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Электрические сигналы (ЭС) растений, возникающие при действии различных внешних факто-
ров, играют важную роль в адаптации к изменяющимся условиям окружающей среды. Генерация 
ЭС в клетках высших растений связана с активацией потоков Ca2+, K+, анионов, а также измене-
нием активности H+-ATPазы плазмалеммы. В настоящем обзоре на основе сопоставления данных 
молекулярно-генетических и электрофизиологических исследований выполнен анализ молекуляр-
ной природы ионных каналов, вносящих вклад в передачу ЭС у высших растений. На основе таких 
характеристик ионных каналов, как селективность, механизм активации, а также внутриклеточная 
и тканевая локализация, из широкого разнообразия ионных каналов высших растений выделены 
те, которые отвечают требованиям к потенциальным участникам генерации ЭС. Анализ данных 
экспериментальных исследований, выполненных на мутантах с подавленной или усиленной экс-
прессией гена определённого канала, выявил те каналы, активация которых вносит вклад в фор-
мирование ЭС. К числу каналов, ответственных за возникновение потока Ca2+ при генерации ЭС, 
относятся каналы семейства GLR, потока K+ – GORK, анионов – MSL. Рассмотрение перспектив 
дальнейших исследований говорит о необходимости объединения в рамках единого исследования 
электрофизиологических и генетических подходов наряду с анализом ионных концентраций в ин-
тактных растениях.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: электрические сигналы у растений, дистанционные сигналы, ионные каналы, 
потенциал действия, вариабельный потенциал.
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Принятые сокращения: АФК – активные формы кислорода; ВП – вариабельный потенциал; ПД – потенциал дей-
ствия; СП  – системный потенциал; ЭС  – электрический сигнал; CNGC  – cyclic nucleotide-gated channels, каналы, 
управляемые циклическими нуклеотидами; DAMP – damage-associated molecular pattern, молекулярный паттерн, свя-
занный с повреждением; GLR – glutamate-like receptor, ионотропные глутаматные рецепторы; MSL – mechanosensitive-
like channels, механочувствительно-подобные каналы.
* Адресат для корреспонденции.

ВВЕДЕНИЕ

Растения в естественной среде обитания 
подвергаются действию различных неблаго-
приятных факторов окружающей среды. 
Для  развития скоординированного систем-
ного ответа на действие внешних факторов 
необходима передача дистанционных сигна-
лов. У  растений выделяют три типа дистан-
ционных сигналов – химические, гидравли-
ческие и электрические, различающиеся как 
по природе, так и по скорости распростране-
ния. Электрические сигналы (ЭС), скорость 

распространения которых у растений может 
достигать десятков сантиметров в секунду, на-
ряду с гидравлическими относятся к быстрым 
дистанционным сигналам [1–4].

Распространение ЭС вызывает широкий 
спектр функциональных изменений в нераз-
дражённых частях растения. Индуцированные 
ЭС ответы включают изменение активности 
фотосинтеза и транспирации, усиление дыха-
ния, изменение содержания ATP, экспрессию 
защитных генов и др. [1, 3, 5]. Такие изменения 
играют важную роль в адаптации растений к 
изменяющимся условиям окружающей среды. 
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Известно, что механизмы индукции ЭС систем-
ного ответа у растений основаны на изменениях 
ионных концентраций во время генерации ЭС, 
среди которых особо важную роль играют сдви-
ги концентраций Са2+ и Н+ [5, 6]. Приводящие 
к изменениям концентраций ионные потоки 
возникают вследствие изменения активности 
ион-транспортирующих систем, в первую оче-
редь ионных каналов [2, 3, 7]. Однако вопрос о 
молекулярной природе таких каналов остаётся 
открытым.

Идентификация молекулярной природы 
ионных каналов, участвующих в генерации 
ЭС у высших растений, сопряжена с рядом 
трудностей. В первую очередь необходимо от-
метить, что исследование параметров ЭС и 
механизмов их генерации проводилось на ра-
стениях различных видов. В частности, тради-
ционным объектом исследования в электро-
физиологии растений являются локомоторные 
растения. Другим модельным объектом, на 
котором был получен значительный объём 
данных о механизмах генерации ЭС и впер-
вые была экспериментально показана роль 
ионных каналов, служили гигантские клет-
ки харовых водорослей, удобные для иссле-
дований с методической точки зрения  [8–11]. 
В то же время модельным объектом в молеку-
лярно-генетических исследованиях растений яв-
ляется арабидопсис (Arabidopsis thaliana L.), на 
котором выполнено относительно небольшое 
количество работ по изучению ЭС. Вышеска-
занное не позволяет прямо сопоставить элек-
трофизиологические и молекулярно-генетичес-
кие данные, представленные в литературе. 
В настоящем обзоре предпринята попытка 
такого сопоставления: рассматриваются све-
дения о природе ионных потоков, лежащих в 
основе механизмов генерации ЭС, приводятся 
данные об ионных каналах, генетическая при-
надлежность которых идентифицирована на 
сегодняшний день, а также выполняется ана-
лиз наиболее вероятных участников процесса 
генерации ЭС у высших растений.

ЭЛЕКТРИЧЕСКИЕ СИГНАЛЫ 
ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

В состоянии покоя величина электриче-
ского мембранного потенциала клеток расте-
ний находится в значительно более отрица-
тельной области по сравнению с клетками 
животных и составляет ниже −100 мВ, а для 
некоторых растений и отдельных тканей ниже 
−200 мВ. Столь большие значения обусловле-
ны значительным вкладом создаваемой за счёт 

работы Н+-ATPазы плазмалеммы метаболи-
ческой компоненты в общую величину элек-
трического потенциала  [6,  8]. Электрический 
трансмембранный потенциал как составляю-
щая электрохимического градиента является 
движущей силой мембранного транспорта, в 
том числе для потока ионов при генерации ЭС. 
В настоящее время у растений выделяют три 
типа ЭС: потенциал действия (ПД), вариабель-
ный потенциал (ВП) и системный потенциал 
(СП)  [1, 3, 7, 12]. Последний в силу недоста-
точной изученности лежащих в его основе 
механизмов не рассматривается в настоящем 
обзоре. Разделение сигналов на различные 
типы основано на нескольких характеристиках, 
включая направленность изменения потенциа-
ла (де-/гиперполяризация), длительность элек-
трической реакции, характер распростране-
ния, а также типичные раздражители, которые 
индуцируют сигнал определённого типа.

ПД представляет собой переходную депо-
ляризацию амплитудой несколько десятков 
мВ, имеющую характерную импульсную фор-
му, возникающую по пороговому принципу и 
подчиняющуюся закону «всё или ничего»  [1, 
6, 12, 13]. Отмеченные свойства ПД растений 
сходны с таковыми для классического нерв-
ного импульса. Основные же различия свя-
заны с временными характеристиками реак-
ции: длительность ПД у растений в тысячи раз 
больше длительности нервного импульса – от 
нескольких секунд у локомоторных, таких как 
мимоза и венерина мухоловка, до нескольких 
десятков секунд у обычных, нелокомоторных 
растений [1, 13].

Механизм генерации ПД в клетках расте-
ний (рис. 1) также отличается от классической 
Na+/K+-схемы нервного импульса. У растений 
формирование фазы деполяризации ПД свя-
зано с входящим потоком Ca2+ и выходящим 
потоком анионов, прежде всего Cl−, а также, 
вероятно, со временным снижением активно-
сти H+-ATPазы. При этом ионы Ca2+ играют 
преимущественно сигнальную роль, вызывая 
активацию потока анионов и инактивацию 
H+-ATPазы  [1, 12, 13]. В то же время для от-
дельных видов растений продемонстрирована 
определяющая роль Ca2+ в изменении величи-
ны электрического потенциала при формиро-
вании фазы деполяризации  [14, 15], что пока-
зывает вариативность механизма генерации 
ПД среди различных растений. Формирование 
фазы реполяризации связано с выходящим 
потоком K+, значительная движущая сила для 
которого возникает при деполяризации, а так-
же с реактивацией H+-ATPазы вследствие уда-
ления из клетки избытка ионов Ca2+ [3, 8, 13].
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Рис. 1. Схема генерации и распространения потенциала действия (ПД) и вариабельного потенциала (ВП) по проводя-
щим тканям высших растений. Неповреждающий стимул вызывает генерацию ПД, который распространяется пре-
имущественно по флоэме вследствие возникновения локальных токов (обозначены красными стрелками). Повреж-
дающий стимул вызывает ВП, который распространяется вследствие передачи по ксилеме химического (обозначено 
зелёными точками) или гидравлического сигнала (обозначено голубыми стрелками). На схеме справа представлены 
механизмы генерации ПД и ВП (пояснения в тексте). КС – ксилема, СЭ – ситовидные элементы

Распространение ПД по растению (рис.  1) 
происходит без значительного снижения ам-
плитуды и скорости, которая составляет обыч-
но от долей до нескольких см/с, достигая 
8–10  см/с у локомоторных растений  [1, 7, 16]. 
Бездекрементное распространение ПД указы-
вает на то, что этот процесс является актив-
ным: генерация ПД вызывает деполяризацию 
клеток в соседних участках до порогового 
уровня вследствие возникновения локальных 

токов и последующую активную генерацию 
ПД в этих участках [8, 12, 13]. В целом, можно 
говорить о принципиальном сходстве меха-
низма распространения нервного импульса 
и ПД у растений, несмотря на меньшую на 
2–3  порядка скорость последнего. Однако от-
крытым остаётся вопрос об основных путях 
передачи ПД у высших растений. Проводящие 
пучки высших растений являются общепри-
знанным путём системной передачи сигналов 

5
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всех типов, включая электрические  [1, 5, 7]. 
Предположительно, клетки флоэмы  – как 
ситовидные элементы, так и флоэмная парен-
хима  – ответственны за незатухающую пере-
дачу ПД  [1, 3]. Также имеет место радиальное 
распространение ПД от проводящих пучков 
к соседним клеткам благодаря связям через 
плазмодесмы, вероятно, уже в виде затухаю-
щего сигнала [1, 12, 13].

Генерацию ПД вызывают различные непо-
вреждающие стимулы, включая изменение тем-
пературы, освещённости, прикосновение и  др. 
Механизмы преобразования энергии дей-
ствующего стимула в изменения потенциала 
и роль определённых ионных каналов в этом 
процессе рассмотрены в соответствующих об-
зорах  [3, 7, 17]. Отдельно необходимо подчерк-
нуть, что генерацию ПД у растений, как и в 
нервном волокне, можно индуцировать путём 
прямой электрической стимуляции  [15], что 
свидетельствует об определяющей роли по-
тенциал-зависимых ионных каналов в индук-
ции ПД.

ВП (рис. 1), как и ПД, представляет собой 
переходную деполяризацию амплитудой не-
сколько десятков мВ, однако имеет гораздо 
большую длительность, до нескольких десят-
ков минут, и нерегулярную форму  [1,  3, 7, 
13,  16]. Отмечая большую продолжительность 
ВП, в силу чего его часто обозначают как 
«медленная волна потенциала» (SWP, slow wave 
potential), нужно подчеркнуть, что причиной 
этого является медленная фаза реполяризации 
ВП, в то время как продолжительность депо-
ляризации обычно не превышает нескольких 
секунд, как и в случае ПД. ВП, в отличие от 
ПД, не подчиняется правилу «всё или ничего», 
его амплитуда и длительность зависят от типа 
стимула  [18,  19] и площади повреждения  [16]. 
Скорость распространения ВП составляет 0,1–
10 мм/с. По мере удаления от места стимуля ции 
наблюдается декремент амплитуды и скорости 
его распространения  [1,  3, 6,  13]. Гене рацию 
ВП вызывают повреждающие стимулы  [1,  3], 
такие как ожог [18, 19], механическое повреж-
дение [18, 20, 21] и нагрев [18, 19, 22].

В качестве основного механизма формиро-
вания ВП (рис. 1) длительное время рассматри-
валось исключительно переходное угнетение 
активности H+-ATPазы плазмалеммы  [13, 16]. 
Впоследствии было показано, что, наряду с 
переходной инактивацией протонного насоса, 
вклад в генерацию ВП вносят пассивные по-
токи ионов Ca2+, Cl− и K+, которые, вероятно, 
возникают при активации соответствующих 
ионных каналов [7, 23, 24]. Как и в случае ПД, 
на начальном этапе генерации ВП происходит 

вход Ca2+ в клетку, что вызывает снижение ак-
тивности H+-ATPазы, значительно более про-
должительное, чем при ПД. В формирова-
ние фазы деполяризации также вносит вклад 
поток анионов, в частности Cl−  [5, 12, 25, 26]. 
Формирование фазы реполяризации проис-
ходит благодаря восстановлению активности 
H+-ATPазы, а также, вероятно, выходу из клет-
ки K+  [1, 26]. Несмотря на то что в генерации 
как ПД, так и ВП участвует общий набор 
ионов (Ca2+, Cl−, K+, H+), ион-транспортирую-
щие системы клеточных мембран, ответствен-
ные за их перенос, вероятно, различаются для 
двух типов ЭС. Косвенным доказательством 
этого является такая особенность ВП, как его 
способность возникать в период абсолютной 
рефрактерности для ПД [8, 16].

В отличие от ПД, ВП не является само-
распространяющимся ЭС (рис.  1), представ-
ляя собой локальную электрическую реакцию, 
индуцированную гидравлическим или хими-
ческим сигналом  [1, 5, 7, 26]. Возможность вы-
звать ВП путём искусственного повышения 
давления  [27] подтверждает роль гидравличес-
кой волны в его индукции, предполагая акти-
вацию механочувствительных ионных кана-
лов  [1, 16, 26]. В роли химического сигнала, 
пред положительно, выступает распространение 
из зоны повреждения по проводящим пучкам 
«раневого вещества», вызывающего вход Са2+ 
в клетку. Согласно современным представле-
ниям, такими сигнальными молекулами мо-
гут быть активные формы кислорода (АФК), 
продуцируемые NADPH-оксидазами, веро-
ятно, RBOHD (respiratory burst oxidase homo-
log D) [28]. Системное распространение H2O2 
показано при действии типичных для ВП сти-
мулов  – при механическом повреждении, на-
греве и сильном свете [28–30]. В свою очередь, 
Са2+ способен активировать RBOHD, вызывая 
увеличение производства H2O2 [7, 31], что мо-
жет обеспечивать самоподдержание распро-
страняющегося сигнала.

Изложенные выше сведения о механиз-
мах генерации и распространения ЭС у выс-
ших растений были получены с применением 
комплекса электрофизиологических методов, 
включающих анализ градиентов электрохими-
ческого потенциала различных ионов, реги-
страцию сдвигов ионных концентраций при 
возбуждении, варьирование ионного состава 
среды, ингибиторный анализ с применением 
блокаторов ионных каналов и др.

Прежде всего стоит отметить, что в основе 
генерации ЭС лежат пассивные потоки ионов 
по градиенту концентрации  [6, 32]. Для Ca2+ 
присутствует значительный электрохимический 
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градиент ввиду низких концентраций Ca2+ в 
цитозоле и высоких – в апопласте и внутри-
клеточных компартментах, таких как вакуоль 
и ЭПР  [33]. Содержание анионов в цитозоле 
превышает их содержание в апопласте  [34], 
что в совокупности с отрицательным внутри-
клеточным электрическим потенциалом со-
здаёт значительный направленный наружу 
градиент  [6]. Для K+, находящегося близко к 
равновесному состоянию в покое, направлен-
ный наружу градиент возникает при деполя-
ризации [6, 32, 35].

Вклад определённых ионов в генерацию 
ЭС исходно был исследован путём варьиро-
вания ионного состава среды с оценкой его 
влияния на параметры ЭС. Таким образом 
было выявлено участие Са2+, Cl− и K+ в гене-
рации ПД у высших растений  [8, 13]. Также 
благодаря этому был установлен источник по-
вышения концентрации Ca2+ в цитозоле, кото-
рым является внеклеточное депо, поскольку 
хелатирование Ca2+ во внеклеточной среде ве-
дёт к практически полному подавлению ПД 
и значительному, но не полному угнетению 
ВП [14, 25, 26].

В силу большой длительности генерация 
даже одиночного ЭС у растений, в отличие 
от животных, вызывает заметные сдвиги ион-
ных концентраций. Относительные изменения 
сильнее выражены в тех компартментах, где 
концентрация соответствующего иона в покое 
низка – Са2+ в цитозоле, K+ и Cl− в апоплас-
те  [36, 37]. Изменения концентраций ионов 
были зарегистрированы с помощью ряда ме-
тодов, таких как ион-селективные электро-
ды [24, 38], измерение ионного потока вибри-
рующими микроэлектродами (MIFE)  [39], 
метод пламенной фотометрии и радиоактив-
ных индикаторов  [8], а также ион-чувстви-
тельные химические или генетически кодируе-
мые флуоресцентные сенсоры  [40]. Результаты 
свидетельствуют о входе в клетку Ca2+ и выходе 
из клетки K+ и Cl− при генерации как ПД, так 
и ВП  [24, 26, 38]. Вышеуказанное в совокуп-
ности с данными о направленности движу-
щей силы подтверждает, что потоки указанных 
ионов являются пассивными, движущимися 
через ионные каналы по градиенту электро-
химического потенциала.

Классическим способом оценки актива-
ции ионных каналов является измерение элек-
трического сопротивления мембраны при воз-
буждении. Генерация ПД у растений, как и в 
случае нервного импульса, сопровождается 
снижением сопротивления мембраны, что слу-
жит доказательством активации ионных кана-
лов  [26]. В отношении ВП длительное время 

доминировала точка зрения об отсутствии 
падения сопротивления, что являлось одним 
из основных аргументов о ключевой роли 
электрогенного H+-насоса, а не ионных ка-
налов, в формировании ВП [13, 16, 26]. Одна-
ко впоследствии было зафиксировано паде-
ние сопротивления во время генерации ВП, 
что указывает на активацию ионных кана-
лов [25, 26].

Типы ионных каналов, активация которых 
обусловливает выявленные ионные потоки, 
формирующие ЭС, были исследованы с помо-
щью блокаторов. Так, участие Са2+-каналов в 
генерации ЭС было показано путём подавле-
ния ЭС La3+, блокатором Са2+-каналов всех ти-
пов, в случае как ПД [15, 41], так и ВП [22, 25]. 
Применение более специфичных блокаторов, 
а именно верапамила, блокирующего потен-
циал-зависимые каналы, а также неомицина 
и рутения красного, блокирующего выход 
Са2+ из внутриклеточных источников, показа-
ло участие соответствующих Са2+-каналов в 
генерации ПД  [15, 42, 43]. Gd3+, ингибитор ме-
ханочувствительных Са2+-каналов, подавлял 
распространение ВП в нераздражённые тка-
ни, но не подавлял генерацию ВП в зоне сти-
муляции  [24]. Блокаторы анионных каналов, 
такие как этакриновая кислота, 5-нитро-2-(3-
фе нилпропиламино)-бензойная кислота (NPPB, 
5-nitro-2-(3-phenylpropylamino)-benzoic acid) и 
антрацен-9-карбоновая кислота (А-9-С, an-
thracene-9-carboxylic acid), снижают амплиту-
ду и скорость деполяризации ПД [15, 41, 43] 
и ВП [24, 25, 38]. Блокатор К+-каналов тетра-
этиламмоний (ТЭА) замедляет фазу реполя-
ризации ПД, а также увеличивает амплитуду 
импульса и снижает продолжительность де-
поляризации  [15, 41, 43]. Последнее указывает 
на то, что выход K+ начинается на фазе депо-
ляризации ПД, т.е. имеет место перекрытие 
деполяризующих и реполяризующих ионных 
потоков. В отношении ВП показано увеличе-
ние длительности фазы реполяризации под 
влиянием ТЭА [24, 25, 38].

Таким образом, исходя из результатов элек-
трофизиологического анализа, можно заклю-
чить, что генерация ПД связана с активацией 
потенциал-зависимых Са2+-каналов, тогда как 
генерация ВП связана, прежде всего, с акти-
вацией лиганд-зависимых и механочувстви-
тельных Са2+-каналов. Анионные и K+-каналы 
принимают участие в процессе генерации как 
ПД, так и ВП. Также в генерацию ЭС важный 
вклад вносит H+-ATPаза плазмалеммы.

Анализируя роль ионных каналов в гене-
рации ЭС у высших растений, рассматри-
вают в первую очередь каналы плазмалеммы. 

5*
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В то же время изменения ионных концентра-
ций могут быть обусловлены активацией кана-
лов, локализованных на мембранах внутри-
клеточных компартментов, в первую очередь 
самого крупного из них – вакуоли [33]. У харо-
вых водорослей обнаружена электровозбуди-
мость тонопласта и продемонстрирована роль 
вакуоли в качестве источника Са2+ и Cl− при 
генерации ЭС [10, 44]. Отдельные работы сви-
детельствуют о сходной роли вакуоли у других 
растений  [10, 15], в том числе продемонстри-
рована электровозбудимость тонопласта и вы-
ход Са2+ из вакуоли на растениях арабидопси-
са  [44]. Это говорит о необходимости прини-
мать во внимание при анализе ионные каналы 
тонопласта, несмотря на отсутствие однознач-
ных данных о его роли в генерации ЭС у выс-
ших растений.

Необходимо отметить, что на данный мо-
мент ни для одного из типов ЭС не идентифи-
цирован полный набор генов ионных каналов, 
с работой которых связано формирование фаз 
деполяризации и реполяризации ЭС. Исходя 
из анализа данных электрофизиологических 
исследований, при отборе каналов, потенци-
ально участвующих в генерации ЭС, следует 
руководствоваться следующими критериями: 
1) селективность: прежде всего интересны кана-
лы с Са2+-, K+- и Cl−-проводимостью; 2) меха-
низм активации, возможность активации при 
деполяризации, механическом или химическом 
стимуле; 3) локализация преимущественно на 
плазмалемме (и, возможно, на тонопласте) 
клеток проводящих тканей.

ИОННЫЕ КАНАЛЫ ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ

К настоящему времени охарактеризова-
ны с применением электрофизиологических 
методов различные группы ионных каналов 
растений, однако, как подчёркнуто в обзоре 
Demidchik et al. [45], во многом остаётся не-
известно, какие гены кодируют эти каналы. 
За  последние два десятилетия соотнесение 
молекулярно-генетических и электрофизиоло-
гических данных было в значительной сте-
пени выполнено для некоторых групп ион-
ных каналов, таких как K+-каналы  [46, 47]. 
В то же время для Са2+-каналов, в частности 
для Ca2+-каналов плазмалеммы, активируемых 
деполяризацией, кодирующие гены выявлены 
не были  [45]. В данном разделе систематизи-
рованы данные по известным группам ионных 
каналов, которые потенциально могут при-
нимать участие в формировании ЭС растений 
(таблица).

Кальций-проницаемые каналы. Несмотря 
на широко известную важность кальция для 
жизнедеятельности растений, в том числе как 
вторичного мессенджера, у растений отсут-
ствуют каноничные ионные каналы с Са2+-
селективными фильтрами. Вместо них у расте-
ний имеются Ca2+-проницаемые катионные 
каналы, способные пропускать также другие 
двух- и одновалентные катионы  [45, 55], од-
нако для удобства в большинстве работ это 
уточнение опускают, именуя их просто «Са2+-
каналами», что сделано и в настоящем обзоре. 
По электрофизиологическим характеристикам 
Са2+-каналы растений делят на три группы: 
активируемые деполяризацией Са2+-каналы 
(DACC, depolarization-activated Ca2+ channels), 
активируемые гиперполяризацией Ca2+-каналы 
(HACC, hyperpolarization-activated Ca2+ chan-
nels) и потенциал-независимые Ca2+-кана-
лы (VICC, voltage-independent Ca2+ channels), 
иногда отдельно выделяя из последней груп-
пы механочувствительные каналы (MSCC, 
mechanosensitive Ca2+ channels). Ещё раз отме-
тим, что гены, кодирующие DACC плазма-
леммы, до сих пор не выявлены. Са2+-Каналы 
также классифицируют по кинетике актива-
ции, по которой их делят на быстро активиру-
ющиеся (за миллисекунды), медленно активи-
рующиеся (за секунды) и каналы импульсной 
проводимости (1–3 мс) [45, 55].

С помощью молекулярно-генетических под-
ходов у высших растений на данный момент 
выявлены следующие семейства Са2+-каналов: 
ионотропные глутаматные рецепторы (GLR, 
glutamate-like receptor); каналы, управляемые 
циклическими нуклеотидами (CNGC, cyclic 
nucleotide-gated channels); аннексины (ANN, 
annexins); двухпоровые каналы (TPC, two-pore 
channels); каналы MID-1-комплементарной 
активности (MCA, Mid1-complementing activity 
channels); индуцирующиеся гиперосмоляль-
ностью Ca2+-каналы (OSCA1, hyperosmolal-
ity-induced [Ca2+]i increase 1) и пьезоканалы 
(Piezo)  [45, 55], а также недавно выявленные 
быстро активируемые механочувствительные 
Ca2+-каналы (RMA, rapidly activated calcium 
mechanosensitive channel) [95].

GLR представляют собой интегральные 
мембранные белки, локализованные преиму-
щественно на плазмалемме и проявляющие 
активность неселективного лиганд-зависимо-
го ионного канала, электрофизиологически 
относящегося к VICC. Их лигандами могут 
выступать различные аминокислоты и их 
производные, причём ряд активаторов явля-
ется специфичным для отдельных каналов 
семейства  [45, 48, 55]. Экспрессия генов GLR 
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Са2+-, K+- и анионные каналы высших растений и их характеристика

Канал Селективность Клеточная 
локализация

Тканевая 
локализация Стимул Регуляция Ссылка

GLR1.1 лист, корень, 
цветок, стручки ↓Ψw [48]

GLR1.2 Ca2+ ПМ лист, корень, пыльца холод Ser, Glu [45, 48–51]

GLR1.3 ПМ лист, стебель, корень холод [48, 49]

GLR1.4 Na+, K+, 
NH4

+, Cl− ПМ лист, корень, стебель
Trp, Met, Phe, Leu, 
Tyr, Asn, Thr, Glu, 

Gly, Arg
[45, 48, 52]

GLR2.1 лист, стебель, корень, 
цветок, стручки Glu [48]

GLR3.1 Ca2+ ПМ лист, корень, 
ЗК, стебель ↓Ψw, МП Met [20, 48, 

51, 53]

GLR3.2 лист, стебель, 
корень, ПТ NaCl, МП Ser, Met, Gly [20, 48, 53]

GLR3.3 Ca2+ > Na+ = K+ лист, корень, ПТ БС, МП, 
Грв

Glu, Ala, Asn, Gln, 
Cys, Gly, Ser, GSH [23, 48, 51]

GLR3.4 Са2+ > Na+ ПМ, Т, ЭМ лист, стебель, 
корень, ЗК, ПТ

холод, 
NaCl, Прик

Asn, Ser, Gly, Ala, 
Glu, Gln, Cys, Asp [48, 54, 55]

GLR3.5 ПМ, ЭМ ↓Ψw, МП Met [48, 51, 56]

GLR3.6 Ca2+ > Na+ = K+ ПМ лист, стебель, 
корень, ПТ БС, МП Glu [23, 48, 

51, 57]

GLR3.7 Ca2+ ПМ лист, стебель, 
корень NaCl [48]

CNGC1 Са2+, K+, Pb+, Na+, 

Zn2+, Mn2+, Cd2+ корень, лист М [58]

CNGC2 Са2+, Na+, K+ ПМ лист, ПТ, 
цветок, корень БС, нагрев cAMP, ATP [58, 59]

CNGC3 K+, Na+ ПМ, Т корень, ПТ, 
лист, стебель NaCl Na+ [58, 60]

CNGC4 Са2+, Na+, K+ БС [58]

CNGC5 Mg2+, Ca2+, Na+ ПМ лист, корень, ЗК Гип, cGMP [61]

CNGC6 Mg2+, Ca2+, Na+ ПМ
цветок > листья > 

> стручки > корень > 
> стебель, ЗК

БС, нагрев Гип, cAMP, 
cGMP [58, 61, 62]

CNGC7 
CNGC8 ПМ пыльца [63]

CNGC10 К+, Na+ ПМ, ЭМ корень > лист, 
мезофилл, эпидермис Грв, NaCl [58, 64]

CNGC11
CNGC12 Са2+, К+ ПМ БС cAMP, cGMP [65]

CNGC14 Са2+ ПМ корень Грв Ауксины, ATP [66, 67]

CNGC15 Са2+ ПМ, ядро NO3
− [67, 68]

CNGC16 Са2+ пыльца нагрев cGMP [69]
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Таблица (продолжение)

Канал Селективность Клеточная 
локализация

Тканевая 
локализация Стимул Регуляция Ссылка

CNGC17 ПМ cGMP [70]

CNGC18 Са2+ ПМ пыльца cAMP, cGMP [58]

CNGC19 Са2+ Т, ПМ, ЭМ лист, корень, ПТ БС, МП Гип, cAMP, DAMP [55, 58, 71]

CNGC20 Т, ЭМ корень, ЗК, 
цветок, мезофилл NaCl [58]

ANN1 Ca2+ = K+ > Na+ ПМ, Т, ЭМ, 
Цит корень, эпидермис

NaCl, МП, 
холод, 

нагрев, 
↓Ψw

OH•, H2O2, НМ [72–77]

ANN2 Са2+ ПМ, Цит лист, корень, цветок, 
гипокотиль, стручки

↓Ψw, 
нагрев CRY2 [72, 74]

ANN3 Са2+ ПМ, Цит корень, гипокотиль, 
семядоли

↓Ψw, 
нагрев CRY2 [74]

ANN4 Са2+, K+ ПМ, ЭМ лист, корень, цветок, 
стебель

↓Ψw, NaCl, 
холод [73, 76]

ANN5 Са2+ ? ЭМ, ядро, 
Цит

цветок, стручки, 
пыльца, корень [Са2+]cyt [78, 79]

ANN8 ПМ, ядро ↓Ψw, NaCl [80]

TPC1 Ca2+ ≈ K+ ≈ Na+ Т
лист, ПТ, корень, 

цветок, эпидермис, 
мезофилл

БС, NaCl Деп, [Са2+]cyt, 
[Са2+]vac, ↓pH

[32, 45, 
55, 81]

MCA1 Са2+ ПМ, Т, ЭМ
лист, ПТ, стебель, 

корень, цветок, 
стручки, эпидермис

холод, 
↓Ψw, Грв НМ [82, 83]

MCA2 Са2+ ПМ, Т, ЭМ
лист, ПТ, стебель, 

корень, цветок, 
стручки

холод, Грв [82, 83]

OSCA1.1
K+ > Ba2+ ≈

≈ Ca2+ > Na+ = 
= Mg2+ = Cs+

ПМ лист, корень, 
цветок, ЗК ↓Ψw НМ [84]

OSCA1.3 Са2+ ПМ ЗК БС DAMP [85]

OSCA1.7 Са2+? БС DAMP [85]

Piezo1 Са2+? Т лист, гипокотиль, 
корень, ПТ БС, Прик НМ [86, 87]

DEK1 Са2+ ПМ эпидермис НМ [88]

MSL1 Cl− ≈ K+ ЭМ, ПМ нагрев, M, 
↓Ψw, NaCl НМ [55, 89]

MSL2, 
MSL3 ЭМ, ПМ ↓Ψw [90]

MSL4
MSL5
MSL6

ПМ корень НМ [90]

MSL8 Cl− > Na+ ПМ
ЭПР, Т пыльца НМ [45, 91]
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Таблица (окончание)

Канал Селективность Клеточная 
локализация

Тканевая 
локализация Стимул Регуляция Ссылка

MSL9 Cl− > Ca2+ ПМ, ЭМ ↓Ψw НМ [90, 92]

MSL10 Cl− > Ca2+ ≈ Na+ ПМ, ЭМ ПТ ↓Ψw НМ [90, 92–96]

SLAC1 Cl−, NO3
− ЗК, гипокотиль БС, ↓Ψw, 

Темн АБК, Ca2+ [32, 97, 98]

SLAH1 Cl−, NO3
− корень [32, 97, 98]

SLAH2 NO3
− корень [32, 34, 

97, 98]

SLAH3 NO3
− корень, лист, ЗК Деп, pH, 

АБК, NO3
−

[32, 34, 
97–99]

ALMT6
малат, фумарат >

> цитрат, 
Cl−, NO3

−
Т лист, ЗК, 

цветок, корень Ca2+, pH, малат [100, 101]

ALMT12/
QUAC1 малат и сульфат ЗК Деп, малат [32, 98]

TMEM16A ЭМ Ca2+ [32, 102]

DTX33
DTX35 Т корень, лист, ЗК, 

цветок, стебель рН [103]

VCCN1 Cl− > NO3
− ЭМ лист, цветок свет Деп, Са2+ [104]

GORK1 K+, NH4
+ корень, ЗК, лист БС, NaCl, 

АФК
Деп, H2O2, 
↓pH, Гип

[47, 
105, 106]

SKOR K+ > Na+ корень, ПТ, 
стебель, лист

Деп, H2O2, 
[K+]in, ↓pH [47, 107]

KAT1 K+ ПМ, ЭМ ЗК свет Гип, АБК [47, 
108–110]

KAT2 K+ ПМ ЗК Гип, ↓pH [47, 
108, 109]

KC1 K+ ПМ корень, ЗК, лист ↓pH [47, 109]

AKT1 K+ > Na+ ПМ Корень Гип, ↓pH [47, 
108, 109]

AKT2 K+ ПМ ПТ Гип, Ca2+, 
cAMP, ↓pH

[47, 105, 
109, 111]

TPK1 K+ > NH4
+ >> Na+ Т

ЗК, корень, 
мезофилл, ПТ, 

пыльца
NaCl [Ca2+]cyt, АБК, 

CO2, ↓pH, ↑pH [47, 112]

TPK4 K+ > NH4
+ >> Na+ ПМ корень, пыльца НМ, ↓pHcyt, 

↓ΨW, [Ca2+]out
[47, 113]

KCO3 K+ Т лист, стебель, 
корень, цветок, ПТ ↓Ψw [47, 114]

SPIK K+ ПМ пыльца Гип, ↓pH [47, 115]

Примечание. Зачёркнутым отображено показанное отсутствие указанной селективности, локализации и т.д. Сокра-
щения: ПМ – плазматическая мембрана, Т – тонопласт, ЭМ – эндомембраны, Цит – цитозоль, ЗК – замыкающие 
клетки, ПТ – проводящие ткани, ↓Ψw – осмотический стресс, БС – биотический стресс, М – тяжёлые металлы, МП – 
механическое повреждение, АБК – абсцизовая кислота, Грв – гравитация, Прик – прикосновение, Темн – темнота, 
НМ – натяжение мембраны, Деп – деполяризация, Гип – гиперполяризация, DAMP – молекулярный паттерн, свя-
занный с повреждением (damage-associated molecular pattern).
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наблюдается во всём растении, хотя некото-
рые из них являются в той или иной степени 
органо- и тканеспецифичными (таблица). Ряд 
GLR имеет локализацию преимущественно в 
проводящих тканях, по которым у растений 
происходит распространение ЭС  [48, 55, 116]. 
Стимулы, индуцирующие активацию GLR, 
весьма разнообразны и включают засуху, хо-
лод, биотические стрессоры и механические 
повреждения  [48, 51, 55, 116]. Хорошо извест-
но, что данный набор стимулов вызывает так-
же изменения как мембранного потенциала, 
так и внутриклеточной концентрации Са2+ [3], 
что в совокупности с локализацией делает ка-
налы этой группы весьма вероятными канди-
датами на участие в генерации ЭС в высших 
растениях.

CNGC являются низкоселективными ка-
тионными каналами, структурно близкими к 
рассматриваемым далее K+-каналам шейкер-
типа. Для ряда CNGC показана активация 
как циклическими нуклеотидами, такими как 
cAMP и cGMP, так и гиперполяризацией, что 
позволяет одновременно отнести их к элек-
трофизиологическим группам HACC и VICC 
[45, 55,  58]. CNGC преимущественно локали-
зованы на плазмалемме, а также присутствуют 
на ядерной мембране и тонопласте. Многие 
CNGC тканеспецифичны и в основном пред-
ставлены в проводящих тканях, эпидермисе 
и замыкающих клетках  [55, 58, 116]. Для ка-
налов этой группы показано участие в вос-
приятии различных стимулов и/или защитном 
ответе на стрессоры, в том числе те, которые 
вызывают изменение электрической актив-
ности  [3], включая засоление, засуху, измене-
ние температуры, патогены, тяжёлые металлы 
и др. (таблица)  [55, 58, 67, 116]. Локализация 
CNGC на плазматической мембране клеток 
проводящих тканей, а также их электрофи-
зиологические свойства позволяют предпо-
ложить участие отдельных кандидатов этого 
семейства каналов в генерации ЭС высших 
растений.

Аннексины представляют собой группу 
цитоплазматических белков, способных свя-
зываться с фосфолипидами плазмалеммы, то-
нопласта и мембраны ЭПР и выполнять функ-
ции низкоселективных катионных каналов, 
вероятно, относящихся к группе VICC  [45, 55]. 
Стимулы, индуцирующие активацию ряда 
каналов данного семейства, включают засу-
ху, засоление, изменение температуры. В  ка-
честве регулятора активности аннексинов 
могут выступать АФК (таблица), которые, 
как отмечено выше, могут служить индукто-
рами ВП [45, 55, 72–74].

TPC представлены в арабидопсисе един-
ственным геном TPC1, повсеместно экспрес-
сирующимся в тканях растения на вакуолярной 
мембране. Белок TPC1 является слабоселек-
тивным катионным каналом с медленной ки-
нетикой активации, с небольшим преимуще-
ством для Са2+  [55, 116]. Известно, что TPC1 
активируется деполяризацией и цитозольным 
Са2+  [45, 55]. TPC1 участвует в защитном от-
вете на разнообразные стрессоры, такие как 
засоление, наводнение, атаки вредителей и 
т.д., участвует в закрытии устьиц, гормональ-
ной регуляции и продукции АФК NADPH-
оксидазами  [45, 55, 116], т.е. физиологических 
процессах, регуляция которых связана с пе-
редачей ЭС  [1, 2, 4, 5, 7]. По таким критериям, 
как селективность, локализация на тонопласте 
и механизм активации, канал TPC1 является 
перспективным кандидатом на роль участника 
в электрической сигнализации.

Рассмотрение механочувствительных Са2+-
каналов следует начать с каналов семейства 
MCA [45, 55], которые локализованы на плаз-
малемме и особенно интенсивно экспресси-
руются в проводящих тканях [55, 82, 90]. MCA 
активируются изменением натяжения мембра-
ны, вызванным осмотическим стрессом, меха-
ническим воздействием, холодом и другими 
стимулами  [82,  90, 116–118]. Проницаемость 
для Са2+ и локализация в проводящих пучках 
выделяют данное семейство каналов как наи-
более вероятных участников в генерации ЭС 
среди механочувствительных Са2+-каналов.

Каналы OSCA1 представляют собой сла-
боселективные катионные каналы плазма-
леммы, локализованные преимущественно в 
замыкающих клетках устьиц [45, 55]. Их акти-
вация происходит при изменении натяжения 
мембраны, сами они при этом выступают ос-
мосенсорами и регулируют закрытие устьиц, 
хотя некоторые члены семейства, возможно, 
активируются молекулярными паттернами, 
связанными с повреждением (DAMP, damage-
associated molecular pattern), опосредованно 
через другие рецепторы и участвуют в защит-
ном ответе на патогены  [55,  85]. Достаточно 
специфичная локализация и функциональная 
роль каналов OSCA1 делают их маловероят-
ными участниками ЭС.

Другими механочувствительными канала-
ми, выявленными у растений, являются пьезо-
канал растений Piezo1 и не родственный ему, 
но также сходный по электрофизиологическим 
характеристикам с пьезоканалом мыши канал 
RMA, кодируемый геном DEK1 (DEFECTIVE 
KERNEL1) из семейства фитокальпаинов. Оба 
канала представляют собой быстро активиру-
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ющиеся и инактивирующиеся катионные ка-
налы низкой проводимости [45, 55]. RMA рас-
положен преимущественно на плазмалемме 
эпидермальных клеток и, судя по всему, отве-
чает за правильное формирование эпидермиса 
и нижележащих тканей  [95]. Piezo1 распола-
гается главным образом в корневом чехлике, 
в проводящих тканях, в пыльце и пыльцевой 
трубке, причём в последней локализуется пре-
имущественно на тонопласте. Основные его 
функции связаны с механочувствительностью 
корней в твёрдом субстрате и противовирус-
ным иммунитетом  [86, 87, 119]. Ограниченное 
количество сведений о каналах Piezo1 и RMA 
на данный момент не позволяет сделать одно-
значного заключения об их возможной роли 
в генерации ЭС растений.

Можно заключить, что представители ряда 
семейств Са2+-каналов потенциально способ-
ны участвовать в формировании ЭС в расте-
ниях. По таким критериям, как локализация, 
механизм активации, индуцирующие стимулы 
и функциональная роль, наиболее вероят-
ными кандидатами являются отдельные члены 
семейств каналов GLR, CNGC, ТРС1, МСА 
и ANN.

Анионные каналы. Многие анионные кана-
лы растений проводят не только ионы хлора, 
но и другие анионы, в число которых входят 
нитраты, сульфаты и некоторые органические 
анионы. Важным отличием анионных кана-
лов растений также является тот факт, что в 
норме у растений анионы находятся в боль-
шей концентрации внутри клетки, чем сна-
ружи, поэтому их градиент направлен наружу. 
По электрофизиологическим характеристикам 
анионные каналы традиционно подразделяют 
на два типа: быстрые (R-тип) и медленные 
(S-тип). Первые, R-типа, являются потенциал- 
зависимыми, характеризуются быстрой акти-
вацией/деактивацией (в течение миллисекунд) 
и преимущественно проводят хлориды, ни-
траты и сульфаты, тогда как каналы S-типа, 
потенциал-независимые, со временем актива-
ции/деактивации около 10 с, имеют высокую 
проницаемость для нитратов и более низкую – 
для остальных анионов  [32, 34, 97, 98]. Стоит 
отметить, что данная классификация появи-
лась при исследовании анионных каналов в 
замыкающих клетках, впоследствии также были 
выявлены анионные каналы иных типов, на-
пример, выделяемые отдельно алюминий-чув-
ствительные каналы, механочувствительные 
анионные каналы и анионные каналы эндо-
мембран [32, 34].

Механочувствительно-подобные каналы 
(MSL, mechanosensitive-like channels) имеют 

преимущественно анионную проводимость 
у высших растений, несмотря на традицион-
ное для многих обзоров причисление MSL к 
Са2+-каналам  [45, 55]. Представители данного 
семейства преимущественно локализованы 
на плазмалемме и мембране ЭПР (таблица). 
Многие MSL-каналы плазмалеммы имеют 
высокую ткане- и органоспецифичность и в 
основном представлены в корне, за исключе-
нием MSL8, экспрессирующегося в пыльце, 
и MSL10, имеющего выраженную экспрессию 
в проводящих тканях наряду с корнем  [45, 90, 
94, 96]. Каналы MSL активируются измене-
нием натяжения мембраны, в том числе при 
осмотическом стрессе, и отличаются относи-
тельно высокой проводимостью по сравнению 
с другими механочувствительными канала-
ми [45, 55, 90, 94]. Большинство членов семей-
ства MSL, вероятно, нельзя отнести к числу 
участников генерации ЭС ввиду их специфич-
ной роли и преимущественной локализации 
в корне. Однако один из членов семейства, 
MSL10, требует более детального рассмотре-
ния в качестве потенциального участника ме-
ханизма генерации ЭС, так как он отвечает 
большинству критериев: помимо механочув-
ствительности, селективности в отношении 
Cl− и локализации на плазматической мембра-
не клеток проводящих пучков, он также обла-
дает способностью к активации продукции 
АФК при участии NADPH-оксидазы, рабо-
та которой, как отмечалось выше, может вно-
сить вклад в распространение ВП  [55,  90, 94, 
96, 116, 117].

Члены семейства медленных анионных 
каналов (SLAC/SLAH, slow anion channel as-
sociated) относятся к каналам S-типа, локали-
зованным на плазмалемме. Между членами 
семейства существуют различия по селектив-
ности: SLAH2 и SLAH3 преимущественно 
проводят нитраты и не проводят значимых 
хлоридных токов, тогда как остальные каналы 
семейства проводят как хлориды, так и нитра-
ты  [32, 34, 98]. Имеются различия и в лока-
лизации: SLAH1 и SLAH2 преимущественно 
экспрессируются в корне, тогда как SLAC1 и 
SLAH3 имеют более широкую экспрессию, в 
том числе в замыкающих клетках. Активация 
SLAC1 может быть вызвана различными сти-
мулами, ряд из которых вызывает изменение 
электрической активности, а именно: атакой 
патогенов, повышением концентрации СО2, 
засухой, темнотой и т.д., вероятно, по Са2+-за-
висимому пути. SLAH3, помимо Са2+-зависи-
мой регуляции, может активироваться депо-
ляризацией и закислением цитозоля  [32, 34, 
97–99]. Среди членов данного семейства SLAC1 
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и SLAH3 можно отнести к потенциальным 
кандидатам на роль участников генерации ЭС 
ввиду соответствия критериям селективности 
и регуляции.

В качестве канала R-типа был выявлен 
представитель семейства активированных алю-
минием транспортеров малата (ALMT, alu-
minum activated malate transporter), кодируемый 
геном ALMT12. Другое название ALMT12  – 
быстро активирующийся анионный канал 
(QUAC1, quickly activating anion channel 1) – 
присвоено вследствие нетипичного для дан-
ного семейства отсутствия активации данного 
канала алюминием [32, 34]. Канал QUAC1 ло-
кализован на плазмалемме замыкающих кле-
ток и участвует в закрытии устьиц, активиру-
ется деполяризацией, имеет характерные для 
каналов R-типа времена активации/деактива-
ции и проводит малат и сульфат. Другой член 
семейства, локализованный на тонопласте 
ALMT6, обладает преимущественно малатной 
и фумаратной проводимостью, но также про-
водит хлориды, активируется Са2+ и кислым 
вакуолярным рН  [100, 101]. Другие хорошо ис-
следованные на сегодняшний день представи-
тели ALMT в основном локализуются в корнях 
и, судя по всему, проявляют специфическую 
алюминий-зависимую активацию  [32, 34, 98]. 
Среди членов семейства ALMT по электрофи-
зиологическим характеристикам QUAC1 мо-
жет выступать в роли участника механизма 
генерации ЭС, однако сведения о его локали-
зации, имеющиеся на сегодня, скорее проти-
воречат такой возможности.

Среди других анионных каналов можно 
отметить представителей семейства перенос-
чиков оттока детоксификации (DTX, detox i-
fication eff lux carrier), DTX33 и DTX35, лока-
лизованных на тонопласте во многих тканях 
растения. Эти каналы отвечают за потенциал-
зависимый входящий ток хлоридов и других 
анионов в вакуоль, механизмом их регуля-
ции служит изменение рН  [103]. Локализован-
ный на мембране ЭПР белок, кодируемый 
геном TMEM16, потенциально может функ-
ционировать как Са2+-активируемый анион-
ный канал [32, 102]. Также имеются сведения о 
потенциал-зависимом Cl−-канале тилакоидов 
VCCN1 (voltage-dependent Cl− channel 1), кото-
рый активируется деполяризацией и светом, 
но не Са2+, и участвует в регуляции фотосин-
теза [104].

Таким образом, с точки зрения потенци-
ального участия в генерации ЭС среди выяв-
ленных на данный момент анионных кана-
лов особое внимание следует обратить на 
MSL10, QUAC1, SLAC1 и SLAH3.

Калиевые каналы. Сопоставление элек-
трофизиологических характеристик каналов 
и кодирующих их генов наиболее полно на 
сегодняшний день выполнено для K+-кана-
лов. Основным вариантом классификации 
K+-каналов является деление в зависимости 
от механизма активации и от типа наблюдае-
мой проводимости  [35,  46,  47]. По механизму 
активации их делят на потенциал-зависимые и 
потенциал-независимые каналы. Потенциал-
зависимые K+-каналы локализуются на плаз-
малемме, тогда как потенциал-независимые, 
за некоторым исключением, являются K+-ка-
налами эндомембран  [46, 47]. Потенциал-за-
висимые K+-каналы подразделяют на каналы 
внешнего (K+

out) и внутреннего (K+
in) выпрямле-

ния, иногда выделяя из последних каналы сла-
бой проводимости (K+

weak) [35, 46, 120].
На настоящий момент определены два 

семейства генов K+-каналов: K+-каналы шей-
кер-типа (Shaker) и двухпоровые K+-каналы 
(TPK, two-pore K+ channels). Все члены семей-
ства каналов шейкер-типа относятся к потен-
циал-зависимым каналам и, в свою очередь, 
делятся на каналы внешнего (GORK, SKOR) 
и внутреннего выпрямления (AKT, KAT) [46]. 
Иногда среди генов K+

in-каналов отдельно вы-
деляют ген KC1 (KAT3), кодирующий регу-
ляторную субъединицу, не способную само-
стоятельно образовывать канал, но влияющую 
на характеристики K+

in-каналов при присо-
единении к ним [46, 109]. Все остальные гены 
подгруппы K+

in-каналов шейкер-типа, KAT1, 
KAT2, AKT1, AKT2, AKT5 и SPIK (AKT6), коди-
руют субъединицы, формирующие каналы, 
причём эти каналы могут формироваться как 
гомомерами, так и гетеромерами, имеющими 
несколько различающиеся электрофизиологи-
ческие характеристики  [47, 108]. Все каналы 
этой подгруппы активируются гиперполя-
ризацией и формируют входящие токи K+, за 
исключением AKT2, способного выполнять 
также роль канала утечки  [109,  111], и кото-
рый часто относят к выделяемой подгруп-
пе K+

weak [46, 47, 120].
K+

out-Каналов шейкер-типа в растениях вы-
делено всего два, GORK (guard cell K+ outward 
rectifying channel) и SKOR (Shaker-type K+ out-
ward rectifying channel), они активируются 
деполяризацией. Кроме того, их активация 
может происходить с участием Са2+-зависи-
мых протеинкиназ, а также АФК, что говорит 
о возможной роли этих каналов в формиро-
вании ЭС. Однако стоит отметить, что SKOR 
практически не экспрессируется за пределами 
корня (таблица), поэтому вероятность его уча-
стия в формировании ЭС в побегах довольно 
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мала, в отличие от широко экспрессирующе-
гося GORK [46, 47, 120].

TPK (KCO) представляют собой потен-
циал-независимые каналы, локализованные 
на тонопласте, за исключением TPK4, нахо-
дящегося на плазмалемме (преимущественно 
пыльцы)  [46, 47]. Для TPK1 показана актива-
ция Са2+ и закислением цитозоля (рН 6,7 при 
норме 7,5–7,8), он отвечает за выход вакуо-
лярного K+, например, при закрытии устьиц. 
Также есть сведения о том, что данные каналы 
могут являться механочувствительными, вос-
принимая изменения кривизны тонопласта в 
качестве осмосенсора. Что касается локализо-
ванного на плазмалемме TPK4, то он рН-не-
чувствителен и блокируется внеклеточным 
Са2+ [47, 90, 112, 117].

Таким образом, из выявленных на дан-
ный момент K+-каналов только GORK и TPK1 
являются наиболее вероятными участниками 
формирования ЭС у высших растений.

УЧАСТИЕ ИОННЫХ КАНАЛОВ 
В ЭЛЕКТРИЧЕСКОЙ СИГНАЛИЗАЦИИ

Прежде чем перейти к обсуждению полу-
ченных на данный момент доказательств уча-
стия генетически идентифицированных ион-
ных каналов в генерации ЭС, следует кратко 
остановиться на методических ограничениях 
в подобных исследованиях. Основным подхо-
дом является использование мутантных линий 
растений с дефицитом или сверхэкспрессией 
интересующего гена, у которых такие пара-
метры ЭС, как амплитуда, длительность, осо-
бенности распространения и др., сопостав-
ляются с параметрами ЭС растений дикого 
типа (рис. 2). Наличие различий рассматри-
вают как свидетельство участия определён-
ного ионного канала в процессах генерации 
и распространения ЭС  [20, 53, 93, 121]. По-
мимо непосредственного сравнения парамет-
ров ЭС, может применяться одновременная 

Рис. 2. Схема влияния нокаут-мутаций по генам ионных каналов на параметры электрического сигнала и волну Са2+ 
в высших растениях. Чёрная линия обозначает мембранный потенциал, красная – волну Са2+. Цвет стрелки обозна-
чает тип нокаут-мутации (пояснения в тексте)
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регистрация изменений ионных концентра-
ций, опосредуемых изучаемыми каналами, 
и сравнение характера этих изменений как 
между различными линиями, так и с парамет-
рами ЭС  [23, 53, 122]. Кроме того, в качестве 
доказательства участия конкретных каналов 
в генерации ЭС может использоваться их ис-
кусственная активация или деактивация спе-
цифичными для них лигандами, вызываю-
щая типичные изменения мембранного по-
тенциала, однако такой подход ограничен ли-
ганд-активируемыми каналами [23, 123]. Выше-
описанные методы имеют также свои недо-
статки, одним из которых является возможное 
взаимодействие кодируемых разными генами 
субъединиц для формирования полноцен-
ного гетеромерного канала при возможности 
сборки гомомерного канала. Характеристики 
и возможная функциональная роль гомо- и 
гетеромерных комплексов могут различать-
ся  [47, 109, 124]. При этом исследования с 
двойными и более мутантами также не могут 
однозначно показать, связано ли изменение 
параметров ЭС с тем, что не формируются 
определённые гетеромерные каналы, или же 
подавлен ряд гомомерных каналов, принимаю-
щих участие в генерации ЭС [20, 53, 122].

Интерпретацию результатов затрудняет и 
наличие компенсаторного механизма в случае 
участия в генерации ЭС нескольких каналов, 
когда дисфункция подавляемого гена компен-
сируется повышенной экспрессией другого, 
выполняющего ту же или близкую роль  [77]. 
И наконец, для некоторых каналов показано, 
что они способны выполнять некоторые свои 
функции, например, регуляцию клеточной 
смерти, за счёт неканальных субъединиц  [125]. 
Таким образом, хотя использование мутантов 
не даёт однозначного ответа, на сегодня нет 
иного подхода для сопоставления электрофи-
зиологических и молекулярно-генетических 
данных на уровне организма.

Наиболее исследованными участниками 
генерации ЭС в растениях являются Са2+-
каналы, прежде всего из семейства GLR 
(рис. 2) [51]. В двойных мутантах арабидоп-
сиса по GLR3.3 и GLR3.6 (glr3.3glr3.6) наблю-
дается полное подавление распространения 
ВП за пределы раздражаемого листа в ответ на 
механическое повреждение  [20, 21, 53, 56, 122], 
нападение грызущих насекомых  [20], сильный 
свет [122] и повреждение лазером [53]. При 
этом в раздражаемом листе амплитуда элек-
трической реакции снижается, но не подав-
ляется полностью  [20,  21,  56]. При механиче-
ском повреждении корней также происходит 
уменьшение амплитуды и длительности ЭС 

в листьях растений glr3.3glr3.6 по сравнению 
с диким типом [23]. В случае одиночных му-
тантов glr3.3 и glr3.6 наблюдается лишь сни-
жение амплитуды и длительности распростра-
няющегося ВП  [20, 53, 122]. Отметим, что если 
в составе ВП, индуцированного рассечением 
листа, имеется быстрая импульсная ПД-образ-
ная компонента, а также медленная волна де-
поляризации, то в мутантах glr3.6 подавляется 
только последняя  [56]. Что касается GLR3.3, 
то он в сравнении с GLR3.6, возможно, вно-
сит больший вклад в формирование ответа на 
термические воздействия, поскольку двойная 
мутация glr3.1glr3.3 также полностью подав-
ляла реакцию на ожог лазером, но не на меха-
ническое повреждение  [53]. Важно отметить, 
что при сопоставлении мутантов glr с диким 
типом в случае одновременной регистрации ди-
намики концентрации Са2+ и динамики элек-
трического потенциала, индуцированных ло-
кальным воздействием, были выявлены их 
согласованные изменения: в мутантных расте-
ниях с дефицитом GLR были подавлены как 
Са2+- волна, так и ВП  [23, 53, 122]. Это свиде-
тельствует о непосредственной связи измене-
ний концентрации Са2+, опосредованных ка-
налами GLR, и генерации ВП.

В ряде работ была проведена искусствен-
ная активация каналов GLR путём добавле-
ния глутамата, что вызвало как рост концен-
трации Са2+ в цитозоле  [57], так и генерацию 
ЭС  [23]. Причём в мутантных растениях glr3.3 
и glr3.6 добавление глутамата практически 
не вызывало ни роста концентрации Са2+, ни 
ЭС  [23, 57]. В свете этого, с учётом данных о 
пространственно-временной динамике Са2+, 
стоит отметить потенциальную возможность 
участия GLR3.3 и GLR3.6 в дистанционном 
сигнале в ответ на прикосновение  [126] и на-
падение тлей [121], а для GLR3.3 – и на соле-
вой стресс [127].

О роли GLR в формировании ЭС сви-
детельствуют также данные, полученные на 
растениях томата (Solanum lycopersicum L.): 
у двойных мутантов по SlGLR3.3 и SlGLR3.5 
(гомологи GLR3.3 и GLR3.6 арабидопсиса) 
происходило полное подавление распростра-
нения ВП в соседние листочки при механи-
ческом повреждении, тогда как в самом раз-
дражаемом листе имело место лишь снижение 
амплитуды [128]. 

Преимущественная экспрессия GLR3.3 и 
GLR3.6 в проводящих пучках является допол-
нительным свидетельством участия соответ-
ствующих каналов в системном распростране-
нии ЭС. Так, в листьях арабидопсиса показана 
их выраженная экспрессия как в первичных, 
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так и во вторичных и в третичных пучках. Сто-
ит отметить, что в первичных проводящих пуч-
ках GLR3.3 экспрессируется прежде всего во 
флоэме, тогда как GLR3.6 – в ксилеме [53, 57].

Для других потенциальных кандидатов 
из данного семейства показано, что у мутан-
тов по GLR3.1 и GLR3.2 происходит снижение 
амплитуды и длительности ЭС в ответ на ме-
ханическое повреждение и повреждение лазе-
ром  [20, 53], однако даже в двойных мутантах, 
за исключением ранее упомянутого glr3.1glr3.3, 
реакция не подавлялась полностью ни систем-
но, ни локально [53]. Для GLR3.1 при этом 
предполагается участие в распространении ЭС 
за пределами проводящих пучков вследствие 
нарушения ассоциированного с ЭС ради-
ального распространения Са2+-сигнала  [53]. 
Каналы, кодируемые GLR3.5, могут отвечать 
за формирование ПД-образной фазы ЭС в 
ответ на механическое повреждение, однако, 
возможно, картина несколько сложнее. Так, в 
мутантных растениях ПД-образная фаза от-
сутствовала в нераздражённых листьях, имею-
щих прямые сосудистые связи с раздражаемым 
листом (в отличие от дикого типа), но присут-
ствовала в нераздражённых листьях, имеющих 
непрямые сосудистые связи с раздражаемым 
листом (в которых у растений дикого типа 
ПД-образная фаза отсутствовала)  [56]. Это 
служит ещё одним свидетельством сложности 
и многогранности процессов генерации и рас-
пространения ЭС в растениях, особенности 
которых ещё предстоит выяснить.

Канал DmGLR3.6 венериной мухоловки, 
гомолог GLR3.1/3.3 арабидопсиса, потенциаль-
но может участвовать в распространении  ПД, 
индуцированного прикосновением, из сен-
сорного волоска в лист ловушки, о чём свиде-
тельствует специфичная картина экспрессии 
данного гена и возможность индукции ПД глу-
таматом в листе-ловушке [129, 130]. Для одно-
дольных на примере риса (Oryza sativa L.) среди 
GLR можно выделить ген OsGLR3.4, кодирую-
щий Са2+-канал, сходный по функциональ-
ной роли с GLR3.3 и GLR3.6 арабидопсиса: 
в дефицитных по этому каналу мутантах риса 
частично подавляется системное распростра-
нение ВП при механическом повреждении, ло-
кальная электрическая реакция при этом не 
подавляется  [123]. Также стоит отметить, что 
канал OsGLR3.4 может активироваться сразу 
несколькими аминокислотами [123], в отличие 
от глутамат-специфичных GLR3.3 и GLR3.6 
арабидопсиса [23], что может быть обусловле-
но тем, что OsGLR3.4 находится относительно 
далеко от GLR3.3 и GLR3.6 с филогенетической 
точки зрения [131].

Другим типом каналов, для которых уча-
стие в формировании ЭС было определено с 
помощью молекулярно-генетического подхо-
да, являются анионные каналы, относящиеся 
к семейству механочувствительных каналов 
MSL (рис. 2). В мутантах msl10 наблюдается 
уменьшение длительности системно распро-
страняющегося ВП, индуцированного механи-
ческим повреждением, за счёт исчезновения 
выделенной авторами в составе ВП фазы «мед-
ленной деполяризации». ВП в растениях msl10 
проявлял сходство по своим характеристикам 
с ВП в одиночных мутантах glr3.3 и glr3.6. 
При этом для других мутантов семейства MSL, 
а именно msl4, msl5, msl6 и msl9, никаких изме-
нений в параметрах ВП не было выявлено [93]. 
Как отмечено выше, экспрессия MSL10 на-
блюдается в проводящих пучках, включая как 
флоэму, так и ксилему. Канал MSL10 показы-
вает анионную, однако не кальциевую прово-
димость  [93, 132]. Тем не менее работа MSL10, 
судя по всему, активирует приток Са2+ в клет-
ку при механическом повреждении через 
GLR3.3 и GLR3.6. При этом было продемон-
стрировано, что начальная стадия деполяри-
зации опе режает по времени начало измене-
ний концентрации Са2+  [93], что подвергает 
сомнению общепринятый механизм генера-
ции ВП.

И наконец, был выявлен канал, обеспе-
чивающий поток К+ в ходе фазы реполяриза-
ции ПД – GORK1. В мутантах gork1 амплитуда 
и скорость деполяризации индуцированного 
электрическим током ПД была выше по срав-
нению с диким типом, тогда как реполяри-
зация была значительно медленнее (рис. 2). 
Последующее математическое моделирование 
подтвердило участие этого канала в гене-
рации  ПД. Кроме того, было показано, что 
GORK1 активируется ещё на фазе деполяриза-
ции, в норме уменьшая её скорость и ампли-
туду  [105]. Также в этой работе было обна-
ружено, что другой К+-канал, AKT2, может 
влиять на генерацию ПД, однако не напря-
мую, а через регуляцию возбудимости плазма-
леммы [105].

В недавних исследованиях на венери-
ной мухоловке было выявлено участие двух 
К+-каналов: DmSKOR, относящегося к той же 
группе, что и ранее рассмотренный GORK1, 
и KDM1 – гомолога KAT1 арабидопсиса  [37, 
129]. Подавление экспрессии DmSKOR коро-
натином, угнетающим в венериной мухолов-
ке экспрессию генов, связанных с возбуди-
мостью, приводило к увеличению времени 
реполяризации при генерации механически 
индуцированного ПД в листе-ловушке, что мо-
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Рис. 3. Ионные каналы, принимающие участие в генерации и распространении ЭС в клетке высших растений. Рас-
положение 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 формиро-
вания ЭС. Ионные каналы, для которых экспериментально подтверждено участие в генерации ЭС, обозначены 
подчёркнутым шрифтом. Ионные каналы, для которых потенциально возможно участие в генерации ЭС, обозна-
чены обычным шрифтом. A− – анионы. На схеме также обозначена H+-ATPаза AHA1, которая вносит вклад в гене-
рацию ЭС [2, 7]

жет говорить об участии DmSKOR в форми-
ровании фазы реполяризации ПД  [129,  130]. 
KDM1 представляет собой активируемый ги-
перполяризацией и кислым рН апопласта ка-
нал, локализованный исключительно в меха-
ночувствительных волосках и отвечающий за 
вход K+ в клетку. Математическое моделиро-
вание и сопоставление с экспериментальными 
данными показало, что роль данного канала 
состоит в восстановлении концентрации K+ в 
ходе генерации серий ПД, приводящих к за-
хлопыванию ловушки венериной мухоловки и 
инициирующих выработку пищеварительных 
ферментов [37].

На потенциальный вклад определённых 
ка налов в генерацию ЭС могут указывать воз-
действия мутаций не только на параметры 
собственно ЭС, но также и на параметры Са2+-
сигнала вследствие высокого сходства в дина-
мике концентрации Са2+ и изменений элек-
трического потенциала при возбуждении  [53, 
129]. Так, у мутантов по вакуолярному кана-

лу TPC1 наблюдалось снижение амплитуды и 
скорости волны Са2+ в ответ на засоление 
[81, 133] и механическое повреждение [134]. 
В случае атаки тлей сверхэкспрессия TPC1 
приводит к развитию системного повышения 
концентрации Са2+, которое не наблюдается 
в диком типе  [121]. Тем не менее для засоле-
ния и механического повреждения авторы 
предположили лишь вспомогательную роль 
TPC1, заключающуюся в усилении сдвига 
концентрации Са2+, инициируемого другими 
каналами  [133, 134]. Продемонстрированная 
роль TPC1 в формировании Са2+-волны при 
различных стимулах, предположения о роли 
тонопласта в генерации ЭС [44], а также дан-
ные ингибиторного анализа [15, 42] в совокуп-
ности указывают на непосредственное участие 
TPC1 в генерации ЭС. Вклад в формирова-
ние Са2+-сигнала был показан и для канала из 
другого семейства, CNGC19, локализованного 
на плазмалемме клеток флоэмы: было выяв-
лено его участие в повышении концентрации 
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Са2+ в ответ на нападение грызущих насеко-
мых, причём активация CNGC19 может быть 
опосредована как Рер1 (Protein elicitor pep-
tide 1) – одним из DAMP, выделяющимся при 
повреждении клеток – так и непосредственно 
cAMP, содержание которого также повышается 
при повреждении [71].

Помимо результатов исследований рас-
пространяющегося Са2+-сигнала, можно при-
влечь данные по изменениям концентрации 
Са2+ в зоне действия стимула, в частности, на 
примере таких хорошо изученных стимулов, 
как охлаждение и нагрев. Работы на мутан-
тах по МСА1 и МСА2 [118], ANN1 и ANN4 [73], 
OsCNGC14 и OsCNGC16 (гомологи CNGC2 и 
CNGC4 арабидопсиса)  [135] показали сниже-
ние амплитуды роста концентрации Са2+ в 
цитозоле, индуцированного холодом, по срав-
нению с диким типом. При этом амплитуда 
снижается и под действием ингибиторов, по-
давляющих ПД, что вместе с характерной 
формой Са2+-сигнала позволяет предположить 
участие этих каналов в генерации электриче-
ской реакции в зоне охлаждения [73, 118, 135]. 
Отметим, что ни в одном из мутантов, в том 
числе двойных  [118], рост концентрации Са2+ 
не был подавлен полностью. К тому же при 
условном суммировании доли его снижения 
от разных мутаций получается значительно 
более 100%, что явно свидетельствует либо 
о компенсаторной экспрессии иных генов, 
либо о разных участниках изменения уровня 
Са2+ в разных видах растений  [73, 118, 135]. 
Для другого хорошо изученного стимула – 
нагрева – показано подавление волны Са2+ в 
цитозоле у мутантов по генам CNGC2, CNGC6, 
OsCNGC14, OsCNGC16, ANN1 и ANN2 в от-
вет на стимул, причём в диком типе инду-
цированный нагревом рост уровня Са2+ по 
форме и длительности напоминает ВП  [62, 
72, 135, 136]. Изложенное указывает, что пе-
речисленные каналы могут вносить вклад 
в генерацию электрической реакции в зоне 
раздражения при действии соответствующего 
стимула.

В целом, на данный момент можно до-
статочно уверенно говорить, что в генерации 
распространяющихся ЭС у высших растений 
участвуют такие Са2+-каналы, как GLR3.1, 
GLR3.2, GLR3.3, GLR3.5 и GLR3.6, анион-
ный канал MSL10 и K+-канал GORK1 (рис. 3). 
Потенциальными участниками генерации ЭС 
также являются Са2+-каналы ANN1, ANN2, 
ANN4, CNGC2, CNGC4, CNGC6, CNGC19, 
а также вакуолярный TPC1 и механочувстви-
тельные MCA1 и MCA2. Экспериментальные 
доказательства участия анионных каналов 

QUAC1, SLAC1 и SLAH3 отсутствуют, однако 
их свойства свидетельствует о потенциальном 
вкладе в генерацию ЭС.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В завершение анализа молекулярных ме-
ханизмов электрической сигнализации у выс-
ших растений констатируем необходимость 
большого объёма дальнейших исследований. 
Наибольший результат может принести со-
средоточение усилий на решении следую-
щих вопросов: идентификация молекулярной 
природы потенциал-зависимых Ca2+-каналов 
плазмалеммы, ответственных за инициацию 
ПД, возникновение которого у растений имеет 
место при достижении пороговой деполяри-
зации  [8], и поиск генов, кодирующих ион-
ные каналы, в растениях различных видов, 
включая традиционные для электрофизио-
логических исследований локомоторные и на-
секомоядные растения. Наряду с этим необ-
ходимо изучение многообразия электрической 
сигнализации у растений как в отношении 
различных типов ЭС, так и в отношении осо-
бенностей ЭС у растений различных видов. 
Наилучший результат может дать объединение 
в рамках единого исследования электрофизио-
логических и генетических подходов в сочета-
нии с методами анализа ионных концентра-
ций в интактных растениях, в частности, на 
основе генетически кодируемых флуоресцент-
ных сенсоров.

Идентификация и характеризация участ-
вующих в генерации ЭС ионных каналов 
внесёт значительный вклад не только в рас-
шифровку механизмов возбуждения у расте-
ний, но также и в формирование целостной 
картины функциональной роли ЭС, посколь-
ку индукция распространяющимся ЭС функ-
ционального ответа базируется на измене-
ниях концентрации ионов в клетках и тканях, 
вызванных распространением ЭС  [5, 6]. Впо-
следствии это будет способствовать решению 
таких важных вопросов, как возможность пе-
редачи информации при участии ЭС у расте-
ний  [3] и взаимодействие электрической сиг-
нальной системы с другими типами сигнальных 
систем, таких как гормональная, кальциевая 
и АФК [1, 2, 4, 7].
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ION CHANNELS IN ELECTRICAL SIGNALING IN HIGHER PLANTS

Review

M. A. Mudrilov, M. M. Ladeynova, D. V. Kuznetsova, and V. A. Vodeneev*

Lobachevsky State University of Nizhni Novgorod – National Research University, Department of Biophysics, 
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Electrical signals (ESs) of plants occurring under the action of various external factors play an important role 
in adaptation to changing environmental conditions. The generation of ESs in higher plant cells is associated 
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with the activation of Ca2+, K+, and anion f luxes, as well as changes in the activity of plasma membrane 
H+-ATPase. In the present review, the molecular nature of ion channels contributing to ESs transmission 
in higher plants is analyzed based on the comparison of data from molecular-genetic and electrophysio-
logical studies. Based on such characteristics of ion channels as selectivity, activation mechanism, and in-
tracellular and tissue localization, those ion channels that meet the requirements for potential participants 
of ESs generation were selected from a wide variety of ion channels in higher plants. Analysis of the data 
of experimental studies performed on mutants with suppressed or enhanced expression of a certain channel 
gene revealed those channels whose activation contributes to ESs formation. The channels responsible for 
Ca2+ f lux during ESs generation include channels of GLR family, for K+ f lux – GORK, for anions – MSL. 
Consideration of the prospects for further studies suggests the need to combine electrophysiological and 
genetic approaches along with the analysis of ion concentrations in intact plants within a single study.

Keywords: electrical signals in plants, long-distance signals, ion channels, action potential, variation potential


