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Ñðåäè çàùèòíûõ ðåàêöèé, ïðåäîòâðàùàþùèõ ïîâðåæäåíèå ðàñòèòåëüíîãî
îðãàíèçìà íåáëàãîïðèÿòíûìè óñëîâèÿìè îêðóæàþùåé ñðåäû, îñîáîãî âíè-
ìàíèÿ çàñëóæèâàåò òîíêàÿ ðåãóëÿöèÿ àêòèâíîñòè óñòüè÷íîãî àïïàðàòà, îáåñ-
ïå÷èâàþùàÿ ïîääåðæàíèå áàëàíñà ðàñõîäîâàíèÿ âîäû â ðåçóëüòàòå òðàíñïè-
ðàöèè è ïîñòóïëåíèÿ íåîáõîäèìîãî äëÿ ôîòîñèíòåçà ÑÎ2. Çàìûêàþùèå êëåò-
êè ñïîñîáíû òî÷íî ðåãóëèðîâàòü ðàçìåð óñòüè÷íîãî îòâåðñòèÿ â îòâåò íà
âëèÿíèå øèðîêîãî ñïåêòðà ýêçîãåííûõ è ýíäîãåííûõ ôàêòîðîâ, òàêèõ êàê
ñâåò [2], êîíöåíòðàöèÿ ÑÎ2 [35], äåéñòâèå ôèòîãîðìîíîâ [1], â òîì ÷èñëå
àáñöèçîâîé êèñëîòû (ÀÁÊ) [2], à òàêæå àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà [26]. Îä-
íàêî âîïðîñ î òîì, êàê ðàñòåíèÿ äèôôåðåíöèðóþò ýòè ñèãíàëû äëÿ êîððåê-
öèè ðàçìåðà óñòüèö â ñîîòâåòñòâèè ñ íèìè, äî ñèõ ïîð ìàëî èçó÷åí.

ÀÁÊ âûçûâàåò çàìûêàíèå óñòüèö è ñïîñîáñòâóåò óäåðæàíèþ èõ â çàêðû-
òîì ñîñòîÿíèè, ÷òî çàùèùàåò ðàñòåíèÿ îò çíà÷èòåëüíûõ ïîòåðü âëàãè â óñ-
ëîâèÿõ âîäíîãî äåôèöèòà. Ñâÿçûâàíèå ÀÁÊ ñ òðàíñìåìáðàííûì ðåöåïòîðîì
àêòèâèðóåò öåïü ðåàêöèé, ïðèâîäÿùèõ ê áûñòðûì èçìåíåíèÿì ðàáîòû èîí-
íûõ êàíàëîâ è ïîñëåäóþùåé ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ. Íåîòúåìëåìûì
êîìïîíåíòîì ñèãíàëüíîãî êàñêàäà ÀÁÊ âûñòóïàåò ôîñôàòèäèëèíîçèòîëñïå-
öèôè÷íàÿ ôîñôîëèïàçà Ñ (ÔÈ-ÔËÑ), ãèäðîëèçóþùàÿ ôîñôàòèäèëèîçèòîë
4,5 áèôîñôàò (ÔÈ(4,5)Ô2) ñ îáðàçîâàíèåì ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë: 1,4,5-èíî-
çèòîëòðèôîñôàòà (ÈÔ3) è äèàöèëãëèöåðîëà (ÄÀÃ) [5, 13]. Àêòèâàöèÿ ÔÈ-
ÔËÑ èãðàåò âàæíóþ ðîëü â øèðîêîì ñïåêòðå ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ,
îáåñïå÷èâàþùèõ àäàïòàöèþ ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà ê ñòðåññîâûì ôàêòî-
ðàì îêðóæàþùåé ñðåäû, òàêèì êàê çàñîëåíèå [6], ïåðåîõëàæäåíèå [32] è çà-
ñóõà [7, 31]. Ðàíåå ìû ïîêàçàëè èçìåíåíèÿ ìåòàáîëèçìà ôîñôîèíîçèòèäîâ
ïîä âîçäåéñòâèåì õîëîäîâîãî ñòðåññà, êîòîðûé âûçûâàë ðåçêîå ïîâûøåíèå
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êîëè÷åñòâà ÈÔ3 ñîïðîâîæäàþùååñÿ óìåíüøåíèåì êîíöåíòðàöèè ÔÈ(4,5)Ô2
è åãî ïðåäøåñòâåííèêà — ôîñôàòèäèëèíîçèòîë — 4 — ìîíîôîñôàòà [3, 4].
Èçâåñòíî, ÷òî ÔÈ-ÔËÑ âîâëåêàåòñÿ â ïðîöåññû ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè óñ-
òüè÷íûõ êëåòîê ÀÁÊ [5, 19]. Îäíàêî îïðåäåëèòü ðîëü ýòîãî ôåðìåíòà è ñî-
ñòàâèòü öåëîñòíóþ êàðòèíó ó÷àñòèÿ åãî ïðîäóêòîâ â ñèãíàëüíîé ñåòè ÀÁÊ äî
ñèõ ïîð íå óäà¸òñÿ. Äëÿ èçó÷åíèÿ ðîëè ÔÈ-ÔËÑ â ðåãóëÿöèè äâèæåíèÿ óñ-
òüèö áûë èñïîëüçîâàí íåîìèöèí, ñïîñîáíûé ñâÿçûâàòüñÿ ñ ñóáñòðàòîì ÔÈ-
ÔËÑ — ÔÈ(4,5)Ô2 è ïðåðûâàòü ñèãíàë, îïîñðåäîâàííûé ýòèì ôåðìåíòîì.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû èññëåäîâàíèé
Èññëåäîâàíèÿ óñòüè÷íûõ äâèæåíèé ïðîâîäèëè íà 10—15-äíåâíûõ ðàñòåíè-
ÿõ Pisum sativum L.

Àêòèâèðîâàíèå çàêðûâàíèÿ óñòüèö ÀÁÊ. Ýïèäåðìèñ ñ àáàêñèàëüíîé ïî-
âåðõíîñòè ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûõ ëèñòüåâ, âûäåðæàííûé 1 ÷àñ íà ñâå-
òó â ðàñòâîðå, ïðèãîòîâëåííîì íà 10 ìÌ Òðèñ ðÍ 6,15 è ñîäåðæàùåì 10 ìÌ
ÊCl, áåç ÑÎ2, ïåðåíîñèëè â ñâåæèé ðàñòâîð òîãî æå ñîñòàâà ñ äîáàâëåíèåì
10 ìêÌ ÀÁÊ è/èëè 1ìÌ íåîìèöèíà.

Èíãèáèðîâàíèå îòêðûâàíèÿ óñòüèö ÀÁÊ. Ýïèäåðìèñ âûäåðæèâàëè 2 ÷àñà
â òåìíîòå â ðàñòâîðå áåç ÑÎ2, ïðèãîòîâëåííîì íà 10 ìÌ Òðèñ ðÍ 6,15, ñî-
äåðæàùåì 10 ìÌ ÊCl, ïîñëå ÷åãî ïåðåíîñèëè íà ñâåò â ñâåæåì ðàñòâîðå òîãî
æå ñîñòàâà ñ 10 ìêÌ ÀÁÊ è/èëè 1ìÌ íåîìèöèíà.

Èçìåðåíèå øèðèíû óñòüè÷íîé àïåðòóðû ïðîâîäèëè íà 2-é, 3-é è 4-é ÷àñû
âîçäåéñòâèÿ. Èññëåäîâàëè òàêæå àêòèâèðîâàíèå çàêðûâàíèÿ è èíãèáèðîâà-
íèå îòêðûâàíèÿ óñòüèö ïðè ïðåäâàðèòåëüíîé îáðàáîòêå â òå÷åíèå 30 ìèí. ÀÁÊ
(10 ìêÌ) èëè 1 ìÌ íåîìèöèíà (Òðèñ ðÍ 6,15, 10 ìÌ ÊCl, áåç ÑÎ2) íà âòî-
ðîì ÷àñó âîçäåéñòâèÿ ÀÁÊ è ñâåòà.

Ðàçìåð óñòüè÷íîé àïåðòóðû èçìåðÿëè ñ ïîìîùüþ îêóëÿðíîãî âèíòîâîãî
ìèêðîìåòðà ÌÎÂ-1-16õ, óñòàíîâëåííîãî íà ñâåòîâîé ìèêðîñêîï Granum R 40.
Îáúåêòèâ × 100, îêóëÿð × 16.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå
Èçó÷àòü ðîëü ÔËÑ êàê in vivo, òàê è in vitro äîñòàòî÷íî ñëîæíî: óðîâåíü
ÔÈ(4,5)Ô2  â îðãàíèçìå âûñøèõ ðàñòåíèé î÷åíü íèçîê, à çàðåãèñòðèðîâàòü
ïðèñóòñòâèå ÈÔ3 ñ ïîìîùüþ òîíêîñëîéíîé õðîìàòîãðàôèè ïðàêòè÷åñêè íå
óäà¸òñÿ [29]. Áîëüøèíñòâî èññëåäîâàíèé ñèãíàëèíãà ÔËÑ îñíîâàíî íà èñ-
ïîëüçîâàíèè èíãèáèòîðîâ ýòîãî ôåðìåíòà. Òàê, ÔÈ-ÔËÑ-ñïåöèôè÷íûé
èíãèáèòîð U-73122 áëîêèðóåò ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè èîíîâ âíóòðèêëå-
òî÷íîãî êàëüöèÿ è ïðåïÿòñòâóåò ÀÁÊ-èíäóöèðîâàííîìó çàêðûòèþ óñòüèö [30].
Ñ ïîìîùüþ àìèíîãëèêîçèäà íåîìèöèíà, êîòîðûé ñâÿçûâàåòñÿ ñ ñóáñòðàòîì
ÔËÑ — ÔÈ(4,5)Ô2, ïðè èññëåäîâàíèè ðîëè ÔËÑ â àäàïòàöèè ðàñòåíèé ãî-
ðîõà ê äåéñòâèþ òåïëîâîãî ñòðåññà áûëî óñòàíîâëåíî âûçâàííîå ýòèì âåùå-
ñòâîì óãíåòåíèå àêòèâíîñòè ÔËÑ è ñíèæåíèå òåðìîòîëåðàíòíîñòè ðàñòåíèé
[20]. Â ëàáîðàòîðèè Ò. Ìóíèêà íåîìèöèí èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå èíãèáè-
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òîðà ÔËÑ äëÿ èñêëþ÷åíèÿ å¸ ó÷àñòèÿ â ðåãóëÿöèè ðåîðãàíèçàöèè ìèêðîòó-
áóëèíà ôîñôîëèïàçîé Ä [9]. Âî âðåìÿ èçó÷åíèÿ ÔËÄ è ÔËÑ áûëî ïîêàçàíî,
÷òî íåîìèöèí âûçûâàåò óãíåòåíèå îáðàçîâàíèÿ äèàöèëãëèöåðîëà â ëèñòüÿõ
ïøåíèöû [33].

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ðåãóëÿöèè äâèæåíèÿ óñòüèö ÀÁÊ ýïèäåðìèñ ñ àáàê-
ñèàëüíîé ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ãîðîõà ïîìåùàëè â ðàñòâîð, ñîäåðæàùèé
10ìêÌ ÀÁÊ. ×åðåç 2 ÷àñà âîçäåéñòâèÿ ÀÁÊ íàáëþäàëîñü óìåíüøåíèå óñòüè÷-
íîãî îòâåðñòèÿ íà 47 %. Ýôôåêò ñîõðàíÿëñÿ â äàëüíåéøåì: ðàçìåð óñòüè÷-
íûõ ïîð â òå÷åíèå 3-õ è 4-õ ÷àñîâ âîçäåéñòâèÿ ôèòîãîðìîíà ñîñòàâëÿë 67 è
60 % îò óðîâíÿ êîíòðîëÿ (ðèñ. 1). Ïðè àêòèâàöèè îòêðûâàíèÿ óñòüèö ïîä
âîçäåéñòâèåì ñâåòà óñòüè÷íûå îòâåðñòèÿ ýïèäåðìèñà, îáðàáîòàííîãî ÀÁÊ,
áûëè ìåíüøå êîíòðîëüíûõ íà 26, 43 è 38 % íà 2-é, 3-é è 4-é ÷àñû äåéñòâèÿ
ÀÁÊ ñîîòâåòñòâåííî (ðèñ. 2). Â õîäå èññëåäîâàíèé âëèÿíèÿ 1 ìÌ íåîìèöè-
íà íà ñïîñîáíîñòü ÀÁÊ âûçûâàòü çàêðûâàíèå (ðèñ. 1) è òîðìîçèòü îòêðûâà-
íèå óñòüèö ïîä âîçäåéñòâèåì ñâåòà (ðèñ. 2) ìû ïîêàçàëè, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ
ðàçìåð óñòüè÷íîãî îòâåðñòèÿ áûë äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì ïîä âîçäåéñòâèåì
òîëüêî ÀÁÊ, ïðàêòè÷åñêè äîñòèãàÿ óðîâíÿ êîíòðîëÿ.

Äâèæåíèå óñòüèö ïîä âîçäåéñòâèåì ÀÁÊ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ðåãóëèðó-
åòñÿ ñ ïîìîùüþ óâåëè÷åíèÿ óðîâíÿ Ñà2+ â öèòîçîëå âñëåäñòâèå àêòèâàöèè
Ñà2+-êàíàëîâ íà ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå è ìåìáðàíå òîíîïëàñòà [26]. Öè-
òîçîëüíûé Ñà2+ ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç êëþ÷åâûõ èíòåðìåäèàòîðîâ, óâåëè÷åíèå

Ðèñ. 1. Èçìåíåíèÿ øèðèíû óñòüè÷íîé ùåëè àáàêñèàëüíîãî ýïèäåðìèñà ðàñòåíèé Pisum
sativum L. àáñöèçîâîé êèñëîòîé íà 120, 180 è 240 ìèíóòàõ âîçäåéñòâèÿ. Òóò è íà ðèñóíêàõ
2—4: 1 — êîíòðîëü (10 ìÌ Òðèñ ðÍ 6,15; 10 ìÌ ÊCl); 2 — ÀÁÊ (ÀÁÊ 10 ìêÌ; Òðèñ 10 ìÌ,
ðÍ 6,15; ÊCl 10 ìÌ); 3 — íåîìèöèí (íåîìèöèí 1 ìÌ; Òðèñ 10 ìÌ, ðÍ 6,15; ÊCl 10 ìÌ);
4 — ÀÁÊ + íåîìèöèí (ÀÁÊ 10 ìêÌ; íåîìèöèí 1 ìÌ; Òðèñ 10 ìÌ, ðÍ 6,15; 10 ìÌ ÊCl)
Fig.1. Stomata width (mkm) of abaxial epidermal strips of Pisum sativum L. plants changing after
120, 180 and 240 minutes of ABA treatment. Here and on the figures 2—4: 1 — ñontrol (10 mÌ
Tris ðÍ 6,15; 10 m Ì ÊCl); 2 — ÀBA (ÀBA 10 μÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl); 3 —
neomycin (neomycin 1 mÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl); 4 — ÀBA + neomycin (ÀBA
10 μÌ; neomycin 1 mÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl)
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Ðèñ. 2. Óãíåòåíèå ñâåò-èíäóöèðîâàííîãî îòêðûâàíèÿ óñòüèö àáñöèçîâîé êèñëîòîé (10 ìêÌ)
â òå÷åíèå 120, 180 è 240 ìèíóò âîçäåéñòâèÿ ôèòîãîðìîíà
Fig. 2. Inhibition of the light-induced stomata opening by ABA (10 μÌ) after 120, 180 and 240
minutes of treatment

êîíöåíòðàöèè êîòîðîãî èíèöèèðóåò âûõîä àíèîíîâ èç êëåòêè è äåïîëÿðè-
çàöèþ ìåìáðàíû, ÷òî èíãèáèðóåò êàíàëû, ïî êîòîðûì Ê+ ïîñòóïàåò âíóòðü
êëåòêè, è àêòèâèðóåò êàíàëû, âûñâîáîæäàþùèå ýòîò èîí íàðóæó [34]. Ó÷àñ-
òèå ôîñôîèíîçèòèä-ñïåöèôè÷åñêîé ÔËÑ â ñèãíàëüíûõ êàñêàäàõ ÀÁÊ óñòüè÷-
íûõ êëåòîê çàêëþ÷àåòñÿ, âîçìîæíî, â ìîáèëèçàöèè èîíîâ Ñà2+ [6]. Â ÀÁÊ-
èíäóöèðîâàííîì îòêðûòèè óñòüèö ó÷àñòâóåò ïðîäóêò ÔÈ-ÔËÑ — èíîçèòîë-
òðèôîñôàò, êîòîðûé âûçûâàåò âûñâîáîæäåíèå Ñà2+ èç âíóòðèêëåòî÷íûõ äåïî
[30]. Òàê ïîêàçàíî èíäóêöèþ îáðàçîâàíèÿ ÈÔ3 àáñöèçîâîé êèñëîòîé ïðè
àêòèâàöèè ÔËÑ â êëåòêàõ ëèñòüåâ Arabidopsis thaliana L. [36]. U-73122 óãíå-
òàåò ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè èîíîâ âíóòðèêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ è áëîêèðó-
åò âûçâàííîå ÀÁÊ çàêðûòèå óñòüèö [30]. Ðàíåå ìû óñòàíîâèëè in vivo, ÷òî ÀÁÊ
âûçûâàåò ðåçêîå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ÈÔ3 â ëèñòüÿõ êóêóðóçû, ñîïðîâîæ-
äàþùååñÿ óìåíüøåíèåì ÔÈ(4,5)Ô2, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá àêòèâàöèè ÔËÑ.
Òàêæå ìû ïîêàçàëè îáðàçîâàíèå ÔÈ(4,5)Ô2 èç ÔÈ(4)Ô [15, 16]. Ýòè ôàêòû
ñâèäåòåëüñòâóþò îá àêòèâàöèè ÔËÑ óæå â ïåðâûå ìèíóòû äåéñòâèÿ ÀÁÊ è
ó÷àñòèè äàííîãî ôåðìåíòà íà î÷åíü ðàííèõ ýòàïàõ ýòîãî ñèãíàëüíîãî êàñêàäà.

Äðóãîé ïðîäóêò àêòèâíîñòè ÔÈ-ÔËÑ, ÄÀÃ, ìîæåò ôîñôîðèëèðîâàòüñÿ
ñ îáðàçîâàíèåì ëèïèäíîãî ñèãíàëüíîãî ìåññåíäæåðà — ôîñôàòèäíîé êèñëîòû
(ÔÊ) [27]. Â ïðîòîïëàñòå çàìûêàþùèõ êëåòîê ïîä âîçäåéñòâèåì ÀÁÊ àêòè-
âèðóåòñÿ ôîñôîëèïàçà Ä, ÷òî òàêæå ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâíÿ ôîñôà-
òèäíîé êèñëîòû. ÔËÑ è ÔËÄ ìîãóò äåéñòâîâàòü ïàðàëëåëüíî è èñòî÷íèêîì
ÔÊ ìîæåò áûòü êàê àêòèâíîñòü ÔËÄ, òàê è äèàöèëãëèöåðîëêèíàçû [17]. Òàêèì
îáðàçîì, ïîâûøåíèå óðîâíÿ ÔÊ ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì àêòèâàöèè ÔËÄ è
ôîñôîðèëèðîâàíèÿ ïðîäóêòà àêòèâíîñòè ÔËÑ — äèàöèëãëèöåðîëà. Ó÷àñòèå
ÔËÑ â îáðàçîâàíèè ÔÊ áûëî äîêàçàíî ñ ïîìîùüþ íåîìèöèíà [10].

Îäíàêî îêàçàëîñü òàêæå, ÷òî íà 3-ì è 4-ì ÷àñó äåéñòâèÿ íåîìèöèí óâå-
ëè÷èâàåò øèðèíó óñòüè÷íîé ùåëè, â òî âðåìÿ êàê âëèÿíèÿ íà óæå îòêðûòûå
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óñòüèöà ïðàêòè÷åñêè íå íàáëþäàåòñÿ (ðèñóíêè 1, 2). Òàêèì îáðàçîì, íà äàí-
íîì ýòàïå ìû ìîæåì ñäåëàòü âûâîä î âëèÿíèè íåîìèöèíà (çíà÷èò, è ó÷àñòèè
ÔËÑ) íà òðàíñäóêöèþ ñèãíàëà ÀÁÊ òîëüêî âî âðåìÿ ïðîöåññà èíãèáèðîâà-
íèÿ ýòèì ãîðìîíîì îòêðûâàíèÿ óñòüèö. Ðàíåå âûñêàçûâàëîñü ïðåäïîëîæå-
íèå î òîì, ÷òî ÔËÑ ó÷àñòâóåò ãëàâíûì îáðàçîì â ñèãíàëüíûõ êàñêàäàõ ÀÁÊ,
óäåðæèâàþùèõ óñòüèöà â çàêðûòîì ñîñòîÿíèè [13]. Ñ ïîìîùüþ òðàíñãåííûõ
ðàñòåíèé, îáëàäàþùèõ íèçêèì óðîâíåì ÔËÑ â êëåòêàõ óñòüèö, áûëî ïîêà-
çàíî, ÷òî ýòîò ôåðìåíò ó÷àñòâóåò â ñèãíàëüíûõ êàñêàäàõ, ñâÿçàííûõ ñ óãíå-
òåíèåì îòêðûâàíèÿ óñòüèö àáñöèçîâîé êèñëîòîé, íî íå â ðåàêöèÿõ, îòâå÷à-
þùèõ çà çàêðûòèå óñòüèö [14]. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â êëåòêàõ Vicia faba L.,
ýêñïðåññèðóþùèõ áåëîê, ñïîñîáíûé ñâÿçûâàòü ñóáñòðàò è ïðîäóêò ÔËÑ,
íàáëþäàåòñÿ ÷àñòè÷íàÿ ïîòåðÿ ñïîñîáíîñòè óñòüèö ê çàêðûòèþ ïîä âîçäåé-
ñòâèåì ÀÁÊ [24]. Ïðè÷èíîé òàêèõ ðàñõîæäåíèé ìîæåò áûòü ñïåöèôè÷íîñòü
êàñêàäà â çàâèñèìîñòè îò âèäà ðàñòåíèé, à òàêæå ñóùåñòâîâàíèå ðàçëè÷íûõ
èçîôîðì ÔÈ-ÔËÑ èëè îòëè÷èÿ ìåæäó êðàòêîñðî÷íûì äåéñòâèåì èíãèáè-
òîðà è äîëãîñðî÷íûì ýôôåêòîì ãåíåòè÷åñêèõ ìàíèïóëÿöèé.

Äëÿ òîãî ÷òîáû âûÿñíèòü, íàðóøàåò ëè íåîìèöèí ïåðåäà÷ó ñèãíàëà ÀÁÊ
èëè îí äåéñòâóåò ïî ïàðàëëåëüíîìó ïóòè, ïîâðåæäàÿ äðóãèå ìåõàíèçìû ðå-
ãóëÿöèè äâèæåíèÿ óñòüèö, ìû èñïîëüçîâàëè ïðåäâàðèòåëüíóþ îáðàáîòêó
íåîìèöèíîì è ÀÁÊ â òå÷åíèè 30 ìèí. è èññëåäîâàëè èçìåíåíèÿ ðåãóëÿöèè
äâèæåíèÿ óñòüèö ïîñëå 2 ÷àñîâ âîçäåéñòâèÿ ÀÁÊ. Ïðè 30-òè ìèíóòíîé îáðà-
áîòêå íåîìèöèíîì, ïðåäøåñòâóþùåé âîçäåéñòâèþ ÀÁÊ, áûëî ïîêàçàíî îñ-
ëàáëåíèå âëèÿíèÿ ôèòîãîðìîíà êàê íà ïðîöåññû çàêðûâàíèÿ óñòüèö, òàê è
óäåðæàíèÿ èõ â çàêðûòîì ñîñòîÿíèè (ðèñóíêè 3, 5). Â òî æå âðåìÿ íà êëåòêè
óñòüèö ýïèäåðìèñà, ïðåäâàðèòåëüíî îáðàáîòàííîãî ÀÁÊ â òå÷åíèå 30 ìèí.,
ââåäåíèå íåîìèöèíà ïðàêòè÷åñêè íå âëèÿëî (ðèñóíêè 4, 6). Ýòè äàííûå ñâè-
äåòåëüñòâóþò î íàðóøåíèè íåîìèöèíîì ïåðåäà÷è ñèãíàëà ÀÁÊ, ÷òî ïîäòâåð-
æäàåò ó÷àñòèå ÔËÑ â êàñêàäàõ ÀÁÊ, îáåñïå÷èâàþùèõ êàê ïðîöåññû çàêðûòèÿ
óñòüèö, òàê è óäåðæàíèÿ èõ â çàêðûòîì ñîñòîÿíèè. Ýêñïðåññèÿ ãåíîâ ÔËÑ
ïðîèñõîäèò âî âðåìÿ äåãèäðàòàöèè, ñîëåâîãî è íèçêîòåìïåðàòóðíîãî ñòðåññîâ
[11, 12]. Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ãèïåðîñìîòè÷åñêèé ñòðåññ âûçûâàåò áûñò-
ðîå êðàòêîâðåìåííîå ïîâûøåíèå óðîâíÿ ÈÔ3 â ðåçóëüòàòå àêòèâàöèè ÔÈ-ÔËÑ
â êóëüòóðå êëåòîê Arabidopsis thaliana [31]. Ñóùåñòâóåò ìíåíèå, ÷òî àêòèâà-
öèÿ ÔËÑ è óâåëè÷åíèå óðîâíÿ ÈÔ3 íåîáõîäèìû äëÿ óñèëåíèÿ ïåðâè÷íîãî
îòâåòà è ìàêñèìàëüíîé ýêñïðåññèè ãåíîâ ïîä âîçäåéñòâèåì ÀÁÊ [13, 28].

Â êëåòêàõ æèâîòíûõ ÔÈ(4,5)Ô2 ÿâëÿåòñÿ ñèãíàëüíîé ìîëåêóëîé, ó÷àñòâó-
þùåé â ðåãóëÿöèè êîíöåíòðàöèè èîíîâ Ê+[18]. Âîçìîæíî, ÷òî è â óñòüè÷-
íûõ êëåòêàõ ÔÈ(4,5)Ô2 âûïîëíÿåò ïîäîáíóþ ðîëü. Îñìîòè÷åñêèé ñòðåññ
ïðèâîäèò ê áûñòðîìó óñèëåíèþ ñèíòåçà ÔÈ(4,5)Ô2 â ðàñòåíèÿõ Arabidopsis
thaliana [8], êîòîðîå ñîïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì óðîâíÿ òðàíñêðèïöèè
ôîñôàòèäèëèíîçèòîëêèíàçû, ñèíòåçèðóþùåé ÔÈ(4,5)Ô2 [23]. ÔÈ(4,5)Ô2
òàêæå ÿâëÿåòñÿ âàæíîé ñèãíàëüíîé ìîëåêóëîé, ó÷àñòâóþùåé â ðàçëè÷íûõ
ïðîöåññàõ, òàêèõ êàê ðîñò ïûëüöåâûõ òðóáîê [25], îòâåò íà ñîëåâîé è îñìî-
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Ðèñ. 3. Èçìåíåíèÿ øèðèíû óñòüè÷íîãî îòâåðñòèÿ ïîä âîçäåéñòâèåì ÀÁÊ è/èëè íåîìè-
öèíà (2 ÷àñà) â óñëîâèÿõ ïðåäâàðèòåëüíîé îáðàáîòêè íåîìèöèíîì (1 ìÌ, 30 ìèí.)
Fig. 3. Stomata width (mkm) changing under ABA (10 mÌ, 2 hours) or/and neomycin (1 mÌ,
2 hours) treatment after 30 minutes of neomycin pretreatment (1 mÌ, 30 min.)

Ðèñ. 4. Èçìåíåíèÿ øèðèíû óñòüè÷íîãî îòâåðñòèÿ ïîä âîçäåéñòâèåì ÀÁÊ è/èëè íåîìè-
öèíà (2 ÷àñà) â óñëîâèÿõ ïðåäâàðèòåëüíîé îáðàáîòêè ÀÁÊ (10 ìêÌ, 30 ìèí.)
Fig. 4. Stomata width (mkm) changing under ABA (10 mÌ, 2 hours) or/and neomycin (1 mÌ,
2 hours) treatment after 30 minutes of ABA pretreatment (10 mÌ, 30 min.)

òè÷åñêèé ñòðåññû [8], âåçèêóëÿðíûé òðàíñïîðò [22], ðåîðãàíèçàöèÿ àêòèíà è
ðåãóëÿöèÿ àêòèâíîñòè èîííûõ êàíàëîâ [20]. ÀÁÊ àêòèâèðóåò Ñà2+-çàâèñèìûé
ïîòîê âàêóîëÿðíûõ èîíîâ ÷åðåç êàíàëû, êîòîðûå ïîääåðæèâàþòñÿ â çàêðû-
òîì ñîñòîÿíèè ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ àêòèíîì [21]. Áåëîê, ñâÿçûâàþùèé
ÔÈ(4,5)Ô2, èíãèáèðóåò èíäóöèðîâàííîå ñâåòîì îòêðûâàíèå óñòüèö, âûçû-
âàÿ ñíèæåíèå óðîâíÿ ñâîáîäíîãî ÔÈ(4,5)Ô2 è óìåíüøåíèå îáðàçîâàíèÿ ÔÈ3
è ÔÊ ôîñôîëèïàçàìè Ñ è Ä, ÷òî â êîíå÷íîì èòîãå ïðèâîäèò ê îñòàíîâêå
âûçâàííîãî ÀÁÊ ïðîöåññà çàêðûâàíèÿ óñòüèö [19].

Òàêèì îáðàçîì, íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ íàìè ðåçóëüòàòîâ è àíàëèçà
ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ÔÈ-ÔËÑ ÿâëÿåòñÿ íåîòúåìëå-
ìûì êîìïîíåíòîì ñèãíàëüíîãî êàñêàäà ÀÁÊ, ïîñêîëüêó îíà ó÷àñòâóåò êàê â
ñèíòåçå âàæíåéøèõ ìîëåêóëÿðíûõ ïîñðåäíèêîâ ÈÔ3 è ÄÀÃ — ïðåäøåñòâåí-
íèêà ôîñôàòèäíîé êèñëîòû, òàê è ðåãóëÿöèè êîëè÷åñòâà ÔÈ(4,5)Ô2, ðåãó-
ëèðóÿ ñîñòîÿíèå ìåìáðàííûõ êàíàëîâ óñòüè÷íûõ êëåòîê. Ïðè ýòîì àêòèâà-
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Ðèñ. 6. Èíãèáèðîâàíèå ñâåò-èíäóöèðîâàííîãî îòêðûâàíèÿ óñòüèö àáñöèçîâîé êèñëîòîé
(10 ìêÌ, 2 ÷àñà) ïðè îáðàáîòêå â òå÷åíèå 30 ìèí. ÀÁÊ
Fig. 6. Inhibition of the light-induced stomata opening by ABA (10 μÌ) after 30 minutes of
ABA pretreatment (1 μÌ)

Ðèñ. 5. Óãíåòåíèå ñâåò-èíäóöèðîâàííîãî îòêðûâàíèÿ óñòüèö àáñöèçîâîé êèñëîòîé (10 ìêÌ,
2 ÷àñà) ïðè ïðåäâàðèòåëüíîé îáðàáîòêå íåîìèöèíîì (1 ìÌ, 30 ìèí.). Òóò è íà ðèñ. 6: 1 —
çàêðûòèå óñòüèö ïðè îòñóòñòâèè ñâåòà; 2 — øèðèíà óñòüè÷íîé àïåðòóðû ïîñëå 2 ÷àñîâ
îñâåùåíèÿ (10 ìÌ Òðèñ ðÍ 6,15; 10 ìÌ ÊCl); 3 — îñâåùåíèå 2 ÷àñà; ÀÁÊ 10 ìêÌ; Òðèñ
10ìÌ, ðÍ 6,15; ÊCl 10 ìÌ; 4 — îñâåùåíèå 2 ÷àñà; íåîìèöèí 1 ìÌ; Òðèñ 10 ìÌ, ðÍ 6,15;
ÊCl 10 ìÌ); 5 — îñâåùåíèå 2 ÷àñà; ÀÁÊ 10 ìêÌ; íåîìèöèí 1 ìÌ; Òðèñ 10 ìÌ, ðÍ 6,15;
10 ìÌ ÊCl
Fig. 5. Inhibition of the light-induced stomata opening by ABA (10 mÌ), after 30 minutes of
neomycin pretreatment (1 mÌ). Here on the fig. 6: 1 — dark, closed stomata (10 mÌ Tris ðÍ
6,15; 10 mÌ ÊCl); 2 — stomata width (mkm) after 2 hours of lighting (10 mÌ Tris ðÍ 6,15;
10 mÌ ÊCl); 3 — lighting, 2 hours; ÀBA 10 μÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl, 4 — lighting,
2 hours; neomycin 1 ìÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl, 5 — lighting, 2 hours; ÀBA 10 μÌ;
neomycin 1 mÌ; 10 mÌ Tris ðÍ 6,15; 10 mÌ ÊCl

öèÿ ÔËÑ óæå íà ðàííèõ ýòàïàõ äåéñòâèÿ ÀÁÊ ñâèäåòåëüñòâóåò î å¸ ðîëè â
ôîðìèðîâàíèè ïåðâè÷íûõ àäàïòàöèîííûõ ðåàêöèé ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèç-
ìà, âêëþ÷àþùèõ ðåãóëÿöèþ äâèæåíèÿ óñòüèö â îòâåò íà âîçäåéñòâèå ÀÁÊ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå Ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâà-
íèé Óêðàèíû ¹ Ô10/24-2005, Ô14.4/253-2007 è Áåëàðóññêîãî ðåñïóáëèêàí-
ñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ¹ Á05Ê-108.
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ÐÎËÜ ÔÎÑÔÎËIÏÀÇÈ Ñ Ó ÐÅÃÓËßÖI¯ ÐÎÁÎÒÈ
ÏÐÎÄÈÕÎÂÎÃÎ ÀÏÀÐÀÒÓ ÀÁÑÖÈÇÎÂÎÞ ÊÈÑËÎÒÎÞ

Äëÿ äîñë³äæåííÿ ðîë³ ÔI-ÔËÑ â ÀÁÊ-ñèãíàë³çàö³¿ ïðîäèõîâèõ êë³òèí åï³äåðì³ñó ëèñòê³â
ãîðîõó âèêîðèñòîâóâàëè íåîì³öèí, ³íã³á³òîð ÔI-ÔËÑ. ÀÁÊ ñïðè÷èíþº çàêðèòòÿ â³äêðè-
òèõ ïðîäèõ³â ³ ïðèãí³÷óº ¿õ â³äêðèâàííÿ, ³íäóêîâàíå ñâ³òëîì. Ðîçì³ð ïðîäèõ³â åï³äåðì³ñó,
îáðîáëåíîãî ÀÁÊ ðàçîì ç íåîì³öèíîì, çá³ëüøóâàâñÿ äî ð³âíÿ êîíòðîëþ. Åêçîãåííå äî-
äàâàííÿ íåîì³öèíó ïðèçâîäèòü äî â³äêðèòòÿ ïðîäèõ³â, ïðèïèíÿº çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â
ÀÁÊ, ïîðóøóº çäàòí³ñòü ÀÁÊ ïðèãí³÷óâàòè â³äêðèâàííÿ ïðîäèõ³â çà ä³¿ ñâ³òëà. Ïîïåðåä-
íÿ îáðîáêà íåîì³öèíîì ïîðóøóâàëà ÷óòëèâ³ñòü ïðîäèõ³â äî ñèãíàëó ÀÁÊ. Êð³ì òîãî,
åï³äåðì³ñ, ïîïåðåäíüî îáðîáëåíèé ÀÁÊ, âòðà÷àâ ÷óòëèâ³ñòü äî ä³¿ íåîì³öèíó. Ö³ ðåçóëü-
òàòè ï³äòâåðäæóþòü âèñíîâîê ùîäî ó÷àñò³ ÔI-ÔËÑ ó êë³òèííèõ ðåàêö³ÿõ, â³äïîâ³äàëüíèõ
çà ÀÁÊ-³íäóêîâàíå çàêðèâàííÿ ïðîäèõ³â òà ó ïîä³ÿõ, ïîâ’ÿçàíèõ ç ³íã³áóâàííÿì â³äêðèòòÿ
ïðîäèõ³â ÀÁÊ.

Ê ë þ ÷ î â ³  ñ ë î â à:  Pisum sativum L., àáñöèçîâà êèñëîòà, ôîñôîë³ïàçà Ñ, íåîì³öèí.

O.M. Iakovenko 1, S.V. Kretynin 1, E.M. Kabachevskaya 2, G.V. Lyakhnovich 2,
D.I. Volotovski 2, V.S. Kravets 1
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National Academy of Science of Ukraine, Kyiv
2 Institute of Biophysics and Cell Engineering,
National Academy of Sciences of Belarus, Minsk

ROLE OF PHOSPHOLIPASE C IN ABA REGULATION
OF STOMATA FUNCTION

We used neomycin, a PI-PLC inhibitor, to investigate the contribution of PI-PLC to ABA
signaling in guard cell of epidermal pea leaves strips. ABA promotes closing of open stomata and
inhibits the light-induced opening of closed stomata. The aperture size of stomata epidermal
peels treated with ABA combined with neomycin was increased compared to the control level.
Exogenously added neomycin induced stomata opening, reduced stomata closing by ABA, and
inhibited ABA ability to suppress stomata opening. Pretreatment by neomycin impair increased
stomata sensitiveness to the ABA signal. Furthermore, guard cells of epidermis treated by ABA
were not sensitive to neomycin. The above-mentioned results may indicate that PI-PLC plays a
role in the signaling events associated with the inhibition of stomata opening by ABA and
cellular reactions that are responsible for ABA-induced stomata closure.

K e y  w o r d s:  Pisum sativum, phospholipase C, abscisic acid, neomycin.
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