перейдём к вопросу об общих молекулярных игроках 
для сигналов разного типа. Непосредственные участники процес-
сов передачи и восприятия сигналов различного типа рассмот-
рены в соответствующих главах (см. главы 2, 3 и 4). В табл. 5.1 
приведена краткая сводка наиболее вероятных молекулярных иг-
роков для сигналов каждого типа. Хорошо видно, что большин-
ство наиболее вероятных участников процессов дальней сигнали-
зации имеют привязку к сигналам сразу нескольких типов. Это 
подразумевает, что их активация (чем бы она ни вызвана) будет 
способствовать передаче и/или инициации сразу нескольких сиг-
налов. Наличие таких общих молекулярных игроков дальней сиг-
нализации также заставляет взглянуть на дистанционный сигнал, 
как на комплексный. 

В целом, положительные ответы на обозначенные в начале 
раздела вопросы — весомый довод в пользу того, что дистанци-
онный стрессовый сигнал у растений можно рассматривать как 
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результат взаимодействия гидравлического, химического и элек-
трического сигналов. В то же время, нельзя не привести и аргу-
менты, которые противоречат этой точке зрения. Наиболее важ-
ные из них — результаты исследований, в которых исключение 
одного из молекулярных игроков оказывает различный эффект на 
сигналы разного типа. Например, показано, что мутация гена 
glr3.3 может оказывать более сильный эффект на кальциевый сиг-
нал, чем на электрический (Qi et al., 2006). Также обнаружено, что 
рецептор HPCA1 играет ключевую роль в передаче индуцирован-
ных светом высокой интенсивности сигналов АФК и Ca2+, однако 
не принимает участия в передаче электрического сигнала 
(Fichman et al., 2022). 

 
Таблица 5.1. Молекулярные участники процессов передачи и 
восприятия дистанционных сигналов различного типа 

Участник  
(молекулярный игрок)* 

Тип сигнала 
Гидравли-

ческий 
Электриче-

ский 
АФК-Ca2+-

волна 
TPC1 ✓ ✓ ✓ 
GLR3.3, GLR3.6 ✓** ✓ ✓ 
MSL10 ✓ ✓ ✓ 
OSCA ✓ ✓  
MCA1, 2 ✓ ✓  
CNGC  ✓ ✓ 
RBOH  ✓ ✓ 
Ca2+-ATPase (ACA10, ACA 12)  ✓ ✓ 
H+-АТФаза (AHA1)  ✓ ✓ 

* — детальная информация и ссылки на источники литературы приведены в главах 2, 3, 4. 
** — существует предположение о вкладе в генерацию гидравлического сигнала 
(Fichman and Mittler, 2020), но обоснованность предположения не очевидна. 

 
Наличие аргументов как «за», так и «против», вероятно, гово-

рит от том, что быстрая системная передача сигналов в расте-
ниях — гораздо более сложный процесс, чем кажется на основе 
имеющихся на сегодняшний день экспериментальных данных, и 
имеет высокую степень пластичности, зависящую от типа и силы 
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стрессора, а также от типа ткани, на которую стрессор влияет, и 
других факторов. 

5.2. ВАРИАБЕЛЬНЫЙ ПОТЕНЦИАЛ КАК КОМПЛЕКСНЫЙ 

ДИСТАНЦИОННЫЙ СИГНАЛ РАСТЕНИЙ 

ВП, согласно принятой классификации, — один из дистанци-
онных электрических сигналов (см. главу 4). В то же время, ис-
следователи сходятся во мнении, что ВП — не самораспространя-
ющийся электрический сигнал, а электрическая реакция, индуци-
рованная химическим или гидравлическим сигналом. Имеются 
доказательств в пользу как химического, так и гидравлического 
индуктора реакции (Huber and Bauerle, 2016; Johns et al., 2021; Li 
et al., 2025b; Stahlberg et al., 2006; Vodeneev et al., 2015). Это поз-
воляет рассматривать ВП как единый комплексный сигнал, вклю-
чающий электрический, гидравлический и химический компо-
ненты. 

Параметры ВП проявляют зависимость от типа и силы сти-
мула, который его индуцирует (Mudrilov et al., 2021b; Vodeneev et 
al., 2015). Кроме того, для ВП характерно изменение параметров 
по мере распространения. При этом, выраженность изменения па-
раметров с увеличением расстояния от зоны локального раздра-
жения также зависит от типа стимула, индуцирующего ВП 
(Mudrilov et al., 2021b). Так, на растениях пшеницы показано, что 
одни стимулы, например, механическое повреждение, индуци-
руют ВП, который быстро затухает с расстоянием, а другие, 
например, нагрев, индуцируют ВП, который передается без зату-
хания на большие расстояния (Mudrilov et al., 2024). Такие осо-
бенности можно объяснить в рамках гипотезы комплексного ди-
станционного сигнала. 

Локальный стресс вызывает как гидравлический, так и хими-
ческий сигналы, которые, распространяясь, вызывают изменения 
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электрического потенциала. Различный удельный вклад гидрав-
лического и химического сигналов может определять специфич-
ность параметров. Такая характерная для отдельных стимулов 
особенность ВП, как отсутствие затухания по мере распростране-
ния, может указывать на вклад самоподдерживаемого сигнала в 
его передачу (Mudrilov et al., 2024). В качестве такого сигнала у 
растений рассматривают АФК-Ca2+-волну (см. главу 3). В свою 
очередь, для АФК-Ca2+-волны продемонстрированы различия в 
механизме и путях передачи при действии стимулов различной 
природы и силы (Li et al., 2025). Наличие такой зависимости в со-
четании с различиями в удельном весе химической и гидравличе-
ской составляющей комплексного сигнала (Mudrilov et al., 2024) 
может объяснить имеющие место различия в параметрах ВП. 

Зависимость параметров ВП от типа и силы стимула, а также 
изменение его параметров по мере передачи делают потенциально 
возможной передачу в системные ткани информации как о харак-
тере стимула, так и о том, насколько далеко действовал стимул. 
Это обеспечит возможность формирования адекватного стимул-
специфичного системного ответа. 

5.3. ФОРМИРОВАНИЕ СПЕЦИФИЧНОГО  
СИСТЕМНОГО ОТВЕТА 

Растения развили сложные защитные механизмы для выжива-
ния в изменяющихся условиях среды. В случае действия локали-
зованных стрессоров (атаки насекомых, механическое поврежде-
ние и др.) растения не только запускают защитные реакции в ме-
сте повреждения, но и путем передачи дистанционных сигналов 
индуцируют ответы в неповрежденных тканях для формирования 
системной защитной или адаптационной реакции, что позволяет 
растению эффективно подготовиться к предстоящим угрозам 
(Huber and Bauerle, 2016; León et al., 2001; Li et al., 2025b). Инду-
цированные повреждением или иными локальными стимулами 
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локальные и системные ответы включают множественные мета-
болические изменения и изменения экспрессии генов (León et al., 
2001). Совокупность индуцированных дистанционными сигна-
лами ответов ведет к развитию системной приобретенной аккли-
матизации или системной приобретенной резистентности (в ан-
глоязычной литературе известных как SAA и SAR соответ-
ственно) (Choi et al., 2016; Huber and Bauerle, 2016). Существует 
точка зрения, что индуцированные дистанционными сигналами 
системные ответы неспецифичны (Choi et al., 2017), поскольку 
один и тот же набор сигналов — гидравлический, электрический 
и АФК-кальциевый — передается при действии различных стрес-
соров. Быстрые дистанционные сигналы могут действовать как 
начальный стрессовый сигнал, индуцируя активацию неспецифи-
ческих защитных реакций, что дает растению время для передачи 
медленных, но специфичных в отношении стимула, химических 
сигналов, и индуцированной ими тонкой подстройки процессов 
под изменившиеся условия среды (Choi et al., 2017). В пользу та-
кой точки зрения свидетельствует наличие неспецифических из-
менений, вызванных дистанционными сигналами. Так, сигнал, 
вызванный стрессором одной природы, может увеличить устой-
чивость растения к действию другого стрессора (кросс-адаптация) 
(Foyer et al., 2016; Retivin et al., 1999). 

В то же время, появляются данные, демонстрирующие нали-
чие специфичного ответа в системных тканях, который развива-
ется спустя небольшое время после действия локального стимула, 
что однозначно связывает его формирование с быстрым дистан-
ционным сигналом. Хотя число таких работ пока не велико, они 
показывают специфичность различных системных ответов, таких 
как изменения в экспрессии генов (Zandalinas et al., 2020), актив-
ности фотосинтеза и скорости транспирации (Krausko et al., 2017; 
Mudrilov et al., 2021a; Vodeneev et al., 2018; Yan et al., 2024). 

Вызванные дистанционными сигналами изменения активно-
сти фотосинтеза являются, пожалуй, самым хорошо изученным 
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системным ответом. Большое внимание, уделяемое изучению 
особенностей и механизмов формирования ответов фотосинтеза, 
обусловлено, в том числе, существенным вкладом таких ответов 
в формирование системной приобретенной акклиматизации 
(Sukhov, 2016; Sukhov et al., 2019; Szechyńska-Hebda et al., 2017). 
Анализ механизмов, обуславливающих специфичность систем-
ного ответа фотосинтеза требует изложения представлений о том, 
как комплексный дистанционный сигнал — вариабельный потен-
циал — такой ответ индуцирует. 

Индуцированный вариабельным потенциалом ответ фотосин-
теза заключается во временном снижении активности, которое 
развивается в несколько стадий (Mudrilov et al., 2021a). Ключевую 
роль в индукции таких изменений играют сдвиги концентраций 
Ca2+, H+ и АФК, связанные с распространением ВП (Sukhov et al., 
2019). Другой важный механизм вызванного вариабельным по-
тенциалом изменения фотосинтетической активности — регуля-
ция устьичной проводимости, опосредованная изменением содер-
жания фитогормонов, в первую очередь жасмонатов, быстрое по-
вышение уровня которых является типичной реакцией, вызванной 
дистанционным сигналом (Farmer et al., 2020; Hlaváčková et al., 
2006; Hlavinka et al., 2012; Kuznetsova et al., 2025; Ladeynova et al., 
2023). Различные пути развития системного ответа не являются 
независимыми (рис. 5.2) (Ladeynova et al., 2023). Принимая во 
внимание, что системный ответ фотосинтеза включает быструю 
(несколько минут) и длительную (десятки минут) фазы, схема его 
формирования представляется следующей. быстрая фаза ответа 
регулируется дистанционным сигналом, главным образом вслед-
ствие изменений концентраций Ca2+, H+ и ROS, которые также за-
пускают продукцию гормонов. Повышение концентрации гормо-
нов приводит к формированию последующей длительной фазы 
системного ответа путем как физиологической, так и генетиче-
ской регуляции (см. рис. 5.2) (Ladeynova et al., 2023). 
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Распространение вариабельного потенциала вызывает быструю фазу системного отве-
та и изменение содержания гормонов в системных тканях растений. Быстрая фаза си-
стемного ответа контролируется так называемой физиологической регуляцией, кото-
рая напрямую влияет на физиологические процессы вследствие изменения концентра-
ций Ca2+, H+ и АФК. Длительная фаза системного ответа контролируется гормонами 
путем физиологической регуляции и изменения экспрессии генов, которые также мо-
гут зависеть от электрических сигналов. 

Рис. 5.2. Схема формирования двухфазного системного ответа 
(Ladeynova et al., 2023) 

 
Формирование стимул-специфичного системного ответа рас-

смотрим на примере изменений активности фотосинтеза в листе 
пшеницы, вызванных различными стимулами — постепенным 
умеренным нагревом и ожогом (Mudrilov et al., 2021a). Оба сти-
мула вызывают распространение ВП и двухфазный фотосинтети-
ческий ответ в нестимулированных зонах растения. Особенности 
индуцированных различными стимулами ответов фотосинтеза и 
обуславливающие их механизмы представлены на рис. 5.3. 

Преобладание определенного пути формирования ответа в 
случае действия различных локальных стимулов может быть обу-
словлено различным удельным весом компонент комплексного 
дистанционного сигнала. В случае быстро нарастающего сти-
мула — ожога — можно ожидать больший вклад гидравлического 
сигнала, в случае медленно нарастающего — нагрева — АФК-
Ca2+-волны (Mudrilov et al., 2024). 
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Стимул вызывает распространение вариабельного потенциала (ВП, синий круг): с умень-
шением интенсивности — в случае ожога; без уменьшения интенсивности — в случае 
постепенного нагрева. Распространение ВП вызывает изменения pH (зеленые круги) и 
продукции жасмоновой кислоты (ЖК, серые круги). В свою очередь, сдвиги pH и кон-
центрации ЖК индуцируют быструю и длительную фазы фотосинтетического ответа со-
ответственно. В случае быстро нарастающего стимула (ожог) выражена быстрая фаза от-
вета, которая затухает с расстоянием. В случае медленно нарастущего стимула (посте-
пенный нагрев) выражена длительная фаза ответа, которая не затухает с расстоянием. 

Рис. 5.3. Схема развития системного ответа фотосинтеза  
у проростков пшеницы, вызванного ожогом и нагревом 

 
Имеющие место различия в параметрах системного ответа, ве-

роятно, важны для адаптации растения к быстро и медленно 
нарастающим стимулам. В первом случае наиболее важна непо-
средственная реакция вблизи поврежденной зоны, во втором — 
преобладают долгосрочные изменения, обеспечивающие подго-
товку всего организма к возможным изменениям окружающей 
среды. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Растения реагируют на стимулы окружающей среды, координи-

руя изменения активности процессов в пространственно удален-
ных частях организма. Определяющую роль в такой координации 
играют дистанционные сигналы, в том числе быстрые дистанцион-
ные сигналы. Растения имеют несколько типов таких сигналов — 
гидравлический, электрический и АФК-кальциевый. Весьма веро-
ятно, что дистанционный стрессовый сигнал является комплекс-
ным, а перечисленные сигналы — не независимые сигналы, а ком-
поненты единого комплексного сигнала. Гидравлический и элек-
трический сигналы, а также АФК-Ca2+-волны зарегистрированы 
экспериментально в растениях различных видов при действии раз-
нообразных внешних стимулов. Количественная оценка парамет-
ров дистанционных сигналов и анализ связи параметров сигнала с 
природой и силой индуцирующего его стимула, а также оценка за-
висимости параметров сигнала от вида и стадии развития растения 
выполнены лишь в единичных работах. Имеются отдельные экспе-
риментальные доказательства взаимодействия сигналов разного 
типа при распространении. Механизмы возникновения и передачи 
быстрых дистанционных сигналов на сегодня излагают, исходя из 
попыток построить логичную непротиворечивую картину, включа-
ющую описание причинно-следственных связей. При этом, далеко 
не все уже имеющиеся и вновь получаемые экспериментальные ре-
зультаты вписываются в принятые картины природы быстрых ди-
станционных сигналов. Каким образом происходит дешифровка 
дистанционного сигнала в системных тканях практически неиз-
вестно. Такое общее заключение сформируется после прочтения 
работы, если опустить детали, относящиеся к конкретным каналам, 
насосам, ферментам и т.п. 

Итак, у растений существуют быстрые дистанционные сигналы. 
Природа этих сигналов во многом не ясна, но очевидно, что они 
необходимы для передачи информации в системные ткани. И здесь 
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возникает важный вопрос о получателе информации, которую 
несет дистанционный сигнал. Растения, в отличие от человека, не 
имеют отдельного органа, ответственного за получение и обра-
ботку информации, поступающей от всех частей организма. Как 
равнозначные и распределенные по всему организму системы — 
клетки, образующие ткани и органы растения — обрабатывают ин-
формацию? Исходя из скоординированных изменений процессов 
роста и развития, адекватных условиям окружающей среды и взаи-
модействию с другими живыми организмами, сам факт обработки 
информации у растений на уровне организма сомнений не вызы-
вает. К пониманию принципов этого процесса приблизит установ-
ление природы дистанционных сигналов, а также путей кодирова-
ния и декодирования передаваемой ими информации. 

Путь, даже к очень далекой цели, складывается из отдельных 
шагов и среди этих шагов можно выделить несколько приоритет-
ных, сделав которые в первую очередь, можно значительно уско-
рить дальнейший путь. 

Отдельный тип быстрых дистанционных сигналов не должен 
рассматриваться в отрыве от быстрых сигналов других типов. 
Комплексная природа сигнала весьма вероятна, и исследования 
должны быть сосредоточены на изучении взаимодействия отдель-
ных сигналов, включая иерархию сигналов в рамках единого ком-
плексного сигнала. 

Каким образом происходит кодирование информации, переда-
ваемой быстрыми дистанционными сигналами и какие факторы 
определяют вероятность возникновения и параметры дистанци-
онного сигнала? 

Запуск ответа в клетке, которой достиг сигнал, происходит 
вследствие активации внутриклеточных сигнальных систем. Как 
происходит сопряжение процессов межклеточной и внутрикле-
точной сигнализации? Как такое сопряжение ведет к декодирова-
нию дистанционного сигнала? 
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Быстрые дистанционные сигналы — не единственный способ 
коммуникации у растений. Существуют медленные химические 
сигналы, которые, по определению, более специфичны, и для ко-
торых более очевидны принципы передачи информации. Необхо-
димо определить ту нишу, которую быстрые дистанционные сиг-
налы занимают в процессах передачи информации у растений в 
целом. 

Дистанционные сигналы распространяются в системные 
ткани, имеющие некий определенный статус, который определя-
ется как текущими условиями существования, так и совокупно-
стью факторов, действующих ранее. Как предыстория будет вли-
ять на процессы дешифровки сигнала и формирования ответа в 
системных тканях? И как она будет влиять на возникновение и 
передачу быстрых дистанционных сигналов? 

Очерченный здесь круг вопросов, конечно, не является пол-
ным. В него не вошли, в том числе, нерешенные проблемы, кото-
рые были обозначены в ходе рассмотрения отдельных типов 
быстрых дистанционных сигналов и включающие такой важный 
вопрос как молекулярная природа процессов дальней сигнализа-
ции у растений. Ответы на все перечисленные и связанные с ними 
вопросы помогут понять, как растения существуют в изменяю-
щихся условиях окружающей среды. 
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