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ЭКЗОГЕННЫМ ОКСИДОМ АЗОТА

Èçó÷àëè ìåõàíèçìû âëèÿíèÿ ýêçîãåííîãî îêñèäà 
àçîòà (NO) íà òåïëîóñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé 
ïøåíèöû. Îáðàáîòêà ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê  äîíîðîì 
îêñèäà àçîòà (íèòðîïðóññèäîì íàòðèÿ) âûçûâàëà 
óñèëåíèå ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà 
(Î2.–) óæå ÷åðåç 10 ìèí. Èíãèáèòîð áèîñèíòåçà 
áåëêà öèêëîãåêñèìèä íå ïîäàâëÿë âûçûâàåìîå äîíîðîì 
NO óñèëåíèå ïðîäóöèðîâàíèÿ Î2.– êîëåîïòèëÿìè, à 
èíãèáèòîð îáðàçîâàíèÿ ôîñôàòèäíîé êèñëîòû áóòà-
íîë-1 ÷àñòè÷íî åãî íèâåëèðîâàë. Îáðàáîòêà êîëåîï-
òèëåé êàëüöèåâûì èîíîôîðîì À23187 èëè àêòèâà-
òîðîì èíîçèòîëüíîãî öèêëà èíîçèòîëîì êîìïåíñè-
ðîâàëà íåãàòèâíîå äåéñòâèå áóòàíîëà-1 íà îáðàçî-
âàíèå Î2.–. Áóòàíîë-1 íèâåëèðîâàë òàêæå ïîâû-
øåíèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè êîëåîïòèëåé, âûçûâàåìîå 
äîíîðîì NO, òîãäà êàê êàëüöèåâûé èîíîôîð è 
èíîçèòîë ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñíèìàëè òàêîå äåéñò-
âèå áóòàíîëà-1. Îáñóæäàþòñÿ âîçìîæíûå ìåõàíèç-
ìû ó÷àñòèÿ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà, ôîñôàòèä-
íîé êèñëîòû è èîíîâ êàëüöèÿ â ðåàëèçàöèè ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ ýôôåêòîâ NO. 

Ââåäåíèå. Èîíû êàëüöèÿ, àêòèâíûå ôîðìû 
êèñëîðîäà (ÀÔÊ) è îêñèä àçîòà (NO) ÿâëÿ-
þòñÿ âàæíûìè êîìïîíåíòàìè âíóòðèêëåòî÷-
íîé ñèãíàëèçàöèè. Â ÷àñòíîñòè, îíè ó÷àñò-
âóþò â òðàíñäóêöèè ñèãíàëà ê ôàêòîðàì ðå-
ãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè äëÿ ïîñëåäóþùåé àê-
òèâàöèè çàùèòíûõ ðåàêöèé êëåòêè â îòâåò íà 
äåéñòâèå áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷åñêèõ ñòðåñ-
ñîðîâ [1–3]. 

Ðîëü îêñèäà àçîòà â ôîðìèðîâàíèè àäàï-
òèâíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé íà àáèîòè÷åñêèå 
ñòðåññîðû (â îñîáåííîñòè íà ãèïåðòåðìèþ) 
ìåíåå èññëåäîâàíà ïî ñðàâíåíèþ ñ ÀÔÊ è 
èîíàìè êàëüöèÿ. Ëèøü â îòäåëüíûõ ðàáîòàõ 
ñîîáùàëîñü îá óâåëè÷åíèè ñîäåðæàíèÿ ýíäî-
ãåííîãî NO â êëåòêàõ ðàñòåíèé â îòâåò íà 
äåéñòâèå âûñîêèõ òåìïåðàòóð [3] è î ïîâû-
øåíèè òåïëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòåíèé ïîä âëèÿ-
íèåì ýêçîãåííîãî îêñèäà àçîòà [4, 5]. 

Èçâåñòíî, ÷òî áèîëîãè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü 
NO ìîæåò ðåàëèçîâûâàòüñÿ âî âçàèìîäåéñò-
âèè ñ ðàçëè÷íûìè ñèãíàëüíûìè ìåññåíäæå-
ðàìè, â ÷àñòíîñòè, ñ èîíàìè êàëüöèÿ, ôîñ-
ôàòèäíîé êèñëîòîé è ÀÔÊ [6, 7]. Èìåþòñÿ 
ñâåäåíèÿ, ÷òî NO ó÷àñòâóåò â ðåãóëÿöèè 
êàëüöèåâîãî ãîìåîñòàçà â êëåòêàõ ðàñòåíèé 
ïî ðàçíûì ìåõàíèçìàì [7–9]. Îäèí èç íèõ 
ñâÿçàí ñ íàêîïëåíèåì öÀÄÔ-ðèáîçû, ñòè-
ìóëèðóþùåé îòêðûâàíèå âíóòðèêëåòî÷íûõ 
êàëüöèåâûõ êàíàëîâ. Óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ 
öÀÄÔ-ðèáîçû ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå àêòè-
âàöèè ÀÄÔ-ðèáîçèëöèêëàçû ïîä âëèÿíèåì 
öÃÌÔ – ïðîäóêòà, íàêàïëèâàþùåãîñÿ â ðå-
çóëüòàòå àêòèâàöèè îêñèäîì àçîòà ãóàíèëàò-
öèêëàçû, êîòîðóþ ñ÷èòàþò îäíîé èç îñíîâ-
íûõ ìèøåíåé NO êàê ñèãíàëüíîé ìîëåêó-
ëû [10]. Âîçìîæíî òàêæå ïðÿìîå íåôåðìåí-
òàòèâíîå âëèÿíèå îêñèäà àçîòà íà ñîñòîÿíèå 
êàëüöèåâûõ êàíàëîâ. Îíî ñâÿçàíî ñ S-íèòðî-
çèëèðîâàíèåì áåëêîâ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ, 
÷òî ïðèâîäèò ê èõ îòêðûâàíèþ [7]. Ïî-âè-
äèìîìó, çà ñ÷åò ýòèõ ìåõàíèçìîâ è ðåà-
ëèçóåòñÿ ñâÿçü ìåæäó NO-ñèíòàçíîé è êàëü-
öèåâîé ñèãíàëüíûìè ñèñòåìàìè. 

Ïîä äåéñòâèåì NO ìîæåò àêòèâèðîâàòüñÿ 
è ôîñôàòèäàòíàÿ ñèãíàëüíàÿ ñèñòåìà. Èç-
âåñòíà åãî ñïîñîáíîñòü ïîâûøàòü àêòèâíîñòü 
ôîñôîëèïàçû D (ÔËD), ÷òî îáóñëîâëèâàåò 
óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ôîñôàòèäíîé êèñëî-
òû (ÔÊ) – âàæíîãî âòîðè÷íîãî ìåññåíäæåðà 
ëèïèäíîãî ñèãíàëèíãà [11]. Êðîìå òîãî, îêñèä 
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ëèïàçó Ñ è äèàöèëãëèöåðîëêèíàçó, ÷òî òàê-
æå âûçûâàåò íàêîïëåíèå ÔÊ [12]. Â ðàñ-
òèòåëüíûõ êëåòêàõ ÔÊ ìîæåò ôóíêöèîíè-
ðîâàòü êàê êàëüöèåâûé èîíîôîð [13] è ñïî-
ñîáñòâîâàòü ïîñòóïëåíèþ êàëüöèÿ â öèòîçîëü. 
Òàêèì îáðàçîì, âîçìîæåí è òðåòèé ìåõà-
íèçì âëèÿíèÿ îêñèäà àçîòà íà ñîäåðæàíèå 
êàëüöèÿ â öèòîçîëå – ÷åðåç óñèëåíèå íà-
êîïëåíèÿ ÔÊ. 

Åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî ìíîãèå ýô-
ôåêòû NO ðåàëèçóþòñÿ âî âçàèìîäåéñòâèè ñ 
ÀÔÊ. Òàê, â êóëüòóðå òêàíåé êîðíåé æåíü-
øåíÿ äîíîð NO âûçûâàë àêòèâàöèþ ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçû è óñèëåíèå ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèä-
íîãî àíèîí-ðàäèêàëà [14]. Èçâåñòíî, ÷òî 
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçà îòíîñèòñÿ ê ôåðìåíòàì, 
êîòîðûå ðåãóëèðóþòñÿ Ca2+ [15]. Èìåþòñÿ 
äàííûå è î âëèÿíèè ÔÊ íà àêòèâíîñòü 
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Â ñèñòåìå in vitro ÔÊ 
ñòàáèëèçèðóåò ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçíûé êîìïëåêñ
ìåìáðàííîé ôðàêöèè, âûäåëåííîé èç ðàñ-
òèòåëüíûõ êëåòîê, è òåì ñàìûì óñèëèâàåò 
ãåíåðàöèþ ÀÔÊ [16]. Óñòàíîâëåíî ó÷àñòèå 
ÔÊ â óñèëåíèè ïðîäóöèðîâàíèÿ ÀÔÊ ðàñ-
òèòåëüíûìè êëåòêàìè â óñëîâèÿõ õîëîäîâîãî 
ñòðåññà [17]. Ïðè ýòîì îñòàåòñÿ íåÿñíûì, 
ìîæåò ëè ÔÊ in vivo ñàìîñòîÿòåëüíî ðå-
ãóëèðîâàòü àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû èëè 
æå åå ýôôåêòû îïîñðåäîâàíû âëèÿíèåì íà 
êàëüöèåâûé áàëàíñ â êëåòêàõ. 

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîâûøå-
íèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè êîëåîïòèëåé ïøåíè-
öû äîíîðîì NO íèòðîïðóññèäîì íàòðèÿ 
(ÍÏÍ) ñîïðîâîæäàåòñÿ óñèëåíèåì ãåíåðàöèè 
Î2.–. Ýòè ýôôåêòû íèâåëèðîâàëèñü èíãè-
áèòîðàìè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû èìèäàçîëîì è 
-íàôòîëîì [18]. Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî 

çàâèñèìîå îò ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû óñèëåíèå 
ãåíåðàöèè ÀÔÊ ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì ýôôåê-
òîì â ïðîöåññå ïîâûøåíèÿ òåïëîóñòîé÷è-
âîñòè êîëåîïòèëåé ïøåíèöû ïîä âëèÿíèåì 
ýêçîãåííîãî NO. 

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû – âûÿñíåíèå âîç-
ìîæíîãî ó÷àñòèÿ èîíîâ êàëüöèÿ è ÔÊ â 
ðåàëèçàöèè äåéñòâèÿ ýêçîãåííîãî NO íà ãå-
íåðàöèþ ÀÔÊ ðàñòèòåëüíûìè êëåòêàìè è èõ 
òåïëîóñòîé÷èâîñòü. 

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Â ðàáîòå èñïîëüçî-
âàëè îòðåçêè êîëåîïòèëåé, îòäåëåííûå îò 
÷åòûðåõäíåâíûõ ýòèîëèðîâàííûõ ïðîðîñòêîâ 

ïøåíèöû (Triticum aestivum L.) ñîðòà Ýëå-
ãèÿ, êîòîðûå âûðàùèâàëè ïðè òåìïåðàòóðå 
20 °Ñ. Êîëåîïòèëè ïøåíèöû ÿâëÿþòñÿ àäåê-
âàòíîé ìîäåëüþ äëÿ èññëåäîâàíèÿ äåéñòâèÿ 
ýêçîãåííûõ ñîåäèíåíèé íà óñòîé÷èâîñòü ðàñ-
òåíèé, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåòñÿ ïðåèìóùåñò-
âåííî êëåòî÷íûìè ìåõàíèçìàìè [19]. 

Ñðåäîé èíêóáàöèè êîëåîïòèëåé êîíòðîëü-
íîãî âàðèàíòà ñëóæèëà 2%-íàÿ ñàõàðîçà ñ 
äîáàâëåíèåì íàòðèåâîé ñîëè ïåíèöèëëèíà 
(100 000 åä./ë). Îáðàáîòêó êîëåîïòèëåé äîíî-
ðîì îêñèäà àçîòà ÍÏÍ (500 ìêÌ) ïðîâî-
äèëè â òå÷åíèå 24 ÷ âíåñåíèåì åãî â ñðåäó 
èíêóáàöèè. Â ñîîòâåòñòâóþùèõ âàðèàíòàõ 
îïûòà êîëåîïòèëè îáðàáàòûâàëè â òå÷åíèå 
26 ÷ 0,2%-íûì áóòàíîëîì-1, èíãèáèòîðîì 
çàâèñèìîãî îò ÔËD îáðàçîâàíèÿ ÔÊ, ëèáî 
0,2%-íûì áóòàíîëîì-2, åãî íåàêòèâíûì àíàëî-
ãîì [11]. Â âàðèàíòàõ ñ êîìáèíèðîâàííîé îá-
ðàáîòêîé êîëåîïòèëåé ÍÏÍ è áóòàíîëîì-1 èëè 
áóòàíîëîì-2 ñîîòâåòñòâóþùèå ñïèðòû âíî-
ñèëè â ñðåäó èíêóáàöèè êîëåîïòèëåé çà 2 ÷ 
äî äîáàâëåíèÿ ÍÏÍ. Íà ñðåäå, ñîäåðæàùåé 
êàëüöèåâûé èîíîôîð À23187 (1 ìêÌ) èëè 
àêòèâàòîð èíîçèòîëüíîãî öèêëà èíîçèòîë 
(5 ìÌ) [20], êîëåîïòèëè èíêóáèðîâàëè 24 ÷. 
Ïðè èññëåäîâàíèè êîìáèíèðîâàííîãî äåéñò-
âèÿ ÍÏÍ ñ èîíîôîðîì ëèáî èíîçèòîëîì 
ýòè ñîåäèíåíèÿ äîáàâëÿëè â ñðåäó èíêóáà-
öèè êîëåîïòèëåé îäíîâðåìåííî ñ ÍÏÍ. Äëÿ 
âûÿñíåíèÿ ðîëè ñèíòåçà áåëêà â óñèëåíèè 
ÀÔÊ-ãåíåðèðóþùåé ñïîñîáíîñòè êîëåîïòè-
ëåé, âûçûâàåìîé îêñèäîì àçîòà, îòðåçêè 
îáðàáàòûâàëè èíãèáèòîðîì ñèíòåçà áåëêà 
öèêëîãåêñèìèäîì (ÖÃ) â êîíå÷íîé êîíöåí-
òðàöèè 10 ìêÌ. ÖÃ âíîñèëè â ñðåäó èíêó-
áàöèè êîëåîïòèëåé çà 2 ÷ äî äîáàâëåíèÿ â 
íåå ÍÏÍ. Êîíöåíòðàöèè èññëåäóåìûõ ñîå-
äèíåíèé áûëè âûáðàíû ïî ðåçóëüòàòàì ïðåä-
âàðèòåëüíûõ îïûòîâ. 

Èíòåíñèâíîñòü ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî 
àíèîí-ðàäèêàëà îöåíèâàëè ïî âîññòàíîâëå-
íèþ íèòðîñèíåãî òåòðàçîëèÿ [19]. 

Ïîñëå èíêóáàöèè â ðàñòâîðàõ èññëåäóå-
ìûõ ñîåäèíåíèé êîëåîïòèëè ïîäâåðãàëè ïîâ-
ðåæäàþùåìó ïðîãðåâó â óëüòðàòåðìîñòàòå ïðè 
òåìïåðàòóðå 44 °Ñ. Çàòåì îòðåçêè â òå÷åíèå 
2 ñóò ïðîäîëæàëè èíêóáèðîâàòü íà 2%-íîé 
ñàõàðîçå ñ äîáàâëåíèåì ïåíèöèëëèíà, ïîñëå 
÷åãî îöåíèâàëè èõ âûæèâàíèå [18]. 
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Íà ðèñóíêàõ è â òàáëèöå ïðèâåäåíû ñðåä-
íèå çíà÷åíèÿ òðåõ íåçàâèñèìûõ ýêñïåðèìåí-
òîâ, êàæäûé èç êîòîðûõ áûë ïðîâåäåí â òðåõ-
êðàòíîé ïîâòîðíîñòè, è èõ ñòàíäàðòíûå îò-
êëîíåíèÿ. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Ïîä âëèÿíèåì äîíîðà îêñèäà àçîòà ÍÏÍ 
ïðîèñõîäèëî çíà÷èòåëüíîå óñèëåíèå ãåíåðà-
öèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà êîëåîï-
òèëÿìè ïøåíèöû. Òàêîé ýôôåêò áûë äîñòî-
âåðíûì óæå ÷åðåç 10 ìèí è óñèëèâàëñÿ â 
òå÷åíèå ïåðâûõ äâóõ ÷àñîâ îò íà÷àëà îáðàáîòêè 
îòðåçêîâ ÍÏÍ, ïîñëå ÷åãî ñòàáèëèçèðîâàëñÿ 
è ñîõðàíÿëñÿ íà ïðîòÿæåíèè 24 ÷ (ðèñ. 1). 

Ïðè îáðàáîòêå êîëåîïòèëåé êàëüöèåâûì 
èîíîôîðîì À23187 îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå 
óñèëåíèå ãåíåðàöèè O2.– íàáëþäàëè ÷åðåç 1–
2 ÷ ïîñëå íà÷àëà åãî âîçäåéñòâèÿ. Ïîä âëè-
ÿíèåì àêòèâàòîðà èíîçèòîëüíîãî öèêëà èíî-
çèòîëà ïîâûøåíèå îáðàçîâàíèÿ O2.– áûëî áî-
ëåå çàìåòíûì è íàáëþäàëîñü óæå ÷åðåç 
10 ìèí ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè, îäíàêî êî 
2-ìó ÷àñó íàáëþäåíèé ýòîò ïîêàçàòåëü ñíè-
æàëñÿ äî óðîâíÿ êîíòðîëÿ (ðèñ. 1). Òàêèì
îáðàçîì, ýôôåêòû èîíîôîðà À23187, ñïî-
ñîáñòâóþùåãî ïîñòóïëåíèþ êàëüöèÿ â öèòî-
çîëü, è èíîçèòîëà, èíäóöèðóþùåãî èíîçè-
òîëüíûé öèêë è òåì ñàìûì ïîâûøàþùåãî 
êîíöåíòðàöèþ èîíîâ Ca2+ â öèòîçîëå çà ñ÷åò 
èõ âûõîäà èç âíóòðèêëåòî÷íûõ äåïî (âàêóî-
ëè, ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ìèòî-
õîíäðèé) [21], èìåþò çíà÷èòåëüíîå ñõîäñòâî. 

Óñèëåíèå ãåíåðàöèè ÀÔÊ, âûçûâàåìîå 
äîíîðîì NO, íå óãíåòàëîñü èíãèáèòîðîì 

áèîñèíòåçà áåëêà ÖÃ (òàáëèöà), ÷òî ïîçâî-
ëÿåò ïðåäïîëàãàòü íåçàâèñèìóþ îò ðàáîòû 
áåëîêñèíòåçèðóþùåãî àïïàðàòà àêòèâàöèþ 
ôåðìåíòà(îâ), ãåíåðèðóþùåãî(èõ) ñóïåðîê-
ñèäíûé àíèîí-ðàäèêàë. Ïðè ýòîì ñàì ïî 
ñåáå ÖÃ íå îêàçûâàë äîñòîâåðíîãî âëèÿíèÿ 
íà ÀÔÊ-ãåíåðèðóþùóþ àêòèâíîñòü êëåòîê 
êîëåîïòèëåé. 

Êàê óñòàíîâëåíî ðàíåå, îñíîâíûì ÀÔÊ-
ãåíåðèðóþùèì ôåðìåíòîì êëåòî÷íîé ïîâåðõ-
íîñòè êîëåîïòèëåé ïøåíèöû, àêòèâíîñòü êî-
òîðîãî ïîâûøàåòñÿ ïîä âëèÿíèåì ýêçîãåííîãî 
NO, ÿâëÿåòñÿ ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçà. Â ëèòåðàòó-
ðå èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î çàâèñèìîñòè àêòèâ-
íîñòè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû îò êàëüöèåâîãî ãî-
ìåîñòàçà êëåòîê è âîçìîæíîñòè ïðÿìîé àê-
òèâàöèè ôåðìåíòà èîíàìè êàëüöèÿ [22]. 
Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî óãíåòåíèå NO-
èíäóöèðóåìîé ãåíåðàöèè ÀÔÊ â êîëåîïòè-
ëÿõ ïøåíèöû ïîä âëèÿíèåì áëîêàòîðà êàëü-
öèåâûõ êàíàëîâ õëîðèäà ëàíòàíà [23]. Ìîæíî 
ïðåäïîëàãàòü, ÷òî âûçûâàåìîå NO óñèëåíèå 
ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ â öèòîçîëü ïðèâîäèò ê 
ïîâûøåíèþ àêòèâíîñòè óæå ñóùåñòâóþùèõ 
ìîëåêóë ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. 

Âìåñòå ñ òåì èçâåñòíî, ÷òî NO îáëàäàåò 
ñïîñîáíîñòüþ âûçûâàòü íàêîïëåíèå ÔÊ â 
ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ, êîòîðàÿ òàêæå ìîæåò 
âëèÿòü íà àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. 
Èìåþùèåñÿ â ëèòåðàòóðå äàííûå ïîçâîëÿþò 
ïðåäïîëàãàòü êàê ïðÿìîå [16], òàê è îïîñðåäî-
âàííîå êàëüöèåì è ñâÿçàííîå ñ èîíîôîðíû-
ìè ñâîéñòâàìè [13] âëèÿíèå ÔÊ íà àêòèâ-
íîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Îäèí èç ïóòåé óñè-
ëåíèÿ îáðàçîâàíèÿ ÔÊ â ðàñòèòåëüíûõ êëåò-
êàõ ïîä âëèÿíèåì NO ìîæåò áûòü îáóñëîâ-
ëåí àêòèâàöèåé ÔËD. Îáðàçîâàíèå ÔÊ ñ 
ó÷àñòèåì ýòîãî ôåðìåíòà èíãèáèðóåòñÿ áóòà-
íîëîì-1 [11]. 

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ îáðàáîòêà êîëå-
îïòèëåé àíòàãîíèñòîì ÔËD-çàâèñèìîãî îáðà-
çîâàíèÿ ÔÊ áóòàíîëîì-1 íå îêàçûâàëà ñó-
ùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà ãåíåðàöèþ ñóïåð-
îêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà. Áóòàíîë-1 òàêæå 
íå âëèÿë íà èíäóöèðóåìóþ äîíîðîì NO 
àêòèâàöèþ îáðàçîâàíèÿ Î2.– êîëåîïòèëÿ-
ìè íà íà÷àëüíîé ñòàäèè ýêñïåðèìåíòà (÷å-
ðåç 10 ìèí ïîñëå îáðàáîòêè ÍÏÍ). Îäíàêî 
óæå ÷åðåç 2 ÷ áóòàíîë-1 ïðèáëèçèòåëüíî íà 
60 % ñíèæàë ýôôåêò óñèëåíèÿ ãåíåðàöèè 

Ðèñ. 1. Äèíàìèêà ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-
ðàäèêàëà êîëåîïòèëÿìè ïøåíèöû (% îò êîíòðîëÿ 
â íà÷àëå ýêñïåðèìåíòà): 1 – êîíòðîëü; 2 – ÍÏÍ 
(500 ìêÌ); 3 – êàëüöèåâûé èîíîôîð À23187 

(1 ìêÌ); 4 – èíîçèòîë (5 ìÌ) 



31

Âîçìîæíûå ïóòè èíäóöèðîâàíèÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê

ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2012. ¹ 6

Î2.–, âûçûâàåìûé ýêçîãåííûì îêñèäîì àçî-
òà (òàáëèöà). Áóòàíîë-2, íåàêòèâíûé â îò-
íîøåíèè èíãèáèðîâàíèÿ îáðàçîâàíèÿ ÔÊ â 
ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ, íå îêàçûâàë äîñòî-
âåðíîãî âëèÿíèÿ íà îáðàçîâàíèå ñóïåðîêñèä-
íîãî àíèîí-ðàäèêàëà êîëåîïòèëÿìè è ïðàê-
òè÷åñêè íå èçìåíÿë ýôôåêò äîíîðà NO. Òà-
êèì îáðàçîì, åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî 
ñòèìóëèðóåìàÿ äîíîðîì îêñèäà àçîòà ãåíå-
ðàöèÿ Î2.– çàâèñèò îò îáðàçîâàíèÿ ÔÊ, 
ïðîèñõîäÿùåãî ñ ó÷àñòèåì ÔËD. Ïîëó÷åííûå 
äàííûå, îäíàêî, íå ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü î 
êîíêðåòíîì ìåõàíèçìå âëèÿíèÿ ÔÊ íà àê-
òèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Îí ìîæåò áûòü 
ïðÿìûì èëè êîñâåííûì, â ÷àñòíîñòè, îïî-
ñðåäîâàííûì èîíàìè êàëüöèÿ. 

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ó÷àñòèÿ êàëüöèÿ â NO-èí-
äóöèðîâàííîé ãåíåðàöèè ÀÔÊ êîëåîïòèëè îá-
ðàáàòûâàëè êàëüöèåâûì èîíîôîðîì À23187 
è àêòèâàòîðîì èíîçèòîëüíîãî öèêëà èíîçè-
òîëîì. 

Êàëüöèåâûé èîíîôîð À23187 ïðè äåéñò-
âèè íà êîëåîïòèëè â êîìáèíàöèè ñ ÍÏÍ 
÷àñòè÷íî íèâåëèðîâàë óñèëåíèå îáðàçîâàíèÿ 
Î2.–, âûçûâàåìîå äîíîðîì NO (òàáëèöà). 
Îñîáåííî çàìåòíî òàêîé ýôôåêò ïðîÿâëÿëñÿ 
÷åðåç 24 ÷ ïîñëå íà÷àëà èíêóáàöèè. Âåðîÿò-

íîé ïðè÷èíîé ýòîãî ìîãëî áûòü èçáûòî÷íîå 
íàêîïëåíèå êàëüöèÿ, ñâÿçàííîå ñ îäíîâðå-
ìåííûì åãî ïîñòóïëåíèåì ïðè ïîìîùè èîíî-
ôîðà è âëèÿíèåì îêñèäà àçîòà íà ïîòîêè 
ýêñòðà- è âíóòðèêëåòî÷íîãî Ca2+ [7]. Èç-
âåñòíî, ÷òî èçáûòîê êàëüöèÿ ìîæåò èíãè-
áèðîâàòü âçàèìîäåéñòâèå öèòîçîëüíîé è ìåì-
áðàííîé ñóáúåäèíèö ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû è òåì 
ñàìûì ñíèæàòü åå àêòèâíîñòü [24]. 

Â âàðèàíòå ñ êîìáèíèðîâàííûì äåéñòâèåì 
èîíîôîðà À23187 è áóòàíîëà-1 óðîâåíü ãå-
íåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà êî-
ëåîïòèëÿìè äîñòîâåðíî íå îòëè÷àëñÿ îò êîí-
òðîëüíîãî. Èíûì îêàçàëîñü âëèÿíèå êàëü-
öèåâîãî èîíîôîðà íà ãåíåðàöèþ Î2.– ïðè 
îáðàáîòêå èì êîëåîïòèëåé â êîìáèíàöèè ñ 
äîíîðîì NO è èíãèáèòîðîì îáðàçîâàíèÿ ÔÊ 
áóòàíîëîì-1. Â ýòîì ñëó÷àå äîáàâëåíèå èîíî-
ôîðà â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè êîìïåíñèðîâàëî 
ñíÿòèå NO-çàâèñèìîãî óñèëåíèÿ ãåíåðàöèè 
Î2.–, âûçûâàåìîå áóòàíîëîì-1 (òàáëèöà). Òà-
êîé ýôôåêò êîñâåííî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî 
óãíåòåíèå îáðàçîâàíèÿ ÔÊ, ïðîèñõîäÿùåå 
ïîä âëèÿíèåì áóòàíîëà-1, ìîæåò âûçûâàòü 
íàðóøåíèå êàëüöèåâîãî ãîìåîñòàçà, îòðàæà-
þùååñÿ íà ïðîöåññå àêòèâàöèè ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçû îêñèäîì àçîòà. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî

Ãåíåðàöèÿ ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà êîëåîïòèëÿìè ïøåíèöû 
ïðè îáðàáîòêå ýôôåêòîðàìè, % îò êîíòðîëÿ

Âàðèàíò
Âðåìÿ îò ìîìåíòà ââåäåíèÿ ÍÏÍ

10 ìèí 2 ÷ 24 ÷

Êîíòðîëü
ÍÏÍ (0,5 ìÌ)
ÖÃ (10 ìêÌ)
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + ÖÃ (10 ìêÌ)
Áóòàíîë-1 (0,2 %) 
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + áóòàíîë-1 (0,2 %)
Áóòàíîë-2 (0,2 %)
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + áóòàíîë-2 (0,2 %)
À23187 (1 ìêÌ)
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + À23187 (1 ìêÌ)
Áóòàíîë-1 (0,2 %) + À23187 (1 ìêÌ)
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + áóòàíîë-1 (0,2 %) + À23187 (1 ìêÌ)
Èíîçèòîë (5 ìÌ) 
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + èíîçèòîë (5 ìÌ)
Áóòàíîë-1 (0,2 %) + èíîçèòîë (5 ìÌ)
ÍÏÍ (0,5 ìÌ) + áóòàíîë-1 (0,2 %) + èíîçèòîë (5 ìÌ)

100,0 ± 3,8
133,0 ± 4,0
  85,8 ± 6,4
110,7 ± 3,9
  98,3 ± 3,3
134,0 ± 4,9
102,0 ± 3,9
135,8 ± 4,1
107,9 ± 3,6
134,1 ± 2,9
  98,4 ± 3,2
129,8 ± 4,0
128,0 ± 5,1
133,8 ± 4,4
113,2 ± 4,2
149,1 ± 5,3

100,0 ± 2,9
197,1 ± 3,2
103,0 ± 4,1
165,0 ± 3,8
102,6 ± 3,9
138,5 ± 4,2
105,1 ± 2,7
183,6 ± 5,1
114,9 ± 3,4
181,0 ± 3,1
107,7 ± 3,3
180,5 ± 4,5
112,2 ± 4,3
199,3 ± 6,0
117,0 ± 5,6
185,8 ± 5,1

98,5 ± 2,2
201,5 ± 3,8
108,1 ± 5,5
175,0 ± 4,1
96,4 ± 3,3

133,3 ± 3,9
110,2 ± 3,9
180,8 ± 4,8
106,7 ± 3,8
169,2 ± 4,1
88,2 ± 4,4

177,4 ± 3,6
97,5 ± 4,7

206,7 ± 3,8
94,3 ± 3,7

187,2 ± 6,1
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â äàííîì ñëó÷àå èîíîôîð, óñèëèâàÿ ïîñòóï-
ëåíèå êàëüöèÿ, êîìïåíñèðîâàë íåäîñòàòîê 
ÔÊ, êîòîðàÿ ìîæåò ïðîÿâëÿòü ñâîþ ôèçèî-
ëîãè÷åñêóþ àêòèâíîñòü, â òîì ÷èñëå è áëà-
ãîäàðÿ ñâîéñòâó êàëüöèåâîãî èîíîôîðà [13]. 

Îáðàáîòêà êîëåîïòèëåé ÍÏÍ â ñî÷åòàíèè
ñ àêòèâàòîðîì èíîçèòîëüíîãî öèêëà èíîçè-
òîëîì, êîòîðûé ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü óñè-
ëåíèþ ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ â öèòîçîëü, ñó-
ùåñòâåííî íå âëèÿëà íà ïðîÿâëåíèå ýôôåêòîâ 
äîíîðà îêñèäà àçîòà íà ãåíåðàöèþ ÀÔÊ 
(òàáëèöà). Â âàðèàíòå ñ êîìáèíèðîâàííîé îá-
ðàáîòêîé êîëåîïòèëåé èíîçèòîëîì è áóòàíî-
ëîì-1 íà íà÷àëüíîé ñòàäèè íàáëþäåíèé ãåíå-
ðàöèÿ ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-ðàäèêàëà áûëà 
íåñêîëüêî âûøå, ÷åì â êîíòðîëå, à ÷åðåç 24 ÷ 
óæå äîñòîâåðíî íå îòëè÷àëàñü îò êîíòðîëÿ. 

Ïðè êîìáèíèðîâàííîé îáðàáîòêå êîëåîï-
òèëåé ÍÏÍ, áóòàíîëîì-1 è èíîçèòîëîì ïîñ-
ëåäíèé êîìïåíñèðîâàë óãíåòåíèå NO-çàâè-
ñèìîãî óñèëåíèÿ îáðàçîâàíèÿ Î2.–, âûçû-
âàåìîå èíãèáèòîðîì ñèíòåçà ÔÊ. Â ýòîì 
îòíîøåíèè âëèÿíèå èíîçèòîëà áûëî èäåí-
òè÷íûì äåéñòâèþ êàëüöèåâîãî èîíîôîðà. Îáà 
àãåíòà, óñèëèâàþùèå ïîñòóïëåíèå êàëüöèÿ â 
öèòîçîëü, ñóùåñòâåííî ñíèæàëè èíãèáèðó-

þùåå äåéñòâèå áóòàíîëà-1 íà NO-èíäóöè-
ðóåìóþ ãåíåðàöèþ ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-
ðàäèêàëà. Ýòî óêàçûâàåò íà ó÷àñòèå êàê ÔÊ, 
òàê è èîíîâ êàëüöèÿ â ðåãóëÿöèè àêòèâíîñ-
òè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Âîçìîæíî, âëèÿíèå ÔÊ 
íà àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû îïîñðåäî-
âàíî êàëüöèåì, ïîñòóïëåíèå êîòîðîãî óñèëè-
âàåòñÿ â ñâÿçè ñ èîíîôîðíûì ýôôåêòîì ÔÊ. 

Îäíàêî ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû íå ÿâëÿ-
þòñÿ îäíîçíà÷íûì äîêàçàòåëüñòâîì òîãî, ÷òî 
èíäóöèðîâàííîå îêñèäîì àçîòà óñèëåíèå ãå-
íåðàöèè Î2.– ó ïøåíèöû ñâÿçàíî èìåííî 
ñ âëèÿíèåì ÔÊ íà êàëüöèåâûé ãîìåîñòàç 
êëåòîê. Òàê, â ñèñòåìå in vitro ïîêàçàíà 
âîçìîæíîñòü ïðÿìîãî âëèÿíèÿ ÔÊ íà àê-
òèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû [16]. Íåëüçÿ èñ-
êëþ÷èòü, ÷òî ÔÊ è èîíû êàëüöèÿ âëèÿþò 
íà àêòèâíîñòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû íåçàâè-
ñèìî äðóã îò äðóãà. Â ýòîì ñëó÷àå ââåäåíèå 
â ñðåäó èíêóáàöèè êîëåîïòèëåé èîíîôîðà 
èëè àêòèâàòîðà èíîçèòîëüíîãî öèêëà è óñè-
ëåíèå ïîñòóïëåíèÿ èîíîâ êàëüöèÿ â öèòî-
çîëü ìîãëî ÷àñòè÷íî êîìïåíñèðîâàòü îò-
ñóòñòâèå àêòèâàöèè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû ÔÊ, 
îáóñëîâëåííîå äåéñòâèåì áóòàíîëà-1. 

Êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå, ñíÿòèå âûçû-
âàåìîãî äîíîðîì îêñèäà àçîòà óñèëåíèÿ ãå-
íåðàöèè ÀÔÊ ïóòåì îáðàáîòêè êîëåîïòè-
ëåé àíòèîêñèäàíòîì èîíîëîì [23] èëè èí-
ãèáèòîðàìè ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû [18] ïðèâî-
äèëî ê ñíèæåíèþ óðîâíÿ èíäóöèðîâàíèÿ 
òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïøåíèöû äîíîðîì NO. Ñ 
ó÷åòîì çàâèñèìîñòè àêòèâíîñòè ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçû îò ÔÊ è èîíîâ êàëüöèÿ èçó÷àëè 
âëèÿíèå àíòàãîíèñòà îáðàçîâàíèÿ ÔÊ áóòà-
íîëà-1, êàëüöèåâîãî èîíîôîðà, àêòèâàòîðà 
èíîçèòîëüíîãî öèêëà, à òàêæå èõ êîìáèíà-
öèé ñ äîíîðîì îêñèäà àçîòà íà óñòîé÷èâîñòü 
ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ê òåïëîâîìó ñòðåññó. 

Îáðàáîòêà êîëåîïòèëåé ÍÏÍ çàìåòíî óâå-
ëè÷èâàëà ïðîöåíò èõ âûæèâàíèÿ ïîñëå ïîâ-
ðåæäàþùåãî ïðîãðåâà (ðèñ. 2). Áóòàíîë-1 çà-
ìåòíî íå âëèÿë íà óñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé 
ê ïðîãðåâó, íî â òî æå âðåìÿ ñóùåñòâåííî 
óãíåòàë ïîâûøåíèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè êî-
ëåîïòèëåé, âûçûâàåìîå äîíîðîì NO. Åãî íå-
àêòèâíûé àíàëîã áóòàíîë-2 íå âûçûâàë èç-
ìåíåíèÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè êîëåîïòèëåé ïøå-
íèöû è íå âëèÿë íà åå èíäóöèðîâàíèå äî-
íîðîì NO. 

Ðèñ. 2. Âûæèâàåìîñòü (%) êîëåîïòèëåé ïøåíèöû 
ïîñëå ïîâðåæäàþùåãî ïðîãðåâà (44 °Ñ, 10 ìèí): 
1 – êîíòðîëü; 2 – ÍÏÍ (500 ìêÌ); 3 – áóòàíîë-1 
(0,2 %); 4 – ÍÏÍ (500 ìêÌ) + áóòàíîë-1 (0,2 %); 
5 – áóòàíîë-2 (0,2 %); 6 – ÍÏÍ (500 ìêÌ) + áóòà-
íîë-2 (0,2 %); 7 – À23187 (1 ìêÌ); 8 – ÍÏÍ (500 
ìêÌ) + À23187 (1 ìêÌ); 9 – áóòàíîë-1 (0,2 %) + 
À23187 (1 ìêÌ); 10 – ÍÏÍ (500 ìêÌ) + áóòàíîë-1 
(0,2 %) + À23187 (1 ìêÌ); 11 – èíîçèòîë (5 ìÌ); 
12 – ÍÏÍ (500 ìêÌ) + èíîçèòîë (5 ìÌ); 13 – 
áóòàíîë-1 (0,2 %) + èíîçèòîë (5 ìÌ); 14 – ÍÏÍ 
(500 ìêÌ) + áóòàíîë-1 (0,2 %) + èíîçèòîë (5 ìÌ) 
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Êàëüöèåâûé èîíîôîð À23187 è èíîçèòîë 
ñàìè ïî ñåáå íåçíà÷èòåëüíî, íî äîñòîâåðíî, 
ïîâûøàëè òåïëîóñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé 
ïøåíèöû (ðèñ. 2). Â âàðèàíòå ñ îáðàáîòêîé 
êîëåîïòèëåé êàëüöèåâûì èîíîôîðîì â ñî÷å-
òàíèè ñ ÍÏÍ àääèòèâíîñòè èëè àíòàãî-
íèçìà ýôôåêòîâ íå íàáëþäàëè. Ïðè êîì-
áèíèðîâàííîé îáðàáîòêå êîëåîïòèëåé ÍÏÍ
è èíîçèòîëîì èõ âûæèâàåìîñòü ïîñëå ïîâ-
ðåæäàþùåãî ïðîãðåâà áûëà íåñêîëüêî âûøå 
ïî ñðàâíåíèþ ñ âàðèàíòîì îáðàáîòêè òîëüêî 
äîíîðîì NO, îäíàêî òàêîå óâåëè÷åíèå îêà-
çàëîñü íåäîñòîâåðíûì ïðè p  0,05. 

Áóòàíîë-1 íå ñíèìàë ïîëîæèòåëüíîãî âëè-
ÿíèÿ êàëüöèåâîãî èîíîôîðà è èíîçèòîëà íà 
òåïëîóñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé ïøåíèöû 
(ðèñ. 2). Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî èíäóöèðîâà-
íèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè êîëåîïòèëåé ñîåäè-
íåíèÿìè, óñèëèâàþùèìè ïîñòóïëåíèå èîíîâ 
êàëüöèÿ â öèòîçîëü, â óñëîâèÿõ íàøèõ ýêñ-
ïåðèìåíòîâ íå çàâèñåëî îò îáðàçîâàíèÿ ÔÊ 
â ðåàêöèÿõ, êàòàëèçèðóåìûõ ÔËD. 

Îáðàáîòêà êîëåîïòèëåé êàëüöèåâûì èîíî-
ôîðîì â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè êîìïåíñè-
ðîâàëà âûçûâàåìîå áóòàíîëîì-1 ñíÿòèå ïîëî-
æèòåëüíîãî âëèÿíèÿ ÍÏÍ íà òåïëîóñòîé-
÷èâîñòü êîëåîïòèëåé (ðèñ. 2). Òàêîé æå ýô-
ôåêò ïðîÿâëÿë è àêòèâàòîð èíîçèòîëüíîãî 
öèêëà – èíîçèòîë. Òàêèì îáðàçîì, îáà àãåí-
òà, ñïîñîáíûå óñèëèâàòü ïîñòóïëåíèå èîíîâ 
êàëüöèÿ â öèòîçîëü (èîíîôîð À23187 è èíî-
çèòîë), äåéñòâîâàëè êàê àíòàãîíèñòû ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ ýôôåêòîâ èíãèáèòîðà îáðàçîâàíèÿ 
ÔÊ áóòàíîëà-1. Â ñâÿçè ñ ýòèì ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî èíãèáèðîâàíèå îáðàçîâàíèÿ 
ÔÊ â êëåòêàõ êîëåîïòèëåé íàðóøàåò èõ 
êàëüöèåâûé ãîìåîñòàç. Âëèÿíèå ÔÊ íà ïîñ-
òóïëåíèå êàëüöèÿ â öèòîçîëü, êàê óæå îò-
ìå÷àëîñü, ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ åå èîíî-
ôîðíûìè ñâîéñòâàìè. Îäíàêî äëÿ îäíîçíà÷-
íîãî çàêëþ÷åíèÿ î Ca2+-îïîñðåäîâàííîì 
ó÷àñòèè ÔÊ â óñèëåíèè ãåíåðàöèè ÀÔÊ â 
êîëåîïòèëÿõ ïøåíèöû è ïîñëåäóþùåì èíäó-
öèðîâàíèè èõ òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïîä âëèÿ-
íèåì äîíîðà NO íåîáõîäèìî ïðÿìîå îïðåäå-
ëåíèå èçìåíåíèé êîíöåíòðàöèè èîíîâ êàëü-
öèÿ â öèòîçîëå ñ ïîìîùüþ ôëþîðåñöåíòíûõ 
çîíäîâ. 

Âûâîäû. Îáðàáîòêà êîëåîïòèëåé ïøåíè-
öû äîíîðîì îêñèäà àçîòà (ÍÏÍ) ïðèâîäèò 

ê áûñòðîìó óñèëåíèþ ãåíåðàöèè â íèõ Î2.–, 
êîòîðàÿ íå ïîäàâëÿåòñÿ èíãèáèòîðîì áèî-
ñèíòåçà áåëêà ÖÃ. Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî îêñèä 
àçîòà âûçûâàåò àêòèâàöèþ óæå èìåþùèõñÿ â 
êëåòêàõ ìîëåêóë ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû. Ýôôåêò 
óñèëåíèÿ ãåíåðàöèè ñóïåðîêñèäíîãî àíèîí-
ðàäèêàëà, âûçûâàåìûé ÍÏÍ, óãíåòàëñÿ áóòà-
íîëîì-1, èíãèáèòîðîì ÔËD-çàâèñèìîãî îá-
ðàçîâàíèÿ ÔÊ. Â òî æå âðåìÿ äîáàâëåíèå â 
ñðåäó èíêóáàöèè êîëåîïòèëåé êàëüöèåâîãî 
èîíîôîðà À23187 èëè àêòèâàòîðà èíîçèòîëü-
íîãî öèêëà èíîçèòîëà â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè ñíèìàëî èíãèáèðóþùåå äåéñòâèå áóòà-
íîëà-1 íà NO-èíäóöèðîâàííóþ ãåíåðàöèþ 
Î2.–. Äîíîð îêñèäà àçîòà ïîâûøàë òåïëî-
óñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé ïøåíèöû, à áóòà-
íîë-1 ñóùåñòâåííî óãíåòàë ýòîò ýôôåêò ÍÏÍ. 
Äîáàâëåíèå â ñðåäó èíêóáàöèè êîëåîïòèëåé 
ïøåíèöû ñîåäèíåíèé, óñèëèâàþùèõ ïîñòóï-
ëåíèå êàëüöèÿ â öèòîçîëü (èîíîôîðà À23187 
è èíîçèòîëà), êîìïåíñèðîâàëî îòðèöàòåëüíîå 
âëèÿíèå áóòàíîëà-1 íà âûçûâàåìîå äîíîðîì 
NO ïîâûøåíèå òåïëîóñòîé÷èâîñòè ðàñòè-
òåëüíûõ êëåòîê. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäå-
òåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ÔÊ, èîíû êàëüöèÿ è 
ÀÔÊ ÿâëÿþòñÿ ïîñðåäíèêàìè â ðåàëèçàöèè 
âëèÿíèÿ ýêçîãåííîãî îêñèäà àçîòà íà òåïëî-
óñòîé÷èâîñòü êîëåîïòèëåé ïøåíèöû. ÔÊ 
íàðÿäó ñ èîíàìè êàëüöèÿ, ïî-âèäèìîìó, ïðè-
íèìàåò ó÷àñòèå â àêòèâàöèè ÍÀÄÔÍ-îêñè-
äàçû – ñòàðòîâîãî ôåðìåíòà ÍÀÄÔÍ-îêñè-
äàçíîé ñèãíàëüíîé ñèñòåìû. Îáðàçóþùèåñÿ 
â ðåçóëüòàòå ýòîãî ÀÔÊ èãðàþò âàæíóþ ðîëü 
â òðàíñäóêöèè ñèãíàëà ê ôàêòîðàì ðåãóëÿöèè 
òðàíñêðèïöèè äëÿ ïîñëåäóþùåé àêòèâàöèè 
çàùèòíûõ ðåàêöèé êëåòêè â îòâåò íà òåïëî-
âîé ñòðåññ. 

Yu.V. Karpets, Yu.E. Kolupaev, 
T.O. Yastreb, O.P. Dmitriev

POSSIBLE PATHWAYS OF HEAT 
RESISTANCE INDUCTION IN PLANT CELLS 

BY EXOGENOUS NITROGEN OXIDE 

The mechanisms of influence of exogenous nitro-
gen oxide (NO) on heat resistance of wheat coleoptiles 
have been studied. The treatment of plant cells with 
nitrogen oxide donor (sodium nitroprusside) resulted 
in the increase of superoxide anion-radical (Î2.–) 
generation already after 10 minutes. The inhibitor of 
protein biosynthesis cycloheximide did not inhibit the 
Î2.– generation by coleoptiles caused with the NO do-
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nor whereas the inhibitor of phosphatidic acid forma-
tion (butanol-1) partially inhibited it. The treatment 
of coleoptiles with the calcium ionophore (À23187) 
or activator of inositol cycle (inositol) compensated 
the suppression of butanol-1 effect on NO-dependent 
Î2.– formation. Butanol-1 has also leveled the  induc-
tion of coleoptiles heat resistance caused by the NO 
donor, whereas calcium ionophore and inositol almost 
completely removed the butanol-1 effect. The possible 
mechanisms of participation of reactive oxygen spe-
cies, phosphatidic acid and calcium ions in the realiza-
tion of NO physiological effects are discussed. 

Þ.Â. Êàðïåöü, Þ.ª. Êîëóïàºâ, 
Ò.Î. ßñòðåá, Î.Ï. Äìèòð³ºâ

ÌÎÆËÈÂ² ØËßÕÈ ²ÍÄÓÊÓÂÀÍÍß 
ÒÅÏËÎÑÒ²ÉÊÎÑÒ² ÐÎÑËÈÍÍÈÕ ÊË²ÒÈÍ 

ÅÊÇÎÃÅÍÍÈÌ ÎÊÑÈÄÎÌ ÀÇÎÒÓ

Âèâ÷àëè ìåõàí³çìè âïëèâó åêçîãåííîãî îêñèäó 
àçîòó (NO) íà òåïëîñò³éê³ñòü êîëåîïòèë³â ïøå-
íèö³. Îáðîáêà ðîñëèííèõ êë³òèí äîíîðîì îêñèäó
àçîòó (í³òðîïðóñèäîì íàòð³þ) âèêëèêàëà ïîñèëåí-
íÿ ãåíåðàö³¿ ñóïåðîêñèäíîãî àí³îí-ðàäèêàëà (Î2.–) 
âæå ÷åðåç 10 õâ. ²íã³á³òîð á³îñèíòåçó á³ëêà öèêëî-
ãåêñèì³ä íå ïðèãí³÷óâàâ ïîñèëåííÿ ïðîäóêóâàííÿ 
Î2.– êîëåîïòèëÿìè, ñïðè÷èíþâàíå äîíîðîì NO, à 
³íã³á³òîð óòâîðåííÿ ôîñôàòèäíî¿ êèñëîòè áóòà-
íîë-1 ÷àñòêîâî éîãî í³âåëþâàâ. Îáðîáêà êîëåîï-
òèë³â êàëüö³ºâèì ³îíîôîðîì À23187 àáî àêòèâà-
òîðîì ³íîçèòîëüíîãî öèêëó ³íîçèòîëîì êîìïåíñó-
âàëà íåãàòèâíó ä³þ áóòàíîëó-1 íà óòâîðåííÿ Î2.–. 
Áóòàíîë-1 í³âåëþâàâ òàêîæ ï³äâèùåííÿ òåïëî-
ñò³éêîñò³ êîëåîïòèë³â, ³íäóêîâàíå äîíîðîì NO, 
òîä³ ÿê êàëüö³ºâèé ³îíîôîð òà ³íîçèòîë ìàéæå 
ïîâí³ñòþ çí³ìàëè òàêó ä³þ áóòàíîëó-1. Îáãîâîðþ-
þòüñÿ ìîæëèâ³ ìåõàí³çìè ó÷àñò³ àêòèâíèõ ôîðì 
êèñíþ, ôîñôàòèäíî¿ êèñëîòè òà ³îí³â êàëüö³þ â 
ðåàë³çàö³¿ ô³ç³îëîã³÷íèõ åôåêò³â NO. 
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