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Наличие флуктуаций в протекании физиологических процессов является одним из ключевых
свойств живых систем; при этом такие флуктуации могут играть не только негативную, но и поло-
жительную роль в живых организмах. В частности, флуктуации в активности ионных каналов спо-
собны повышать возбудимость рецепторов и модулировать активность нейронных сетей. В то же
время практически не изучено возможное влияние флуктуаций на процессы электрогенеза у расте-
ний. Целью нашей работы стал теоретический анализ влияния флуктуаций активности Н+-ATP-азы
плазматической мембраны на развитие холодоинуцированных электрических реакций в раститель-
ной клетке. В работе была использована предложенная ранее авторами математическая модель про-
цессов электрогенеза у растений, которая была дополнена флуктуациями активности Н+-ATP-азы.
Имитация флуктуаций активности фермента достигалась умножением величины потока протонов
через него на нормально распределенную случайную величину (конкретные значения случайной
величины рассчитывались с периодом 1 с; среднее значение этой величины было равно 1). При ана-
лизе модели было показано, что повышение величины флуктуаций активности Н+-ATP-азы сопро-
вождалось (i) нелинейным увеличением флуктуаций мембранного потенциала в покое, (ii) сниже-
нием порога для генерации потенциала действия при анализе отдельных имитированных моделью
клеток, (iii) модификацией холодоиндуцированных изменений мембранного потенциала при
усреднении электрической активности по большой выборке клеток. Полученные результаты теоре-
тически предсказывают, что флуктуации активности Н+-ATP-азы могут снижать порог для генера-
ции электрических реакций растительной клетки при охлаждении.
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ВВЕДЕНИЕ
Биоэлектрогенез, т.е. способность генериро-

вать электрические потенциалы, является уни-
версальным свойством живых организмов, вклю-
чая растения. В настоящее время хорошо извест-
но, что действие неблагоприятных факторов
(охлаждение, нагрев, механическое повреждение
и другое) вызывает у растений генерацию элек-
трических реакций [1–4], которые, по-видимому,
играют одну из ключевых ролей в регуляции фи-
зиологических процессов у растения, включая
процессы регенерации [4–7]. В частности, такие
реакции способны распространяться по расте-

нию, т.е. представляют собой электрические сиг-
налы различных типов (потенциал действия (ПД),
вариабельный потенциал, системный потенциал)
[8–11]. Известно, что электрические реакции
участвуют в формировании стрессового ответа на
уровне целого растения [7], включая изменения
генной экспрессии [12, 13], усиление продукции
стрессовых фитогормонов [14–17], изменения
фотосинтеза [18–22] и транспирации [23, 24], ак-
тивацию дыхания [25, 26], возрастание содержа-
ния ATP [26] и многое другое. По-видимому,
конечным результатом развития электрических
реакций является повышение устойчивости рас-
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тения к действию неблагоприятных факторов [10,
11, 27–30].

Генерация электрических реакций представ-
ляет собой результат взаимодействия систем пас-
сивного и активного ионного транспорта плазма-
тической мембраны растительной клетки, включая,
прежде всего, ионные каналы и транспортные
ATP-азы. Так, при генерации ПД действие стрес-
соров умеренной интенсивности вызывает на-
чальную деполяризацию мембранного потенциа-
ла и активацию Са2+-каналов плазматической
мембраны, что приводит к входу ионов кальция
из апопласта в цитоплазму и повышению их ци-
топлазматической концентрации [9, 31, 32].
В свою очередь, Са2+ активирует хлорные ионные
каналы, индуцируя выход Cl– из клетки, и инак-
тивирует Н+-ATP-азу [31–33]; оба процесса вы-
зывают быструю деполяризацию мембраны.
Последующее снижение концентрации Са2+,
связанное с инактивацией Са2+-каналов при
сильной деполяризации и с функционированием
Ca2+-ATP-азы плазматической мембраны (выка-
чивающей наружу ионы кальция), вызванные та-
ким снижением инактивация Cl–-каналов и реак-
тивация Н+-ATP-азы плазматической мембраны,
а также открытие активируемых деполяризацией
К+-каналов приводят к реполяризации мембран-
ного потенциала [31, 32]. Генерация вариабель-
ного потенциала, вызываемого повреждающими
воздействиями, происходит по сходному меха-
низму, однако инактивация Н+-ATP-азы имеет
более длительный и выраженный характер [32].
По-видимому, увеличение активности Н+-ATP-
азы обеспечивает генерацию системного потен-
циала, представляющего собой распространяю-
щийся гиперполяризационный сигнал, механизм
которого до конца не изучен [11, 34, 35]. Таким
образом, изменения активности Н+-ATP-азы
плазматической мембраны играют, вероятно,
ключевую роль в развитии электрических ответов
у растений; кроме того, они могут также участво-
вать в развитии последующих физиологических
ответов [36–40].

Важно отметить, что Н+-ATP-аза плазматиче-
ской мембраны обладает высокой чувствительно-
стью к широкому спектру факторов, действую-
щих на растения [1–3, 41–44]; в частности, ее ак-
тивность может регулироваться освещением,
температурой, механическими воздействиями,
различными химическими соединениями и т.д.
В естественных условиях интенсивность таких
факторов может флуктуировать в широком диа-

пазоне значений и времен (например, колебания
интенсивности освещения и, как следствие, из-
менения нагрева растения, воздействие ветра и
т.д.). На основании этого можно ожидать, что
флуктуации активности Н+-ATP-азы в естествен-
ных условиях весьма вероятны, а значит анализ
их влияния на процессы электрогенеза расти-
тельной клетки является актуальной задачей.

Из литературы известно [45–50], что флуктуа-
ции могут играть в живых системах не только не-
гативную, но и положительную роль. В частно-
сти, выявлено, что флуктуации величины элек-
трического поля могут оказывать существенное
влияние на ионный транспорт через ионные ка-
налы плазматической мембраны и, тем самым,
увеличивать чувствительность рецепторов [51],
повышать интенсивность мембранного транс-
порта [52], модулировать взаимодействие нейро-
нов [53]; т.е. флуктуации могут оказывать суще-
ственное влияние на процессы, связанные с элек-
трогенезом клеток животных. Более того,
существует гипотеза о том, что ширина распреде-
ления значений мембранного потенциала вокруг
средней величины может быть связана с порого-
выми характеристиками для переключения на
другой уровень мембранного потенциала и с
управлением физиологическими процессами [4].
По-видимому, такие эффекты связаны, прежде
всего, со снижением порога для развития элек-
трического ответа, что близко к механизму сто-
хастического резонанса [45, 51], при котором до-
полнительная энергия, сообщаемая системе
флуктуациями, облегчает ее переход через потен-
циальный барьер между различными состояния-
ми системы при действии подпороговой силы.

Следует отметить, что экспериментальный
анализ влияния флуктуаций активности систем
ионного транспорта на биоэлектрогенез расти-
тельной клетки затруднен. Это связано как со
сложностью использования стандартных методов
исследования электрической активности (прежде
всего, микроэлектродного отведения) в есте-
ственных условиях, так и с комплексным харак-
тером механизмов электрогенеза (результирую-
щие изменения мембранного потенциала зависят
от широкого спектра взаимодействующих про-
цессов). Потенциально для решения такой про-
блемы могут быть использованы теоретические
методы, в частности математическое моделиро-
вание процессов электрогенеза у растений в усло-
виях флуктуаций параметров систем ионного
транспорта. В настоящее время предложен ряд
математических моделей, описывающих различ-
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ные аспекты биоэлектрогенеза растений [39, 40,
54–65]; в частности, нами была ранее разработа-
на математическая модель генерации ПД в усло-
виях постепенного охлаждения [57, 58], которая
может быть использована для анализа влияния
флуктуаций на электрическую активность.

Таким образом, целью настоящей работы яв-
ляется теоретический анализ влияния флуктуа-
ций активности Н+-ATP-азы плазматической
мембраны на холодоиндуцированные электриче-
ские реакции, проведенные с использованием
модели электрогенеза растительной клетки.

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ

В работе была использована новая модифика-
ция ранее разработанной авторами модели [57,
64], которая описывала электрогенез раститель-
ной клетки в условиях физиологического покоя и
при действии на нее постепенного охлаждения.
Рис. 1 показывает общую схему модели и ее ос-
новные уравнения. При этом модель описывала
процессы активного и пассивного ионного
транспорта, включая потенциалзависимые ион-
ные каналы (Ca2+-каналы, Cl–-каналы, активиру-
емые деполяризацией и гиперополяризацией
K+-каналы), транспортные ATP-азы (Ca2+- и
H+-ATP-азы) и системы вторичного активного
транспорта (2H+/Cl−-симпортер и H+/K+-об-
менник).

Транспорт ионов через каналы описывали с
использованием уравнения Гольдмана–Ходжки-
на–Катца для потока [64]. Потенциалзависимую
регуляцию ионных каналов описывали на основе
вероятности открытого состояния; при этом у
Cl–-каналов и активируемых деполяризацией и
гиперополяризацией K+-каналов учитывали два
состояния (закрытое и открытое), а у Ca2+-кана-
лов учитывали три состояния (закрытое, откры-
тое и инактивированное) [56, 57, 64]. Для хлор-
ных ионных каналов учитывали их активацию
ионами кальция.

Описание транспорта через Ca2+- и H+-ATP-
азы моделировали на основе “two-state” модели,
которая учитывала два состояния фермента –
свободное и связанное с ионом, а также переходы
между ними [64]. В работе также учитывали инак-
тивацию H+-ATP-азы ионами кальция.

Системы вторичного активного транспорта
были описаны на основании простых уравнений
химической кинетики с учетом того, что 2H+/Cl−-
симпортер является электрогенным переносчи-

ком, а H+/K+-обменник – неэлектрогенная си-
стема ионного транспорта [57].

Изменения ионных концентраций описывали
на основании величины и направления потоков
соответствующих ионов. При этом в соответ-
ствии с модифицированным авторами подходом
Градманна [56, 57] в модели учитывали буферные
свойства цитоплазмы (для протонов) и апопласта
(для протонов и ионов калия) (рис. 1).

Для описания влияния температуры на систе-
мы активного транспорта вводили специальный
коэффициент на основании Q10, которое прини-
мали равным трем для всех систем активного
транспорта [57].

Принципиально новым элементом модели было
описание флуктуаций активности H+-ATP-азы.
Для этого величину потока через H+-ATP-азу
плазматической мембраны умножали на случай-
ную переменную ξ, имеющую нормальное рас-
пределение. При этом среднее значение ξ было
равно единице, а стандартное отклонение значе-
ний (SD) составляло в различных вариантах ана-
лиза 1, 5, 10, 15 и 20% от среднего значения. Для
реализации такого описания ξ задавали как 1 + σ,
где σ – нормально распределенная случайная ве-
личина, SD которой была равна стандартному от-
клонению для ξ, а среднее значение равнялось
нулю. Расчет σ опирался на центральную пре-
дельную теорему; для его реализации использова-
ли уравнение (1), которое позволяло достаточно
эффективно имитировать нормально распреде-
ленную случайную величину с нулевым средним
значением:

(1)

где RND – случайное число, равномерно распре-
деленное между 0 и 1 (усреднение по 20 RND бы-
ло достаточным для получения распределения
близкого к нормальному, данные не показаны),
a – константа, значения которой варьировали с
целью получения различных стандартных откло-
нений активности H+-ATP-азы (1, 5, 10, 15 и 20%
от средней активности). Расчет конкретных зна-
чений ξ (на базе повторных расчетов σ, так как
ξ = 1 + σ) при анализе модели осуществлялся с
периодом 1 с модельного времени; т.е. в рамках
модели принимали, что флуктуации активности
происходят каждую секунду и их периодичность
не меняется. Такое допущение было значитель-
ным упрощением (флуктуации значений физиче-
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Рис. 1. Электрофизиологическая схема растительной клетки, использованная для моделирования электрогенеза рас-
тений в условиях флуктуаций активности Н+-ATP-азы плазматической мембраны, и ее уравнения (на основе работы
[53] с модификациями). Em – мембранный потенциал, Pmax – максимальная проницаемость ионного канала, po и pi, – ве-
роятности его открытого и инактивированного состояний, соответственно, k+o(+i) и k–o(–i) – константы скорости перехода
ионного канала из закрытого в открытое и обратно (o) или из открытого в инактивированное и обратно (i), ko(i) – константа
скорости перехода межу закрытым и открытым (открытым и инактивированным) состояниями при нулевых значени-
ях Em и Eo(i), Co(i) – константа, отражающая заряд воротной структуры и величину ее смещения, необходимого для пе-
реходов закрытое – открытое (открытое – инактивированное) состояния, Eo(i) – потенциал, необходимый для пере-
хода половины каналов в открытое (инактивированное) состояние, Act – коэффициент активации хлорных каналов
ионами кальция, KA – константа связывания ионов кальция хлорными каналами, Eo – концентрация H+- или Ca2+-
ATP-азы, k+1, k–1, k+2, и k–2 – константы скорости прямых и обратных переходов между двумя состояниями ионной
ATP-азы, k1 и k2 – константы скорости при нулевом Em и концентрациях ионов 1 М, Inact – коэффициент инактива-
ции H+-ATP-азы ионами кальция, KI – константа связывания ионов кальция H+-ATP-азой, VCl и VK – общие константы
скорости 2H+/Cl−-симпортера и H+/K+-обменника, соответственно,  и BHin – свободные и связанные с протонами бу-
ферные молекулы в цитоплазме, , BHout, и BKout – свободные, связанные с протонами и связанные с ионами калия бу-
ферные молекулы в апопласте. Стрелки показывают (i) учтенную в модели кальциевую регуляцию: положительное влияние
(+) Ca2+ на хлорные каналы и отрицательное влияние (–) на H+-ATP-азу, а также (ii) флукутации активности H+-ATP-азы,
которые были описаны путем умножения величины потока Н+ через фермент на нормально распределенную переменную ξ
(ξ = 1 ± SD, SD – стандартное отклонение значений от среднего). При этом в ходе анализа, ξ описывали как 1 + σ, где σ –
случайная величина со средним значением равным нулю и стандартным отклонением равным SD. Процедура расчета σ опи-
сана в тексте. Текущие значения ξ менялись случайным образом каждую секунду модельного времени. Охлаждение имити-
ровали снижением температуры со скоростью 4°С мин–1; влияние температуры на активность ферментов описывали стан-

дартным способом через коэффициент Q10, равный 3 ( , где T0 – начальная температура равная 25°С).
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ских факторов в естественных условиях могут
иметь различные характерные времена), однако
оно позволяло выявить принципиальные особен-
ности влияния флуктуаций активности H+-ATP-азы
на электрические ответы растительных клеток.

При анализе модели использовали параметры,
предложенные авторами в более ранней работе [57],
что позволяло максимально стандартизировать
результаты и оценивать только влияние флуктуа-
ций (без дополнительного анализа возможного
влияния на результат других средних значений
параметров модели). Флуктуации каких-либо
других величин, кроме потока протонов через
H+-ATP-азу плазматической мембраны, в работе
не учитывали.

Уравнения модели решали численно методом
Эйлера с использованием специально разрабо-
танной компьютерной программы. Учитывая ис-
пользование случайной величины ξ в модели, при
анализе применяли метод Монте-Карло, кото-
рый заключался в многократном повторном мо-
делировании имитируемого процесса и последу-
ющем анализе полученных результатов стандарт-
ными методами, применяемыми для анализа
экспериментальных выборок. В рамках настоя-
щей работы для каждого варианта анализа модели
использовали выборку, включающую в себя
100 повторов.

На рис. 2 показаны основные параметры холо-
доиндуцированных электрических реакций, ана-
лизируемые в работе. Амплитуда реакции (А)
определялась как разность между максимальным

значением мембранного потенциала ( ) и его

величиной перед охлаждением ( ). При опреде-
лении длительности (Δt) и величины (ΔT) охла-
ждения, необходимых для генерации первого ПД,
за начало потенциала действия принимали мо-
мент (t0.5A), в который величина изменений мем-
бранного потенциала достигала половины от
амплитуды реакции. Такой подход позволил из-
бежать искажений, связанных с моментом опре-
деления начала ПД, которые могут быть суще-
ственны в вариантах с флуктуациями активности
H+-ATP-азы.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На рис. 3 показаны примеры динамики мем-
бранного потенциала, имитированных моделью в
условиях отсутствия стимуляции при разных ве-
личинах флуктуаций активности H+-ATP-азы
плазматической мембраны; стандартные откло-
нения значений активности составляли 0 (кон-
троль), 1, 5, 10, 15 и 20% от среднего значения. Как
можно видеть из рисунка, повышение величины

max
mE

0
mE

Рис. 2. Холодоиндуцированный электрический ответ растительной клетки, имитированный моделью без флуктуаций
активности Н+-ATP-азы плазматической мембраны, и анализируемые параметры. А – амплитуда электрического от-
вета, которая рассчитывалась как разность величины мембранного потенциала в максимуме деполяризации при раз-

витии первого потенциала действия ( ) и средней величины мембранного потенциала в течение 5 мин перед на-

чалом охлаждения ( ). Δt – длительность охлаждения, необходимая для генерации потенциала действия, которая
рассчитывалась как разность времени достижения изменениями мембранного потенциала половины от амплитуды
(t0.5A) и времени начала охлаждения (t0). ΔT – величина охлаждения, необходимая для генерации потенциала дей-
ствия, которая рассчитывалась как разность температуры в момент достижения изменениями мембранного потенци-
ала половины от амплитуды (T0.5A) и температуры в момент начала охлаждения (T0).
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флуктуаций активности H+-ATP-азы приводило
к возникновению флуктуаций мембранного по-
тенциала, амплитуда которых возрастала при уве-
личении стандартного отклонения значений ак-
тивности H+-ATP-азы. При этом высокие значе-
ния флуктуаций могли приводить к индукции ПД

в условиях отсутствия охлаждения: при стандарт-
ном отклонении 15% самопроизвольная генера-
ция ПД наблюдалась в 4 случаях из 100, а при
стандартном отклонении 20% – в 51 случае из 100.
Количественный анализ показал (рис. 4), что воз-
растание стандартного отклонения активности

Рис. 3. Примеры динамики имитированного моделью мембранного потенциала (Em) при различном уровне флуктуа-
ций H+-ATP-азы плазматической мембраны. При этом поток протонов через H+-ATP-азу описывали случайной ве-
личиной с величиной стандартного отклонения 0% (контроль) (а), 1% (б), 5% (в), 10% (г), 15% (д) и 20% (е). Средняя
активность фермента не менялась, период между случайными изменениями активности составлял 1 с.
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H+-ATP-азы приводило к нелинейному возраста-
нию стандартного отклонения величины мем-
бранного потенциала. При этом резкое возраста-
ние стандартного отклонения мембранного по-
тенциала при больших величинах флуктуаций
H+-ATP-азы связано, по-видимому, с самопроиз-
вольной генерацией ПД в этих условиях.

Задачей дальнейшего анализа было исследова-
ние влияния интенсивности флуктуаций на холо-
доиндуцированные электрические ответы, ими-
тированные моделью электрогенеза раститель-
ной клетки. При этом из дальнейшего анализа
были полностью исключены варианты со стан-
дартными отклонениями активности H+-ATP-
азы 1% (так как флуктуации мембранного потен-
циала в этих условиях практически отсутствова-
ли) и 20% (так как в этих условиях наблюдалось
значительное число самопроизвольных генера-
ций ПД). Небольшое количество повторов в ва-
рианте со стандартным отклонением активности
H+-ATP-азы 15%, у которых наблюдалась само-
произвольная генерация ПД, также было исклю-
чено из рассмотрения. Варианты с самопроиз-
вольной генерацией ПД были исключены из рас-
смотрения, так как такая генерация крайне редко
наблюдается у растений [1]; кроме того, в услови-
ях самопроизвольной генерации ответов невоз-
можно корректно оценить пороги генерации по-
тенциалов действия при охлаждении.

Рис. 5 показывает примеры холодоиндуциро-
ванных электрических реакций в условиях раз-
личной величины флуктуаций активности H+-
ATP-азы. Из рисунка можно видеть, что усиление
флуктуаций достаточно слабо влияло на форму
ПД, в то же время нестабильность подпороговых
изменений мембранного потенциала возрастала.
Кроме того, в приведенных примерах наблюда-
лось некоторое снижение длительности и вели-
чины охлаждения, необходимого для генерации
ПД, т.е. наблюдалось снижение порога генерации
потенциала действия. Последующий количе-
ственный анализ показал, что увеличение флук-
туаций активности H+-ATP-азы действительно
приводило к статистически значимому сниже-
нию длительности охлаждения, предшествующе-
го генерации ПД (рис. 6а), а также величины
охлаждения, вызывающего генерацию потенциа-
ла действия (рис. 6б). При этом снижение этих
показателей могло достигать 16% от уровня без
флуктуаций. Анализ изменений амплитуды (рис. 7)
также показал достоверное снижение ее величи-
ны при повышении величины флуктуаций актив-
ности H+-ATP-азы. Однако даже при максималь-
ном исследованном стандартном отклонении
значения активности H+-ATP-азы (15%) такое
снижение амплитуды было менее 3% от уровня
без флуктуаций.

Полученные результаты указывают на то, что
добавление в модель флуктуаций активности H+-

Рис. 4. Зависимость стандартного отклонения имитированного моделью мембранного потенциала (Em) в условиях без
стимуляции от стандартного отклонения активности H+-ATP-азы плазматической мембраны. Величина флуктуаций
описывалась нормальным распределением с заданным стандартным отклонением; в качестве точки с нулевым стан-
дартным отклонением брали вариант без флуктуаций. Средняя активность фермента не менялась, период между слу-
чайными изменениями активности составлял 1 с. Стандартное отклонение Em рассчитывали как стандартное откло-
нение между средними значениями имитированного моделью мембранного потенциала (на временном интервале
5 мин). Количество повторов при моделировании каждого варианта было равно 100.
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ATP-азы может приводить к снижению порога ге-
нерации ПД при постепенном охлаждении, т.е.
вызывает возрастание чувствительности расте-
ния к холодовому воздействию. Это хорошо со-
гласуется с литературными данными о способно-
сти флуктуаций облегчать переход системы в но-
вое состояние [45, 46], в частности об их
способности повышать чувствительность рецеп-
торов [51] или увеличивать устойчивость расте-
ний к действию стрессоров [66]. По-видимому,
механизм выявленного эффекта близок к общему
механизму стохастического резонанса [41, 45]: в
каждый момент времени повторяющиеся флук-
туации активности H+-ATP-азы могут как повы-
шать, так и понижать чувствительность клетки к
охлаждению (сдвигая мембранный потенциал в
положительную или отрицательную сторону, со-

ответственно). Однако даже кратковременное
повышение чувствительности (сдвиг мембранно-
го потенциала в положительную сторону) на фоне
снижения температуры может оказаться доста-
точным для начала генерации ПД. При этом сни-
жение чувствительности клетки к охлаждению,
которое может развиться при следующей флукту-
ации активности H+-ATP-азы, уже не будет су-
щественно влиять на генерацию ПД, что под-
тверждается слабым влиянием флуктуаций на ди-
намику мембранного потенциала во время
генерации импульса (рис. 5). Самопроизвольная
генерация ПД в условиях высокого уровня флук-
туаций (рис. 3е) также согласуется с таким меха-
низмом, так как при значительных флуктуациях
активности H+-ATP-азы деполяризация может

Рис. 5. Примеры имитированных моделью изменений мембранного потенциала (Em) в условиях постепенного сниже-
ния температуры (Т) в условиях флуктуации активности H+-ATP-азы плазматической мембраны. При этом поток
протонов через H+-ATP-азу описывали случайной величиной с величиной стандартного отклонения 0% (контроль)
(а), 5% (б), 10% (в) и 15% (г). Средняя активность фермента не менялась; период между случайными изменениями ак-
тивности составлял 1 с. Скорость охлаждения составляла 4°C мин–1.
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Рис. 6. Зависимость времени охлаждения, предшествующего началу генерации потенциала действия (ПД) (а), и вели-
чины снижения температуры за этот период (б) от стандартного отклонения активности H+-ATP-азы плазматической
мембраны. Величина флуктуаций описывалась нормальным распределением с заданным стандартным отклонением;
в качестве точки с нулевым стандартным отклонением брали вариант без флуктуаций. Период между случайными из-
менениями активности составлял 1 с. Скорость охлаждения составляла 4°C мин–1. За начало генерации ПД принима-
ли время, за которое изменения мембранного потенциала достигали 50% от максимальной величины; анализировали
только первый потенциал действия. Количество повторов при моделировании каждого варианта равнялось 100. * –
отличия от варианта без флуктуаций были статистически значимы (p < 0.05).
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Рис. 7. Зависимость амплитуды холодоиндуцированных изменений мембранного потенциала (Em) от стандартного
отклонения активности H+-ATP-азы плазматической мембраны в ходе флуктуаций. Величина флуктуаций описыва-
лась нормальным распределением с заданным стандартным отклонением; в качестве точки с нулевым стандартным
отклонением брали вариант без флуктуаций. Период между случайными изменениями активности составлял 1 с. Ско-
рость охлаждения составляла 4°C мин–1. Амплитуду изменений Em рассчитывали как разность величины мембранно-
го потенциала в максимуме деполяризации при развитии первого потенциала действия и средней величины мембранного
потенциала в течение 5 мин перед началом охлаждения; т.е. изменения Em включали в себя как подпороговые изменения
потенциала, так и потенциал действия. Количество повторов при моделировании каждого варианта равнялось 100. * – от-
личия от варианта без флуктуаций были статистически значимы (p < 0.05).
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превысить порог для генерации ПД даже при от-
сутствии стимуляции.

На завершающем этапе анализа модели мы
исследовали особенности усредненных холодо-
индуцированных изменений мембранного по-
тенциала. Такие изменения были получены для
каждой из величин флуктуаций активности H+-
ATP-азы путем усреднения всех повторов. Най-
денные при этом значения соответствовали элек-
трическому ответу, который мог бы быть получен
при экстраклеточном измерении изменений
мембранного потенциала с ансамбля не связан-
ных между собой возбудимых клеток растения

(или клеток с очень слабой электрической свя-
зью). Учитывая, что экстраклеточное измерение
потенциала может быть реализовано в естествен-
ных условиях (в отличие от внутриклеточного) и
что электрическая связь между растительными
клетками может быть достаточно слабой (напри-
мер, в основной ткани стебля) [1], анализ такого
варианта имел методическое значение, позволяя
оценить влияние флуктуаций на результаты экс-
траклеточных измерений в нестабильных услови-
ях среды.

На рис. 8 приведены усредненные динамики
холодоиндуцированных изменений мембранного

Рис. 8. Усредненные значения имитированных моделью изменений мембранного потенциала (Em) в условиях посте-
пенного снижения температуры (Т) в условиях флуктуации активности H+-ATP-азы плазматической мембраны. При
этом поток протонов через H+-ATP-азу описывали случайной величиной с величиной стандартного отклонения 0%
(контроль) (а), 5% (б), 10% (в) и 15% (г). Средняя активность фермента не менялась; период между случайными изме-
нениями активности составлял 1 с. Скорость охлаждения составляла 4°C мин–1. Количество повторов при моделиро-
вании каждого варианта равнялось 100; усреднение осуществлялось по всем повторам. Стандартные отклонения сред-
них значений показаны серой зоной вокруг усредненных кривых.
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потенциала, которые рассчитывали по 100 неза-
висимо имитированным моделью динамикам
мембранного потенциала в условиях полностью
идентичного охлаждения (различия между таки-
ми динамиками были связаны со случайными из-
менениями активности H+-ATP-азы плазматиче-
ской мембраны, уникальными для каждого моде-
лирования). Из рисунка видно, что величина
флуктуаций активности H+-ATP-азы существен-
но влияла на усредненные динамики холодоин-
дуцированных электрических ответов. В частно-
сти, при возрастании величины флуктуаций сни-
жение порога генерации ПД сопровождалось
уменьшением амплитуды электрической реак-
ции; такое уменьшение могло достигать 17% от
величины в условиях отсутствия флуктуаций ак-
тивности H+-ATP-азы. Также следует отметить,
что увеличение флуктуаций приводило к утрате
характерной формы ПД у растений, включающей
в себя быструю деполяризацию и двухфазную ре-
поляризацию [57]: усредненная деполяризация
существенно замедлялась, а реполяризация ста-
новилась однофазной. По-видимому, такой эф-
фект связан с уменьшением синхронности гене-
рации ПД в различных клетках (амплитуды ПД на
уровне отдельных клеток уменьшаются очень
слабо, рис. 7), что приводит к снижению усред-
ненных значений изменений и утрате “тонких”
особенностей динамики ответов. Полученные ре-
зультаты теоретически прогнозируют артефакт,
который будет возникать при использовании экс-
траклеточного отведения и исследовании клеток
со слабой электрической связью; это может быть
полезным при планировании экспериментов и
анализе экспериментальных данных.

В целом, полученные результаты показывают,
что флуктуации активности H+-ATP-азы могут
повышать чувствительность растительных клеток
к воздействию охлаждения и облегчать генера-
цию электрических реакций. Это согласуется с
представлениями о “конструктивной” роли шума
в регуляции процессов в живых системах [50] и
подтверждает возможность участия флуктуаций в
развитии системного стрессового ответа расте-
ний на действие неблагоприятных факторов.

Разработка математической модели генерации
холодоиндуцированных электрических ответов в
условиях флуктуаций активности H+-ATP-азы, а
также анализ влияния таких флуктуаций на пара-
метры электрических ответов был выполнен при
финансовой поддержке РФФИ в рамках научно-
го проекта № 19-04-00614 А. Анализ возможности
самопроизвольной генерации ответов при увели-

чении амплитуды флуктуаций был осуществлен
при финансовой поддержке гранта Президента
РФ для поддержки молодых кандидатов наук
МК-2707.2019.11.
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Theoretical Analysis of the Influence of Fluctuations in the Activity
of the Plasma Membrane H+-ATPase on Low-Temperature-Induced Electrical 

Responses in a Plant Cell
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L. M. Yudina1, V. A. Vodeneev1
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Fluctuations in physiological processes are an important property of biosystems; these f luctuations can play
both positive and negative roles in living organisms. In particular, f luctuations in the activity of ion channels
can increase sensitivity of the receptors and modify the activity of neural networks. A potential influence of
fluctuations on the electrical activity in plants has not been yet investigated. The aim of this work was a the-
oretical analysis of the influence of f luctuations in the plasma membrane H+-ATPase activity on the low-
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temperature-induced electrical responses in the plant cell. We used our earlier model of plant electrogenesis,
which was modified by description of f luctuations in the H+-ATPase activity. Fluctuations in the H+-ATPase
activity were described by multiplying the H+ flux through the H+-ATPase by an additional random value
with a normal distribution (the value was recalculated every 1 s; the averaged value was 1). The analysis of the
model showed that an increase in the magnitude of f luctuations in the H+-ATPase activity was connected
with: (i) a non-linear increase of f luctuations in the membrane potential at rest (without stimulation); (ii) a
decrease in the threshold of generation of simulated action potential in single cells; (iii) modification of low-
temperature-induced changes in the membrane potential averaging over a large quantity of cells. Our results
theoretically predict that f luctuations in the H+-ATPase activity can decrease the threshold of generation of
electrical responses in a plant cell upon cooling.

Keywords: mathematical model of electrogenesis, plant cell, f luctuations, H+-ATPase, low-temperature-in-
duced electrical responses, action potential
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