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Моделювання внутрішньоклітинних механізмів  
виникнення біоелектричних потенціалів рослин  

під час комбінованої стимуляції  

Д.В. Чернетченко, М.П. Моцний, Н.П. Боцьва, О.В. Єліна 8 

Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара, Дніпропетровськ, Україна  

На листі кукурудзи проводили дослідження біоелектричних реакцій рослини за дії окремих стимуляторів, а також у разі їх 
комбінування. Як стимулятор обрано вплив холодової, теплової, фото- та електростимуляції. Для автоматизації дослідження біо-
потенціалів застосовано універсальний програмно-апаратний комплекс на базі ПК та камери з електродами. Запропоновано уні-
версальну схему реєстрації біопотенціалів, яка дозволяє проводити експериментальні дослідження в умовах як окремого впливу на 
досліджуваний об’єкт стимулів, так і їх комбінацій. У ході дослідження зафіксовано біоелектричні потенціали листя кукурудзи у 
відповідь на термічні стимули. Проаналізовано динаміку вказаних потенціалів, оцінено потенціали стабілізації, а також відповідні 
значення порогу чутливості рослини до вказаних стимулів. На базі експериментальних даних визначено параметри еквівалентної 
моделі генерації електричних імпульсів у клітині у відповідь на подразники різної фізичної природи.  

Ключові слова: реєстрація біоелектричних потенціалів; математична модель клітини; біопотенціали листя; стимуляція рослин; 
теплові та холодові стимули рослин  

Models of intracellular mechanisms  
of plant bioelectrical potentials  

caused by combined stimulation  

D.V. Chernetchenko, M.P. Motsnyj, N.P. Botsva, О.V. Elina  

Oles Honchar Dnipropetrovsk National University, Dnipropetrovsk, Ukraine  

This paper deals with bioelectrical potentials of the plants recorded during different types of stimuli and combined stimulus as well. All 
registrations were observed on the leaves of the corn. We used different stimuli, such as cold, heat, photo- and electrical stimulation, and 
certain combination of this stimuli. Hardware and software system for automated recording of bioelectrical potentials has been successfully 
used in this work. We proposed the universal pattern of bioelectrical potentials’ recording which allowed to detect the response of the 
biological object to different stimuli and various combinations of these stimuli. This pattern can be used for the deeper understanding of 
biological mechanisms of electrical potentials’ generation in cells and discovering of processes of accommodation of whole organisms to 
these stimuli. Integrated system of recording and biometrical processing was used for analysis of corn leaves electrical responses to the 
thermal stimuli. The dynamics of these potentials was studied, with the quantitative analysis of the potential level stabilization. We calculated 
the ratio of amplitude of response potentials to the first response amplitude. Mathematical models of the plant cell were used for studying of 
intracellular mechanisms of biopotentials gereration. As a result of modeling, we revealed that electrical response of the cells was based on 
selective conductivity of cell membrane for Н+ and Ca2+ ions. Therefore, we showed the biophysical relation of plant potentials to underlying 
intracellular biophysical mechanisms during thermal and combined stimulation.  

Keywords: bioelectrical potentials’ recording; mathematical cell model; leaves’ biopotentials; combined stimulation of plants; heat and 
cold stimuli  
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Вступ  

У сучасних умовах для оцінки функціонального ста-
ну рослин, поряд з іншими, широко застосовуються 
біофізичні методи, одним з яких є метод аналізу 
біоелектричної активності, зокрема, біопотенціалів рос-
лин, викликаних різними подразнювальними факторами. 
Найбільше поширення отримали методи, пов’язані з 
термостимуляцією, тому що стимули цієї природи най-
менш травматичні та адекватні для рослин. На практиці 
частіше зустрічаються методики з пониженням темпера-
тури, які дозволяють використовувати великі перепади 
температур. Методи теплової стимуляції, а також проце-
си, що проходять у рослині при такій стимуляції, вивчені 
недостатньо. Варто зазначити, що майже немає праць, 
які б поєднували холодове та теплове стимулювання, що 
зумовило дані дослідження.  

Актуальним є питання вирощування рослин у штуч-
них контрольованих умовах. Оптимізація кліматичних і 
енергетичних характеристик середовища у такому 
процесі потребує безперервного прижиттєвого контролю 
показників життєдіяльності рослин, який ускладнюється 
необхідністю уникнення їх можливих пошкоджень. 
За таких умов стають актуальними методики електро-
фізіологічної діагностики стану та розвитку рослин 
(Motsnyj et al., 2004).  

Будь-який, навіть найпримітивніший, організм може 
відповісти на різноманітні зміни навколишнього середо-
вища певною дією, причому ця дія буде в тому або 
іншому відношенні корисною для організму, вона буде 
спрямована на підтримання його існування. У рослин 
виділяють декілька типів електричних сигналів – потен-
ціал дії (ПД), варіабельний потенціал (ВП), перехідні 
зміни потенціалу, ритміки або потенціал спокою (ПС).  

Електричне збудження та відповідь вищих рослин за-
звичай пов’язані зі швидкими відповідями на зовнішній 
стимул (Davies, 2004). Останні досліди з електрогенезу 
рослин показують, що існує дуже велике різноманіття 
форм електричних відповідей (Fromm et al., 2007), навіть 
на стандартні зовнішні подразники: механічні, фото- чи 
теплові стимули.  

Слід зазначити, що рослини виростають у мінливих 
температурних умовах, тому здатність відповідати на 
зміну температури необхідна для пристосування 
організму до певних умов середовища. Одним із ранніх 
відгуків рослини на зміну температури є генерація елек-
тричних реакцій. Відповідна електрична реакція на швид-
ке охолодження являє собою імпульс, а отже, аналіз 
біоелектричної активності може дати діагностично важ-
ливу інформацію щодо розвитку рослини в цілому, а та-
кож щодо конкретного впливу одного з факторів.  

Нині достатньо описано електрогенез рослин: види їх 
електричної активності у відповідь на різні подразнення 
та роль клітинної мембрани у процесах генерації 
біоелектричних потенціалів (Davies, 1987, 2004). Але 
роль внутрішньоклітинних процесів, міра та механізм їх 
впливу на динаміку біоелектричних реакцій окремих 
клітин та системи в цілому розкриті недостатньо. 
Відповіді клітин рослини на різні подразники значно 
різняться, що створює деякі труднощі для розуміння 
механізмів, що лежать за цими потенціалами, але 

відіграють дуже важливу роль, дозволяючи аналізувати 
та контролювати кожен із параметрів (світло, темпера-
тура, електростимуляція) окремо.  

Узагалі, теплові потенціали відповіді рослини 
зумовлені сильним локальним зменшенням концентрації 
CO2, який активно поглинається електронним мембран-
ним транспортом (Kaziolek et al., 2004) фотосистеми ІІ 
(PS II). Детальніше це питання розглянуте у праці Laut-
ner et al. (2005), в якій досліджено відповіді на тепловий 
подразник Populus trichocarpa та показано, що сигнал 
залежить від наявності у клітинах рослин іонів кальцію. 
Так само, як і потенціали дії клітин тварин, поширення 
електричних сигналів у рослинах відбувається завдяки 
іонним каналам. Слід зазначити, що іонні механізми 
збудливості клітин у тварин зазвичай пов’язані з пото-
ками іонів Na+ та K+, у той час, як для рослин головну 
роль у формуванні потенціалів дії відіграють іони Ca2+, 
Cl– та K+ (Samejima and Sibaoka, 1980; Felle and 
Zimmermann, 2007). Транспорт Н+ крізь плазматичну 
мембрану також може мати значення для потенціалів дії 
(Opritov and Pyatygin, 2002; Vodeneev et al., 2006) та їх 
поширення. Під час нагрівання листка рослини 
спостерігали електричне збудження, що супроводжува-
лось активними H+-потоками у плазматичній мембрані 
та розпадом P-тип H+-ATФ-ази (Stahlberg et al., 2006). 
Ензими клітинної стінки, плазматичної мембрани та ци-
топлазми змінюють свою активність під час локальних 
змін концентрації іонів (Davies, 1987). Внесок Н+-
потоків установлено завдяки факту локального 
підкислювання цитоплазми клітини (Bulychev and 
Kamzolkina, 2006; Vodeneev et al., 2006; Grams et al., 
2009) під час зростання потенціалів дії. Покладаючись 
на факти щодо іонної динаміки під час зростання елек-
тричного збудження клітин, можна побудувати 
еквівалентну математичну модель для детальнішого вив-
чення цих процесів та визначення внеску описаних 
електрохімічних механізмів у процес електрогенезу.  

Опис динаміки електричних процесів на клітинному 
рівні після публікації відомої роботи А. Ходжкіна та 
А. Хакслі (Hodgkin et al., 1952), де започатковано такий 
підхід для нервової клітини, традиційно здійснюється із 
застосуванням методу математичного моделювання. 
Розробка та перевірка адекватності подібної моделі для 
опису електродинаміки рослинної клітини потребують 
накопичення значного обсягу експериментальних даних, 
зокрема, в умовах різних способів подразнення рослин і 
комбінацій таких подразнень.  

Сучасні електронно-вимірювальні прилади здатні за-
безпечити реєстрацію біоелектричних потенціалів рос-
лин як контактно, так і дистанційно, з високою 
чутливістю та малою інерційністю (Zhu, 2002). Але при 
цьому як для наукових досліджень, так і для виконання 
практичних завдань актуальною залишається комплекс-
на автоматизація процесу реєстрації та обробки 
біопотенціалів із застосуванням сучасних комп’ютерних 
технологій (Hoppensteadt et al., 1986).  

Мета цієї роботи полягає в оцінюванні реакції рослин 
на окремі теплові та холодові подразники, а також 
біоелектричної активності під час комбінованої 
стимуляції та встановленні можливих внутрішньоклітин-
них механізмів за допомогою моделювання цих процесів.  
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Результати та їх обговорення  

Схема апаратно-програмного комплексу, за допомо-
гою якого проводились дослідження, описана у праці 
Chernetchenko et al. (2013). У дослідах проводили реєстра-
цію біоелектричних потенціалів під впливом холодових і 
теплових стимулів на листя кукурудзи за методикою, 
описаною Davies (2004). При цьому здійснено цифровий 
запис і програмну обробку зареєстрованих потенціалів.  

Спочатку досліджено окремі параметри теплового 
та холодового імпульсу, які брали за еталон для 
стандартної температури охолодження (нагрівання). 
Температуру стимулу визначали за допомогою термо-
пари та мікровольтметра (у дослідах вона складала  
t– = +6 °С, t+ = +9,5 °С). Після цього подразнювали хо-
лодом листок кукурудзи. Стимул таких параметрів 
викликає деполяризаційний імпульс (рис. 1 а). Загальна 
тривалість імпульсу – 28 с, амплітуда – 42 мВ, швидкість 
наростання імпульсу – приблизно 10 мВ/с. Фаза 
деполяризації триває 4 с, вона набагато коротша за фазу 
реполяризації, яка триває 24 с.  

Якщо змінити полярність батареї, то як подразник 
можна подавати тепловий стимул. Теплова стимуляція 
викликає потенціал відповіді типу гіперполяризації (рис. 1 б). 
Загальна тривалість імпульсу становить 15 с, амплітуда 
відповіді на подразнення – 8 мВ, швидкість наростання 

імпульсу – 1,6 мВ/с. Тривалість фази гіперполяризації – 
5 с, реполяризації – 10 с.  

Після цього визначали взаємовплив теплових і холо-
дових потенціалів (наслідок дії комбінованих стимулів). 
Із цією метою застосовано методику комбінації 
подразників. Спочатку наносили подразник однієї 
модальності, за ним – іншої. У першій групі дослідів 
кондиціонувальний (К) тепловий імпульс передував хо-
лодовому – тестувальному (Т).  

Спочатку тепловий стимул тривав 5 с. Після завер-
шення дії теплового стимулу та релаксації рослини через 
час t здійснювали холодовий стимул, також тривалості 
5 с. Значення параметра становило t = 3, 5, 7, …, 23 с. 
При цьому вимірювали амплітуду відповіді на холодо-
вий стимул (А1) (рис. 1 в). Після релаксації (5 хв) прово-
дили 10 вимірювань для кожного значення змінного па-
раметра, після завершення експериментів дані усеред-
нювали.  

За великих інтервалів між К і Т (понад 21 с) імпульси 
відповідей практично не взаємодіють. Амплітуда 
відповіді складає 37 мВ, що становить 90% значення 
еталонної амплітуди (42 мВ), тривалість імпульсу 
дорівнює 27 с, що практично відповідає значенню етало-
ну. Фаза реполяризації теплового імпульсу закінчилася, і 
пригнічення наступного холодового імпульсу практично 
відсутнє (рис. 1 г).   

а  б  

в  г  

Рис. 1. Термічні потенціали під час одиночної стимуляції:  
а – одиночний тепловий потенціал, б – одиночний холодовий потенціал, в – комбінована стимуляція  

(t – час між нанесенням стимулів, змінний параметр t = 3, 5, 7, …, 23 с, А1 – амплітуда холодової відповіді), 
 г – тепловий стимул, який передує холодовому (час між стимулами 21 с)  
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Під час скорочення інтервалу спостерігається вираже-
на депресія тестувального потенціалу. Наприклад, для 
значення параметра t = 3 с, амплітуда холодового імпуль-
су складає 9 мВ (20% еталонного значення амплітуди), а 
для t = 7 с – 20мВ (45% еталону). Скорочується також 
тривалість імпульсу: 6 і 15 с, відповідно (рис. 2 а, б).  

Після накопичення достатньої кількості експеримен-
тальних даних і проведення усереднення аналізували 
отримані результати. Наступні потенціали мають меншу 
амплітуду відносно першого (рис. 3). Зі збільшенням часу 
між тепловим і холодовим стимулами амплітуда холодо-
вої відповіді А поступово збільшується та наближається 

до значення одиночного холодового стимулу. Тобто зі 
збільшенням часу зменшується вплив попереднього теп-
лового стимулу на наступний холодовий.  

Результати, отримані із застосуванням автоматизова-
ного програмно-апаратного комплексу, у цілому добре 
узгоджуються з результатами попередніх експериментів 
із реєстрації потенціалів листя кукурудзи під час 
термічної стимуляції та комбінованих подразників.  
Похибка, яка накопичується через обмеження точності 
вимірювальних пристроїв і наявність зовнішніх завад, 
перебуває в межах 2–3% і практично не впливає на ха-
рактеристики вихідного сигналу.  

 

 
а   б 

Рис. 2. Реакції під час комбінованих стимуляцій, тепловий потенціал передує холодовому:  
а – час між стимулами t = 3 c, б – час між стимулами t = 7 c  

 
Рис. 3. Зміна амплітуди біопотенціалів залежно від параметра t: по осі абсцис – інтервал часу (с)  

між кондиціонувальним і тестувальним подразненнями; по осі ординат – амплітуда імпульсу (%) відносно першого  

Для аналізу внутрішньоклітинних механізмів виник-
нення та динаміки зареєстрованих біоелектричних 
потенціалів використано математичну модель клітини зі 
здатністю генерації активних електричних потенціалів.  

Для опису динаміки іонних струмів Іі та потенціалу 
на мембрані Vm на основі механізму Ходжкіна – Хакслі 
(Hodgkin et al., 1952) використано формулу:  

iimmi gEVtVI )(),(  .                            (1) 

Як показали Chernetchenko et al. (2013), визначення 
параметрів моделі на підставі експериментальних даних 
під час реєстрації біоелектричних потенціалів та із за-
стосуванням програмної апроксимації вхідних даних дає 
досить точні результати. Для отриманих експеримен-
тальних залежностей провідності іонних каналів мають 
значення відповідно g1 = 32,6 та g2 = 70,1, близькі до 
значень провідностей протонних каналів і каналів Сa2+ 
L-типу. Це досить достовірно вказує на походження 
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зареєстрованих потенціалів. Періодичні осцилятивні 
відповіді, що спостерігалися в експериментах (рис. 1 а), 
є активними електричними відповідями клітини на под-
разник, в основі яких лежить взаємодія іонів H+ та Сa2+. 
Деяке відхилення розрахованих під час моделювання 
електричних провідностей від табличних значень для 
відповідних іонів спостерігається через наявність у 
клітині струмів інших типів і шунтувального струму 
витоку іонів із клітини.  

Висновки  

Аналіз дослідів показує, що попереднє теплове подра-
знення на малих інтервалах 0–3 с на 75% гальмує «холо-
дову» тестувальну відповідь, а починаючи з 4-ї по 24-ту 
секунду амплітуда потенціалу повільно відновлюється. 
Таке явище пояснюється тим, що попереднє теплове по-
дразнення підвищує поріг збудливості клітин, які генеру-
ють тестувальний «холодовий» потенціал. При цьому на 
фоні фази реполяризації «холодового» потенціалу тепло-
вий сприймається як надпороговий і спостерігається по-
чаткова фаза варіабельного потенціалу, за яким розви-
вається класичний «тепловий» потенціал гіперполя-
ризаційного типу. Отже, можна зробити висновок, що 
попереднє теплове подразнення зумовлює підвищення 
порогу генерації ПД, а попереднє холодове подразнення 
викликає утворення двофазного «теплового» потенціалу, 
перша фаза якого – варіабельний потенціал.  

Для аналізу можливих внутрішньоклітинних механіз-
мів виникнення та динаміки зареєстрованих біоелек-
тричних потенціалів розроблено математичну модель 
клітини зі здатністю до генерації активних електричних 
потенціалів. У результаті визначення параметрів моделі 
на базі отриманих експериментальних даних установле-
но, що в основі електричної відповіді клітини лежить 
селективна зміна електричної провідності клітинної 
мембрани для іонів H+ і Ca2+. Таким чином, показано 
зв’язок між потенціалами активності, що реєстрували з 
поверхні рослини, та внутрішньоклітинними процесами. 
Отримані результати можуть бути покладені в основу 
нової методики для визначення функціонального стану 
рослини.  
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