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Локальные повреждения вызывают в интактных частях растений широкий спектр функциональных
ответов, включая развитие изменений транспирации и ассимиляции СО2, которые могут быть свя-
заны с распространением вариабельного потенциала (ВП). Проведен анализ влияния локального
ожога, приводящего к генерации ВП, на транспирацию и ассимиляцию СО2 в условиях различной
влажности воздуха у гороха посевного. Показано, что ВП вызывал многофазные изменения интен-
сивности транспирации и ассимиляции СО2 в интактном листе гороха, включая быстрое снижение
параметров, медленное их повышение и длительное уменьшение транспирации и ассимиляции.
При анализе влияния влажности воздуха на эти процессы выявлено, что быстрое и длительное сни-
жение транспирации существенно уменьшалось в условиях высокой влажности, а медленное воз-
растание транспирации от влажности практически не зависело. Зависимость вызванных ВП отве-
тов ассимиляции СО2 от влажности воздуха имела близкий характер. Дополнительно проведенный
корреляционный анализ амплитуд вызванных ВП изменений транспирации и ассимиляции СО2
показал, что длительное закрытие устьиц может быть механизмом долговременного снижения ас-
симиляции интактных листьев после действия локального ожога. В целом установлено, что вызван-
ный ВП транспирационный ответ является сложной комбинацией активации и угнетения транспи-
рации, при этом вклад различных компонент зависит от влажности воздуха.
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ВВЕДЕНИЕ

Засуха является одним из самых распростра-
ненных лимитирующих факторов для выживания
растений в природных условиях. В первую оче-
редь она влияет на водный обмен, активность кото-
рого может зависеть как от водного потенциала
почвы [1, 2], так и от влажности воздуха [1, 3, 4].
Низкий уровень влажности почвы и воздуха в боль-
шинстве случаев приводит к уменьшению размеров
устьичной щели [5] и снижению таких ключевых
показателей водного обмена растений, как прово-
димость устьиц для воды и транспирация [2, 4]. По-
мимо типичных изменений этих показателей, в ря-
де случаев могут наблюдаться “парадоксальные”

ответы [3]. В частности, при быстром снижении
влажности воздуха у Xanthium strumarium и Vicia
faba происходило быстрое (порядка 10 минут) пе-
реходное увеличение проводимости устьиц для во-
ды, сменяющееся более медленным снижением и
выходом на стационарный уровень [3], однако ме-
ханизмы подобных ответов остаются невыяснен-
ными.

Для эффективной регуляции жизнедеятельно-
сти растения используют дальние сигналы различ-
ной природы. Такие сигналы возникают в зоне дей-
ствия неблагоприятных факторов и распространя-
ются в интактные части растительного организма,
где индуцируют многообразные физиологические
ответы, включая усиление генной экспрессии,
продукцию фитогормонов, активацию дыхания,
изменения активности транспирации, фотосин-
теза и др. [6–8]. Локальные стимулы способны
индуцировать у растений генерацию и распро-
странение электрических сигналов, включая вы-
званный повреждающими воздействиями (ожог,
нагрев, раздавливание) уникальный электриче-
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ский сигнал растений – вариабельный потенциал
(ВП) [6, 9, 10]. ВП существенно влияет на физио-
логическое состояние растений и, в частности,
вызывает сложные изменения транспирации ин-
тактных листьев [11–18], которые в некоторых
случаях могут иметь многофазный характер [13].
Согласно нашим предыдущим результатам [13],
такие ответы могут быть связаны с изменениями
активности Н+-АТФазы плазматической мем-
браны в ходе генерации ВП; с другой стороны,
определенный вклад в изменения транспирации
могут вносить и вызванные локальными повре-
ждениями гидропассивные изменения открыто-
сти устьиц [14].

Итоговой функцией электрических сигналов,
по-видимому, является повышение устойчивости
фотосинтетического аппарата [19–21] и растения
в целом [13, 22] к неблагоприятным абиотическим
факторам, в первую очередь, к высоким и низким
температурам. Механизмы такого повышения
имеют комплексный характер [20]: в случае увели-
чения теплоустойчивости они включают в себя (i)
повышение устойчивости фотосистемы I, которое
связано с ВП-индуцированным снижением погло-
щения CO2 в ходе темновой стадии фотосинтеза
[19], и (ii) стимуляцию теплового повреждения фо-
тосистемы II, обусловленного ВП-индуцирован-
ным снижением транспирации во время действия
повышенной температуры и усилением нагрева
листа [13]. Следует отметить, что стимуляция по-
вреждения фотосистемы II также может иметь за-
щитный характер, поскольку способствует сниже-
нию теплового повреждения фотосистемы I путем
уменьшения на нее потока электронов [20, 21].
Кроме того, вызванное ВП снижение транспира-
ции при нагреве, возможно, приводит к увеличе-
нию теплоустойчивости растения в целом вслед-
ствие уменьшения потерь воды растительным ор-
ганизмом [14].

Положительное влияние на теплоустойчи-
вость растения может потенциально оказывать
как усиление транспирации, которое приводит к
снижению нагрева листа, так и ее уменьшение, спо-
собствующее снижению потери воды растением и
замедляющее потерю тургора. С этой точки зрения
логично ожидать, что в условиях низкой влажности
воздуха и высокого уровня транспирации ключе-
вую роль для выживания при повышении темпе-
ратуры играет снижение водной потери, т.е. за-
крытие устьиц; и наоборот, в условиях высокой
влажности и относительно низкого исходного
уровня транспирации возрастание водопотери
при повышении температуры будет не столь ве-
лико, а значит, более важным окажется снижение
температуры листа, т.е. открытие устьиц. На ос-
новании этого весьма вероятной представляется
зависимость направленности вызванных ВП из-
менений транспирации от влажности воздуха.

У травянистых растений при высокой влажно-
сти воздуха (75% и более) после локального ожога
и распространения ВП происходит лишь усиление
транспирации интактных листьев [10]. В условиях
умеренной влажности воздуха (более 50, но менее
75%) после ожога наблюдается преимущественно
сложная реакция, включающая как активацию
транспирации, так и снижение ее активности [13,
23, 24]. В условиях низкой влажности воздуха
(50% и ниже) в интактных листьях после распро-
странения ВП могут наблюдаться либо такие же
сложные изменения транспирации (активация,
затем снижение) [15, 16], либо только снижение
[12, 17, 18]. Вопрос о механизмах этих изменений
остается в настоящее время нерешенным. В
первую очередь, среди возможных механизмов
снижения транспирации под влиянием ВП следу-
ет отметить инактивацию H+-АТФазы плазмати-
ческой мембраны, которая играет ключевую роль
в развитии ВП [25]. Известно, что активность H+-
АТФазы прямо связана с открытостью устьиц
[26], а роль ВП-индуцированного снижения ее ак-
тивности в уменьшении транспирации подтвер-
ждается результатами ингибиторного анализа [13].
В свою очередь, вероятным следствием такой
инактивации является активация потенциал-зави-
симых outward калиевых каналов плазматической
мембраны и выход ионов калия [25]. Согласно ли-
тературным данным [27], активация калиевых ка-
налов и выход калия сопровождаются потерей
тургора замыкающими клетками устьиц, что так-
же может приводить к их закрытию. В качестве
вероятного механизма индуцированной ВП акти-
вации транспирации рассматривают гидропас-
сивное открытие устьиц [10, 16], обусловленное
потерей тургора у окружающих устьица эпидер-
мальных клеток; при этом такая потеря тургора так-
же может быть связана со снижением активности
H+-АТФазы и активацией калиевых каналов. Та-
ким образом, данные литературы показывают, что
вызванные ВП изменения транспирации могут за-
висеть от влажности воздуха, окружающего лист.
Нельзя исключать также, что различия в вызван-
ных ВП транспирационных ответах приведут к
различиям в ответах фотосинтетической ассими-
ляции СО2, так как именно через устьица преиму-
щественно осуществляется поступление углекис-
лого газа в лист.

Цель работы – исследование влияния локаль-
ных ожогов и связанных с ними ВП на транспи-
рацию и фотосинтез листьев гороха посевного в
условиях различной влажности воздуха.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объектов исследования были ис-
пользованы 2–3-недельные растения гороха по-
севного (Pisum sativum L.) сорта “Альбумен”. Рас-
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тения культивировали гидропонным способом на
50% среде Хоглэнда–Арнона в климатической
камере Binder KBW 240 (Германия) при 16-часо-
вом световом периоде и температуре 24°С.

Электрические сигналы регистрировали с по-
мощью стандартной электрофизиологической
установки, включающей Ag/AgCl макроэлектроды
ЭВЛ-1М3 (Гомельский завод измерительных
приборов, Беларусь), высокоомный усилитель
ИПЛ-113 (“СЕМИКО”, Россия) и персональный
компьютер. Электрический сигнал индуцировали
классическим повреждающим раздражением –
ожогом открытым пламенем [13] кончика первого
зрелого листа растения (1 см2) в течение 3 с (рис. 1).
Время адаптации растения до нанесения раздра-
жения составляло не менее 1.5 часов. Измери-
тельные электроды располагались на стебле ря-
дом со вторым зрелым листом растения (Эст) и на
исследуемом втором листе (Эл) на расстоянии 5–
7 см от зоны локального раздражения; электрод
сравнения (Эср) находился в растворе, омываю-
щем корни. Контакт измерительных электродов
осуществлялся с помощью электропроводящего
геля “Униагель” (“Гельтек-Медика”, Россия).

Параметры газообмена и водного обмена
растения регистрировались с помощью систе-
мы, включающей инфракрасный газоанализа-
тоp GFS-3000 и измерительную головку Dual-
PAM gas-exchange Cuvette 3010-Dual (“Heinz Walz
GmbH”, Геpмания). Данный комплекс позволял
осуществлять измерение параметров ассимиляции
и транспирации на участке нестимулируемого ли-
ста гороха (1.3 cм2). Исследования проводились в
условиях освещения листа (актиничный свет
460 нм, интенсивность 239 мкмоль/(м2 с)), кото-

рое обеспечивалось РАМ-флуориметром Dual-
PAM-100, также подключенным к измерительной
головке системы. В кювете с исследуемым листом
растения поддерживалась постоянная температура
(23°С) и концентрация СО2 (360 ppm).

Влажность в кювете регистрировалась с помо-
щью газоанализатора и варьировала в пределах
13000–25000 ppm. Для оценки особенностей от-
ветов газообмена и водного обмена при разных
концентрациях Н2О в воздухе растения были объ-
единены в группы, охватывающие два диапазона
влажностей: умеренную (от 13000 до 19 000 ppm,
45–67%) и высокую (от 19 000 до 25000 ppm, 67–
89%). В условиях умеренной и высокой влажно-
сти окружающего лист воздуха, анализ средних
начальных уровней транспирации (рис. 2а) и фо-
тосинтетической ассимиляции СО2 (рис. 2б) по-
казал лишь тенденцию к снижению транспира-
ции при высокой влажности; отличий начального
уровня ассимиляции при различной влажности
зарегистрировано не было.

Биологическая повторность экспериментов
составляла не менее 10 (n). В работе представлены
примеры записей, средние значения и их стан-
дартные отклонения, а также значения коэффи-
циентов линейной корреляции между вызванны-
ми вариабельными потенциалами изменений
транспирации и ассимиляции СО2 на различных
фазах развития ответов.

РЕЗУЛЬТАТЫ

На первом этапе исследования было показано,
что локальный ожог листа гороха приводит к гене-
рации и распространению по растению электриче-

Рис. 1. Схема нанесения ожога, расположения электродов и зоны регистрации фотосинтетической ассимиляции СО2
и транспирации у проростка гороха посевного. Эст, Эл – измерительные электроды, расположенные на стебле и листе,
Эср – электрод сравнения.
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ского сигнала в виде вариабельного потенциала
(рис. 3а). Амплитуда электрической реакции, раз-
вивающейся в нераздраженном листе растения на
расстоянии 7–10 см от зоны повреждения, со-
ставляла 52 ± 5 мВ. После ожога и распростране-
ния ВП в исследуемой зоне возникали также из-

менения активности транспирации и ассимиля-
ции СО2 (рис. 3б). Изменения транспирации и
ассимиляции имели 3-фазный характер (быстрое
снижение Е0-Е1, медленное возрастание Е1-Е2,
длительное снижение Е2-Е3). В случае ассимиля-
ции СО2 наблюдалось ее выраженное снижение

Рис. 2. Средние начальные уровни транспирации (а) и фотосинтетической ассимиляции СО2 (б) листьев гороха по-
севного в условиях умеренной (13000–19 000 ppm, n = 10) и высокой (19 000–25000 ppm, n = 11) влажности, окружаю-
щего лист воздуха.
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Рис. 3. Примеры вызванного локальным ожогом вариабельного потенциала во втором зрелом листе гороха посевного –
серая линия и в стебле у основания этого листа – черная линия (а), и изменений фотосинтетической ассимиляции
СО2 (А – серая линия) и транспирации (Е – черная линия) при абсолютной влажности около 19000 ppm (66% относи-
тельной влажности) (б). Стрелкой обозначен момент ожога первого зрелого листа. А и Е с индексами обозначают ну-
левой уровень и последующие экстремумы кривых ассимиляции и транспирации, соответственно.
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А0-А1, затем повышение до уровня А2 и снижение
к А3. Отметим, что длительность первых двух фаз
составляла в среднем около 6–7 мин, а через 15–
30 мин начиналась вторая фаза снижения асси-
миляции.

На следующем этапе был проведен анализ вли-
яния влажности воздуха на вызванные ВП транс-
пирационные и фотосинтетические ответы. Было
показано, что ответы транспирации существенно
зависели от влажности окружающего лист возду-
ха. Так, при умеренной влажности происходило
сильное снижение транспирации с уровня Е0 до
Е1, затем ее небольшое возрастание до Е2, которое
сменялось еще более выраженным медленным
снижением до уровня Е3 (рис. 4а). При высокой
влажности воздуха наблюдалась иная картина:
незначительное снижение транспирации с Е0 до
Е1 сменялось существенным повышением до
уровня Е2, на завершающем этапе реакции про-
исходило снижение транспирации до уровня Е3,
который был лишь немного ниже начального Е0
(рис. 4б). В случае ассимиляции явные различия
между вызванной ВП быстрой инактивацией фо-
тосинтеза при разной влажности отсутствовали,
однако длительное снижение ассимиляции СО2
было намного более выраженным при умеренной
влажности воздуха (рис. 4).

Анализ средних значений изменения транспи-
рации при ВП показал, что при умеренной влаж-

ности значения таких показателей, как Е1-Е0 и
Е3-Е0 были достоверно выше, чем при высокой
влажности (таблица). Также при высокой влаж-
ности наблюдалось возрастание ответа параметра
Е2-Е0 по сравнению с нулевым уровнем, т.е. ВП в
этих условиях и в этом временном диапазоне вы-
зывал активацию транспирации по сравнению с
начальным уровнем. Важно также отметить, что
влажность воздуха практически не влияла на вели-
чину возрастания от Е1 к Е2. Последнее позволяет
предположить, что возрастание транспирации от Е1
к Е2 представляет собой не просто снижение подав-
ления транспирации, а именно ее активацию, ко-
торая имеет свои собственные механизмы. Ана-
лиз средних значений изменения ассимиляции
СО2 при ВП показал достоверно большие величи-
ны параметров А2-А0 и А3-А0 при умеренной
влажности воздуха. Для разности экстремумов
А1-А0 наблюдалась лишь слабая тенденция к сни-
жению при высокой влажности воздуха. Как и в
случае транспирационных ответов, влажность
воздуха не влияла на изменения А2-А1 (таблица 1).

Проведение корреляционного анализа между
вызванными вариабельным потенциалом изме-
нениями транспирации и ассимиляции СО2 на
различных фазах развития ответов показало уме-
ренную достоверную корреляцию между А2-А0 и
Е2-Е0 (R = 0.53) и высокую достоверную корреля-
цию между А3-А0 и Е3-Е0 (R = 0.81) (рис. 5). Такой

Рис. 4. Примеры вызванных локальным ожогом и связанным с ним вариабельным потенциалом изменений фото-
синтетической ассимиляции СО2 (А – серая линия) и транспирации (Е – черная линия) листьев гороха посевного
при абсолютной влажности 16000 ppm (а) и 20000 ppm (б). Стрелкой обозначен момент ожога первого зрелого ли-
ста. А и Е с индексами обозначают нулевой уровень и последующие экстремумы кривых ассимиляции и транспира-
ции, соответственно. В качестве умеренной принималась влажность в диапазоне от 13000 до 19 000 ppm (n = 10), в
качестве высокой – от 19 000 до 25000 ppm (n = 11).
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результат показывает, что изменения устьичной
проводимости, вероятно, лежащие в основе вы-
званных ВП изменений транспирации, слабо
влияют на быструю компоненту фотосинтетиче-
ского ответа, однако могут вносить существенный
вклад в длительное ингибирование фотосинтеза.

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют о на-
личии связи индуцированных вариабельным по-
тенциалом изменений транспирации с уровнем
влажности воздуха, что согласуется с обобщенны-
ми литературными данными, представленными во
Введении [10, 12, 13, 15–18, 23, 24]. Интерпретация
полученных результатов требует обращения к ме-
ханизму генерации вариабельного потенциала в
клетках высших растений [9, 25]. Генерация ВП
связана со входом в клетку ионов Ca2+, увеличение
концентрации которого вызывает активацию
анионных каналов и инактивацию протонной
АТФазы, что ведет к развитию деполяризации.
Формирование реполяризации вызвано выходом
из клетки ионов K+ и реактивацией протонного
насоса [25]. Как было отмечено выше, в целом
можно выделить следующие стадии индуциро-
ванного ВП транспирационного ответа: кратко-
временная инактивация, переходная активация и
длительная инактивация. Выраженность каждой
из стадий ответа потенциально может варьиро-
вать при различной влажности воздуха, что обу-
славливает различия в итоговой (суммарной) ди-
намике транспирации.

Известно, что закрытие устьиц обусловлено
инактивацией K+

inward-каналов, активацией
K+

outward-каналов, а также анионных каналов и
снижением активности Н+-АТФазы [25, 26], что

приводит к уменьшению концентрации осмоти-
чески активных ионов и падению тургора. Гене-
рация ВП связана с инактивацией H+-АТФазы
плазматической мембраны, которая приводит к
активации ионных каналов и возникновению
масштабных потоков K+ и Cl- из клетки [25]. На
основании этого можно предполагать ключевую
роль снижения активности H+-АТФазы и после-
дующей активации ионных каналов в развитии
кратковременной инактивации транспирации.
Проведенный ранее ингибиторный анализ [13],
который показал ключевую роль инактивации
H+-АТФазы в развитии изменений транспирации
при ВП, подтверждает это предположение. Допол-

Рис. 5. Величины коэффициентов линейной корре-
ляции (R) между вызванными вариабельными потен-
циалами изменениями транспирации и ассимиляции
СО2 листьев гороха посевного на различных фазах
развития ответов. Белым цветом обозначена корреля-
ция фаз А1-А0 и Е1-Е0 (h), светло-серым цветом –
корреляция А2-А0 и Е2-Е0 (j), темно-серым – А3-А0
и Е3-Е0 (j), черным – А2-А1 и Е2-Е1 (j). Коэффици-
енты корреляции рассчитаны по всему исследован-
ному диапазону влажностей (n = 21). * – коэффици-
ент корреляции является статистически значимым
(p < 0.05).
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Таблица 1. Величины вызванных вариабельными потенциалами изменений транспирации и ассимиляции СО2
листьев гороха посевного

Примечание. Е1-Е0, А1-А0 – от начального уровня до первого экстремума; Е2-Е0, А2-А0 – от начального уровня до второго
экстремума; Е3-Е0, А3-А0 – от начального уровня до третьего экстремума; Е2-Е1, А2-А1 – от первого до второго экстремума в
условиях умеренной (13000 – 19000 ppm, n = 10) и высокой (19 000–25000 ppm, n = 11) влажности окружающего лист воздуха.
Расположение экстремумов показано на рисунках 2 и 3. * – отличия от варианта с высокой влажностью статистически зна-
чимы (p < 0.05).

Фаза ответа Умеренная влажность Высокая влажность

E1-E0, ммоль/(м2 с) –0.717 ± 0.235* –0.170 ± 0.055
E2-E0, ммоль/(м2 с) –0.095 ± 0.320 0.294 ± 0.115
E3-E0, ммоль/(м2 с) –1.553 ± 0.228* –0.403 ± 0.153
E2-E3, ммоль/(м2 с) 0.575 ± 0.168 0.400 ± 0.103
А1-А0, мкмоль/(м2 с) –2.592 ± 0.253 –2.092 ± 0.252
А2-А0, мкмоль/(м2 с) –1.195 ± 0.128* –0.717 ± 0.126
А3-А0, мкмоль/(м2 с) –2.310 ± 0.310* –1.275 ± 0.240
А2-А3, мкмоль/(м2 с) 1.623 ± 0.271 1.375 ± 0.284
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нительным аргументом в пользу приведенного ме-
ханизма является также близкое время (первые 3–
5 минут после нанесения локального ожога) разви-
тия кратковременной инактивации транспирации и
быстрой начальной деполяризации в ходе ВП, кото-
рая в значительной степени связана с активацией
ионных каналов [25].

Аналогичные ионные механизмы могут обу-
славливать и длительную инактивацию транспира-
ции; в то же время такая инактивация может быть
связана не только непосредственно с распростране-
нием ВП, но и с вызванным вариабельным потен-
циалом длительным повышением содержания
стрессовых фитогормонов (прежде всего, абсцизо-
вой кислоты) [8], которые регулируют активность
анионных и калиевых каналов, а также Н+-АТ-
Фазы, снижая тем самым устьичную проводи-
мость [28]. Литературные данные [17, 18] подтвер-
ждают это предположение, показывая, что ВП уве-
личивает содержание абсцизовой кислоты в
растении, при этом снижение ассимиляции СО2 и
транспирации после вариабельного потенциала на
длительных временных интервалах (десятки ми-
нут) связано, по-видимому, с таким повышением.

Можно предположить, что сходные изменения
ионного транспорта и снижение тургора, происхо-
дящие не в устьичных, а в эпидермальных клетках,
также обеспечивают активацию транспирации,
имеющую место после кратковременной инакти-
вации. Известно, что активация транспирации мо-
жет быть вызвана снижением тургора в соседних с
замыкающими эпидермальных клетках – так на-
зываемый эффект Иванова [27]. Такое снижение
тургора эпидермальных клеток может быть также
связано с распространением вариабельного по-
тенциала и возникновением трансмембранных
ионных потоков. Различия в динамике измене-
ния тургора устьичных и эпидермальных клеток
могут обуславливать наблюдаемые многофазные
изменения транспирации, развивающиеся после
локального повреждения. В свою очередь, тип
транспирационного ответа при отличающейся
влажности воздуха может зависеть от различного
влияния содержания воды в воздухе на вызванные
ВП ответы замыкающих клеток устьиц и клеток
эпидермиса; однако механизмы такого влияния
требуют будущих исследований. Изменение актив-
ности ассимиляции, как показано выше, также про-
являет зависимость от уровня влажности воздуха,
при этом увеличение влажности ведет к понижению
ответа ассимиляции CO2. Наличие такой зависимо-
сти может объясняться существованием двух путей
регуляции интенсивности ассимиляции. Первый
из них связан с возрастанием внеклеточного pH,
имеющего место при генерации ВП, приводящее
к снижению поступления СО2 в клетку и умень-
шению активности темновой стадии фотосинтеза
[8]. Определенный вклад в спад ассимиляции СО2

может вносить и понижение внутриклеточного
рН, которое приводит к закислению стромы хло-
ропластов [20], тем самым, вероятно, снижая ак-
тивность ферментов цикла Кальвина.

Другим путем ВП-индуцированного уменьше-
ния поступления CO2 в клетки мезофилла является,
по-видимому, снижение устьичной проводимости;
вероятно, именно этот путь в значительной степени
отвечает за длительную инактивацию фотосинте-
за (десятки минут), так как на этом временном
интервале между изменениями транспирации и
ассимиляции СО2 наблюдается высокая корреля-
ция. При этом, если первый из отмеченных меха-
низмов ведет к снижению интенсивности асси-
миляции независимо от влажности воздуха, то
изменение устьичной проводимости, как было
отмечено выше, может иметь различную направ-
ленность, соответственно внося вклад в актива-
цию или инактивацию ассимиляции. Однако, в
отличие от транспирации, ответы ассимиляции
изменяются только по амплитуде, сохраняя свою
направленность (снижение активности) (рис. 5).
Это может говорить о том, что первый из указан-
ных механизмов вносит больший вклад в регуля-
цию ассимиляции при распространении ВП.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ранее нами было показано, что распространя-

ющиеся вариабельные потенциалы [13, 19, 21]
участвуют в повышении теплоустойчивости фо-
тосинтетического аппарата и растения в целом,
т.е. являются одним из механизмов адаптации рас-
тения к действию температурного фактора [8]. Об-
наруженная в настоящей работе зависимость па-
раметров вызванного ВП функционального ответа
от влажности может быть значимой для “выбора
стратегии” такой адаптации в условиях комбини-
рованного действия повышенной температуры и
различного уровня влажности. В частности, в
условиях повышенной влажности фактор потери
влаги для растения не столь критичен, в связи с
чем целесообразным является снижение темпера-
туры путем повышения транспирации. В условиях
умеренной и низкой влажности определяющим
для выживания будет снижение транспирации для
обеспечения приемлемого для жизни уровня со-
держания воды.

Работа выполнена при финансовой под-
держке Министерства образования и науки
Российской Федерации (Государственное зада-
ние № 6.3199.2017/4.6) и Российского фонда
фундаментальных исследований (проект № 16-
34-00972 мол_а).
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