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Èññëåäîâàëè âðåìåííóþ è êîíöåíòðàöèîííóþ çàâè-
ñèìîñòè âëèÿíèÿ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà ãèäðîñóëüôèäà 
íàòðèÿ (NaHS) íà ñîñòîÿíèå óñòüèö ëèñòüåâ Ara-
bidopsis thaliana äèêîãî òèïà (Col-0), à òàêæå ðîëü 
êàëüöèÿ è ôîñôîëèïàç â ðåàëèçàöèè åãî ýôôåêòîâ. 
Îáðàáîòêà ëèñòüåâ NaHS â äèàïàçîíå êîíöåíòðàöèé 
5–250 ìêÌ âûçûâàëà óìåíüøåíèå âåëè÷èíû àïåðòóðû 
óñòüèö. Ìàêñèìàëüíûé ýôôåêò çàêðûâàíèÿ óñòüèö 
íàáëþäàëè ÷åðåç 90 ìèí ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè äîíî-
ðîì H2S, à ÷åðåç 180 ìèí ýêñïîçèöèè àïåðòóðà óñòüèö 
â âàðèàíòàõ ñ NaHS, íàîáîðîò, áûëà çíà÷èòåëüíî 
øèðå, ÷åì â êîíòðîëå. Âëèÿíèå îáðàáîòêè ëèñòüåâ
ðàñòâîðàìè NaHS íà ñîñòîÿíèå óñòüèö ïîëíîñòüþ 
óñòðàíÿëîñü ñêàâåíäæåðîì ñåðîâîäîðîäà ãèäðîêñèëà-
ìèíîì, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ñïåöèôè÷íîñòè ýô-
ôåêòîâ NaHS êàê äîíîðà H2S. Âûçûâàåìîå äîíî-
ðîì ñåðîâîäîðîäà óìåíüøåíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû è 
îòíîñèòåëüíîãî êîëè÷åñòâà îòêðûòûõ óñòüèö ïî÷òè 
ïîëíîñòüþ íèâåëèðîâàëîñü ïðåäîáðàáîòêîé ëèñòüåâ 
áëîêàòîðîì êàëüöèåâûõ êàíàëîâ õëîðèäîì ëàíòàíà, 
õåëàòîðîì âíåêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ ÝÃÒÀ, èíãèáèòî-
ðîì ôîñôîëèïàçû C íåîìèöèíîì è àíòàãîíèñòîì 
îáðàçîâàíèÿ öèêëè÷åñêîé àäåíîçèí-5’-äèôîñôàòðè-
áîçû íèêîòèíàìèäîì. Òàêæå óñòüè÷íûé ýôôåêò äî-
íîðà H2S ÷àñòè÷íî óñòðàíÿëñÿ àíòàãîíèñòîì êàëüìî-
äóëèíà õëîðïðîìàçèíîì. Íèâåëèðîâàíèå äåéñòâèÿ äî-
íîðà ñåðîâîäîðîäà íà ñîñòîÿíèå óñòüè÷íîãî àïïàðàòà 
ëèñòüåâ àðàáèäîïñèñà îòìå÷àëîñü è ïðè ïðåäâàðè-
òåëüíîé îáðàáîòêå ëèñòüåâ áóòàíîëîì-1 – èíãèáè-
òîðîì çàâèñèìîãî îò ôîñôîëèïàçû D îáðàçîâàíèÿ ôîñ-

ôàòèäíîé êèñëîòû. Ñäåëàíî çàêëþ÷åíèå î çíà÷åíèè 
ïîñòóïëåíèÿ êàëüöèÿ â öèòîçîëü èç ðàçëè÷íûõ êîì-
ïàðòìåíòîâ, à òàêæå ïîñðåäíèêîâ ëèïèäíîãî ñèã-
íàëèíãà, îáðàçóþùèõñÿ ñ ó÷àñòèåì ôîñôîëèïàç C è 
D, â ðåàëèçàöèè äåéñòâèÿ ñåðîâîäîðîäà íà ñîñòîÿíèå 
óñòüèö. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: Arabidopsis thaliana, óñòüèöà, ñåðîâî-
äîðîä, êàëüöèé, ëèïèäíûé ñèãíàëèíã. 

Ââåäåíèå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñåðîâîäîðîä (H2S) 
íàðÿäó ñ ìîíîîêñèäîì àçîòà è ìîíîîêñèäîì 
óãëåðîäà ðàññìàòðèâàåòñÿ â êà÷åñòâå îäíîãî èç 
âàæíûõ ãàçîòðàíñìèòòåðîâ ðàñòèòåëüíûõ êëå-
òîê [1, 2]. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî H2S çàäåéñò-
âîâàí â ðåàëèçàöèè ìíîãèõ àäàïòèâíûõ ðåàê-
öèé ðàñòåíèé. Ïîêàçàíû ýôôåêòû ïîâûøåíèÿ 
ñîäåðæàíèÿ ýíäîãåííîãî ñåðîâîäîðîäà â ðàñ-
òèòåëüíûõ êëåòêàõ ïðè äåéñòâèè ñòðåññ-ôàê-
òîðîâ ðàçëè÷íîé ïðèðîäû: îáåçâîæèâàíèÿ [3], 
ñîëåâîãî ñòðåññà [4], ýêñòðåìàëüíûõ òåìïåðà-
òóð [1], èîíîâ òÿæåëûõ ìåòàëëîâ [5, 6] è ïð. 

Â ïîñëåäíèå ãîäû íàêîïëåí çíà÷èòåëüíûé 
îáúåì ñâåäåíèé î ïîâûøåíèè óñòîé÷èâîñòè 
ðàñòåíèé ê ðàçëè÷íûì ñòðåññîðàì ïîä âëèÿ-
íèåì ýêçîãåííîãî ñåðîâîäîðîäà. Òàê, ïðè îá-
ðàáîòêå äîíîðàìè ñåðîâîäîðîäà çàðåãèñòðèðî-
âàíî ïîâûøåíèå ðåçèñòåíòíîñòè ðàñòåíèé ê 
ãèïåðòåðìèè [7–9], çàñîëåíèþ [10, 11], èîíàì 
òÿæåëûõ ìåòàëëîâ [12], ÓÔ-Â [13], çàñóõå [14, 15]. 

Ïî êðàéíåé ìåðå, îäíèì èç ìåõàíèçìîâ 
ó÷àñòèÿ ñåðîâîäîðîäà â àäàïòàöèè ðàñòåíèé 
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ê îáåçâîæèâàíèþ ìîæåò áûòü åãî âëèÿíèå 
íà ñîñòîÿíèå óñòüèö. Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî 
ïðè äåéñòâèè îñìîòè÷åñêîãî ñòðåññà, èíäó-
öèðóåìîãî ïîëèýòèëåíãëèêîëåì, ó ðàñòåíèé
àðàáèäîïñèñà Col-0 óñòüè÷íàÿ àïåðòóðà óìåíü-
øàëàñü, â òî âðåìÿ êàê ó ìóòàíòîâ des, äåôåêò-
íûõ ïî ãåíàì ôåðìåíòîâ ñèíòåçà ñåðîâîäîðî-
äà öèñòåèíäåñóëüôãèäðàç, îíà ïî÷òè íå èçìå-
íÿëàñü [16]. Âîçäåéñòâèå 100 ìêÌ ãèäðî-
ñóëüôèäîì íàòðèÿ â òå÷åíèå 90 ìèí âûçûâàëî 
óìåíüøåíèå àïåðòóðû óñòüèö ó ðàñòåíèé àðà-
áèäîïñèñà [17]. Îáðàáîòêà ýïèäåðìèñà ëèñòüåâ 
ñëàäêîãî êàðòîôåëÿ 100 ìêÌ NaHS âûçûâàëà 
óâåëè÷åíèå îòíîñèòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ïîë-
íîñòüþ çàêðûòûõ óñòüèö [18]. Â òî æå âðåìÿ â 
ðàáîòàõ Lisjak è ñîàâò. [19, 20] áûëî ïîêàçàíî 
óâåëè÷åíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû ó ðàñòåíèé 
àðàáèäîïñèñà è ïåðöà ïîñëå 2,5-÷àñîâîé îá-
ðàáîòêè ýïèäåðìèñà 100 è 200 ìêÌ NaHS 
íà ñâåòó. Òàêàÿ îáðàáîòêà ïðåäîòâðàùàëà è
çàêðûâàíèå óñòüèö â òåìíîòå. Âûÿâëåíî óâå-
ëè÷åíèå îòíîñèòåëüíîãî êîëè÷åñòâà îòêðû-
òûõ óñòüèö ó ðàñòåíèé ðèñà, îáðàáîòàííûõ 
100 ìêÌ ðàñòâîðîì ãèäðîñóëüôèäà íàòðèÿ 
[21]. Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè îáðàáîòêå îòäåëåí-
íûõ ëèñòüåâ àðàáèäîïñèñà îðãàíè÷åñêèì äî-
íîðîì ñåðîâîäîðîäà GYY4137 (morpholin-4-
ium-4-methoxyphenyl [morpholino] phosphinodi-
thioate) â êîíöåíòðàöèè 100 ìêÌ ÷åðåç 90 ìèí 
ïðîèñõîäèëî çàêðûâàíèå óñòüèö, à ÷åðåç 120 ìèí,
íàîáîðîò, îòìå÷àëîñü óâåëè÷åíèå àïåðòóðû ñ 
ïîñëåäóþùèì óìåíüøåíèåì ê 180 ìèí [22]. 
Òàêèì îáðàçîì, ýôôåêòû äîíîðîâ ñåðîâîäî-
ðîäà íà ñîñòîÿíèå óñòüèö ìîãóò èìåòü ñëîæíóþ 
âðåìåííóþ äèíàìèêó. Îäíàêî ðàáîòà Honda et 
al. (2015) ïîêà åäèíñòâåííàÿ, â êîòîðîé èçó÷å-
íà äèíàìèêà äåéñòâèÿ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà 
GYY4137 íà àïåðòóðó óñòüèö. Âðåìåííûå îñî-
áåííîñòè âëèÿíèÿ áîëåå ïîïóëÿðíîãî äîíîðà 
ñåðîâîäîðîäà NaHS, íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî, 
äî ñèõ ïîð íå èçó÷àëèñü. 

Âëèÿíèå ñåðîâîäîðîäà íà óñòüè÷íóþ àïåð-
òóðó, êàê è äðóãèõ èíäóêòîðîâ çàêðûâàíèÿ 
óñòüèö, ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì ñîñòîÿíèÿ èîí-
íûõ êàíàëîâ. Â ðàáîòå Papanatsiou è ñîàâò. [23] 
ñîîáùàåòñÿ îá îòêðûâàíèè êàëèåâûõ êàíàëîâ 
(K+

out) çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö òàáàêà ïðè 
îáðàáîòêå äîíîðîì ñåðîâîäîðîäà CYY4137. 
Êàíàëû K+

out ó ðàñòåíèé àðàáèäîïñèñà îò-
êðûâàëèñü è ïðè îáðàáîòêå NaHS, â ýòîì ïðî-

öåññå êàê ïîñðåäíèêè çàäåéñòâîâàíû âíå-
êëåòî÷íûé ÀÒÔ è àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà 
(ÀÔÊ), ãåíåðèðóåìûå ïîä âëèÿíèåì ÍÀÄÔÍ-
îêñèäàçû [24]. Òàêæå âûÿâëåíà àêòèâàöèÿ ñå-
ðîâîäîðîäîì àíèîííûõ êàíàëîâ S-òèïà 
(SLAC1) ñ ó÷àñòèåì ïðîòåèíêèíàçû OST1 [24]. 

Èññëåäîâàíèÿìè Honda è ñîàâò. [22] ïî-
êàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà ëèñòüåâ àðàáèäîïñèñà 
ïðîíèöàåìûì äëÿ êëåòîê õåëàòîðîì êàëüöèÿ 
ñíèìàëà âûçûâàåìîå CYY4137 çàêðûâàíèå óñ-
òüèö. Îäíàêî âîïðîñ îá ó÷àñòèè âíåêëåòî÷-
íîãî êàëüöèÿ è ðàçëè÷íûõ åãî âíóòðèêëåòî÷-
íûõ ïóëîâ â èíäóöèðîâàííîì ñåðîâîäîðîäîì 
çàêðûâàíèè óñòüèö ïîêà îñòàåòñÿ îòêðûòûì. 

Â ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ óñòüèö ìîãóò ïðè-
íèìàòü ó÷àñòèå è ëèïèäíûå êîìïîíåíòû êëå-
òî÷íîãî ñèãíàëèíãà. Íàïðèìåð, ïîêàçàíî, ÷òî 
çàêðûâàíèå óñòüèö ó Nicotiana glauca, âûçû-
âàåìîå àáñöèçîâîé è æàñìîíîâîé êèñëîòàìè, 
íèâåëèðóåòñÿ ïðè îáðàáîòêå ýïèäåðìèñà áóòà-
íîëîì-1 – èíãèáèòîðîì îáðàçîâàíèÿ ôîñôà-
òèäíîé êèñëîòû, çàâèñèìîãî îò ôîñôîëèïà-
çû D (ÔË D) [25]. Ôîñôàòèäíàÿ êèñëîòà 
ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê âîçìîæíûé àêòèâàòîð 
ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû [26], êîòîðàÿ ãåíåðèðóåò
ÀÔÊ, çàäåéñòâîâàííûå â ðåàëèçàöèè óñòüè÷-
íûõ ýôôåêòîâ ñåðîâîäîðîäà [24]. Îäíàêî íà
îñíîâàíèè äàííûõ ýêñïåðèìåíòîâ ñ ìóòàíòà-
ìè àðàáèäîïñèñà ïî ãåíàì ðàçëè÷íûõ ôîðì 
ÔË D áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î 
íàëè÷èè «ðàçäâîåííîãî» ïóòè ïåðåäà÷è ñèã-
íàëà ñåðîâîäîðîäà, êîòîðûé âêëþ÷àåò â ñåáÿ 
íåçàâèñèìîå ó÷àñòèå ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçû è 
ôîñôîëèïàçû D â ðåãóëÿöèè ñîñòîÿíèÿ óñòüèö 
[17]. Â öåëîì æå ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ 
î âîçìîæíîì ó÷àñòèè êîìïîíåíòîâ ëèïèäíîãî 
ñèãíàëèíãà â ðåàëèçàöèè óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ 
äîíîðîâ ñåðîâîäîðîäà ïîêà íåäîñòàòî÷íî. 

Â ñâÿçè ñ èçëîæåííûì, öåëüþ ðàáîòû áû-
ëî èçó÷åíèå èíãèáèòîðíûì ìåòîäîì âêëàäà 
ðàçëè÷íûõ ïóëîâ êàëüöèÿ è ôîñôîëèïàç C è 
D â ðåàëèçàöèþ âëèÿíèÿ äîíîðà ñåðîâîäîðî-
äà NaHS íà ñîñòîÿíèå óñòüè÷íîãî àïïàðàòà 
Arabidopsis thaliana.  

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Â ðàáîòå èñïîëüçîâà-
ëè ïÿòèíåäåëüíûå ðàñòåíèÿ Arabidopsis thaliana 
L. äèêîãî òèïà (Col-0), âûðàùèâàåìûå íà ìî-
äèôèöèðîâàííîé ñðåäå Õîãëàíäà ïðè òåìïåðà-
òóðå 24/18 °Ñ (äåíü/íî÷ü), îñâåùåíèè 6000 ëê 
è ôîòîïåðèîäå 10 ÷ [27]. 
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Äëÿ äîñòèæåíèÿ ýôôåêòà îòêðûâàíèÿ óñ-
òüèö ðîçåòî÷íûå ëèñòüÿ âûäåðæèâàëè â òå÷å-
íèå 3 ÷ íà õîëîäíîì áåëîì ñâåòó (8000 ëê) ïðè 
òåìïåðàòóðå 23 °C â ÷àøêàõ Ïåòðè ñ 10 ìÌ 
ðàñòâîðîì KCl, ïðèãîòîâëåííîì íà 10 ìÌ Òðèñ-
HCl áóôåðå (pH 6.15) áåç CO2 [22]. Ïîñëå ýòîãî 
â ñðåäó âíîñèëè ãèäðîñóëüôèä íàòðèÿ â êîíå÷-
íûõ êîíöåíòðàöèÿõ äèàïàçîíà îò 5 äî 250 ìêÌ. 
×åðåç 60, 90, 120, 150 è 180 ìèí èíêóáàöèè â 
òåõ æå ñâåòîâûõ óñëîâèÿõ îïðåäåëÿëè àïåðòóðó 
óñòüè÷íîé ùåëè è îòíîñèòåëüíîå êîëè÷åñòâî 
îòêðûòûõ óñòüèö. Â îïûòàõ ïî èññëåäîâàíèþ 
äåéñòâèÿ ñêàâåíäæåðà H2S, àíòàãîíèñòîâ êàëü-
öèÿ è èíãèáèòîðîâ ôîñôîëèïàç íà ïðîÿâëåíèå 
óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà â 
ñðåäó èíêóáàöèè óñòüèö äîáàâëÿëè ïîãëîòè-
òåëü H2S 1 ìÌ ãèäðîêñèëàìèí, íåñïåöèôè÷åñ-
êèé áëîêàòîð êàëüöèåâûõ êàíàëîâ 1 ìÌ LaCl3,
õåëàòîð âíåêëåòî÷íîãî êàëüöèÿ 1 ìÌ ÝÃÒÀ,
èíãèáèòîð ôîñôàòèäèëèíîçèòîë-ñïåöèôè÷íîé 
ôîñôîëèïàçû C (ÔÈ-ÔË Ñ) 1 ìÌ íåîìèöèí, 
àíòàãîíèñò îáðàçîâàíèÿ öèêëè÷åñêîé àäåíî-
çèí-5�-äèôîñôàòðèáîçû 5 ìÌ íèêîòèíàìèä, 
èíãèáèòîð çàâèñèìîãî îò ÔË D îáðàçîâàíèÿ 
ôîñôàòèäíîé êèñëîòû 0,1 % áóòàíîë-1 èëè 
åãî íåàêòèâíûé èçîìåð áóòàíîë-2. ×åðåç 1 ÷ 
ïîñëå èíêóáàöèè ëèñòüåâ â ñðåäå ñ óêàçàííûìè 
ñîåäèíåíèÿìè â ÷àøêè ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè 
âàðèàíòàìè âíîñèëè NaHS â êîíå÷íîé êîí-
öåíòðàöèè 25 ìêÌ, â ïðèñóòñòâèè êîòîðîãî 
ëèñòüÿ èíêóáèðîâàëè åùå 90 ìèí. Êîíöåí-
òðàöèè àíòàãîíèñòîâ êàëüöèÿ è èíãèáèòîðîâ 
ôîñôîëèïàç, ìàêñèìàëüíî ìîäèôèöèðóþùèå 

ýôôåêòû äîíîðà ñåðîâîäîðîäà, îïðåäåëÿëè íà 
îñíîâàíèè ïðåäâàðèòåëüíûõ îïûòîâ. Ïî îêîí-
÷àíèè ýêñïîçèöèè ñ íèæíåé ñòîðîíû ëèñòüåâ 
ñíèìàëè ýïèäåðìèñ è îïðåäåëÿëè óñòüè÷íóþ 
àïåðòóðó è îòíîñèòåëüíîå êîëè÷åñòâî îòêðû-
òûõ óñòüèö, êàê îïèñàíî ðàíåå [28]. 

Â êàæäîì âàðèàíòå îöåíèâàëè ñîñòîÿíèå íå 
ìåíåå 60 óñòüèö íà ëèñòüÿõ, âçÿòûõ ñ øåñòè 
ðàçíûõ ðàñòåíèé. Îïûòû ïîâòîðÿëè íåçàâè-
ñèìî 3–4 ðàçà. Íà ðèñóíêàõ ïðèâåäåíû ñðåä-
íèå âåëè÷èíû è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè. Êðî-
ìå ñëó÷àåâ, îãîâîðåííûõ îòäåëüíî, îáñóæäà-
þòñÿ ýôôåêòû, äîñòîâåðíûå ïðè P � 0,05. 

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. 
Óæå ÷åðåç 60 ìèí ïîñëå íà÷àëà èíêóáàöèè 
ëèñòüåâ â ðàñòâîðàõ, ñîäåðæàùèõ NaHS, â âà-
ðèàíòàõ ñ êîíöåíòðàöèÿìè 25, 100 è 250 ìêÌ 
îòìå÷àëîñü äîñòîâåðíîå óìåíüøåíèå âåëè÷è-
íû óñòüè÷íîé àïåðòóðû (ðèñ. 1, à). Â êîíò-
ðîëüíîì âàðèàíòå ïðàêòè÷åñêè âñå óñòüèöà â 
òîé èëè èíîé ñòåïåíè áûëè îòêðûòûìè. Â âà-
ðèàíòàõ ñ NaHS îòíîñèòåëüíîå êîëè÷åñòâî îò-
êðûòûõ óñòüèö íåìíîãî, íî äîñòîâåðíî óìåíü-
øàëîñü (ðèñ. 1, á). ×åðåç 90 ìèí ýêñïîçèöèè 
ýôôåêò ïðîÿâëÿëñÿ è ïðè êîíöåíòðàöèè 
ãèäðîñóëüôèäà íàòðèÿ 5 ìÌ è óñèëèâàëñÿ ïðè 
áîëåå âûñîêèõ åãî êîíöåíòðàöèÿõ (ðèñ. 1). Â 
òî æå âðåìÿ ÷åðåç 150 ìèí ïðîÿâëåíèå óñòüè÷-
íûõ ýôôåêòîâ NaHS çàìåòíî óìåíüøàëîñü è 
ðàçìåðû àïåðòóðû â îïûòíûõ âàðèàíòàõ ñó-
ùåñòâåííî íå îòëè÷àëèñü îò êîíòðîëÿ, à ÷åðåç 
180 ìèí, íàîáîðîò, â âàðèàíòàõ ñ 25, 100 è 
250 ìêÌ NaHS îíè áûëè äîñòîâåðíî âûøå, 

Ðèñ. 1. Âðåìåííàÿ è êîíöåíòðàöèîííàÿ çàâèñèìîñòè âëèÿíèÿ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà NaHS íà øèðèíó 
óñòüè÷íîé ùåëè (à) è êîëè÷åñòâî îòêðûòûõ óñòüèö (á); ïî ãîðèçîíòàëè – âðåìÿ, ìèí. 1 – êîíòðîëü; 2–5 – 
NaHS â êîíöåíòðàöèÿõ 5, 25, 100 è 250 ìêÌ, ñîîòâåòñòâåííî
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÷åì â êîíòðîëå. Ïðè ýòîì áîëüøàÿ ÷àñòü óñòüèö 
â îïûòíûõ âàðèàíòàõ, êàê è â êîíòðîëüíûõ, 
áûëà îòêðûòîé (ðèñ. 1, á). Òàêèì îáðàçîì, ýô-
ôåêò çàêðûâàíèÿ óñòüèö ïðè îáðàáîòêå ëèñ-
òüåâ äîíîðîì ñåðîâîäîðîäà áûë òðàíçèòîðíûì. 

Äëÿ äîêàçàòåëüñòâà ñïåöèôè÷íîñòè óñòüè÷-
íûõ ýôôåêòîâ NaHS êàê äîíîðà ñåðîâîäîðîäà 
èçó÷àëè åãî ñîâìåñòíîå äåéñòâèå ñî ñêàâåí-
äæåðîì H2S ãèäðîêñèëàìèíîì. Ñàìà ïî ñåáå 
îáðàáîòêà ëèñòüåâ ãèäðîêñèëàìèíîì âûçûâàëà 
íåáîëüøîå óìåíüøåíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû, 
îäíàêî ýòîò ýôôåêò íå áûë äîñòîâåðíûì ïðè 
P � 0,05 (ðèñ. 2). Â òî æå âðåìÿ ïîä âëèÿíèåì 
ãèäðîêñèëàìèíà ïîëíîñòüþ óñòðàíÿëñÿ ýôôåêò 
NaHS êàê íà âåëè÷èíó àïåðòóðû, òàê è íà 
êîëè÷åñòâî îòêðûòûõ óñòüèö. Òàêèì îáðàçîì, 
åñòü îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî âûÿâëåííûå ïîä 
âëèÿíèåì îáðàáîòêè ëèñòüåâ ãèäðîñóëüôèäîì 
íàòðèÿ ýôôåêòû çàêðûâàíèÿ óñòüèö îáóñëîâ-
ëåíû èìåííî âëèÿíèåì ñåðîâîäîðîäà, à íå 
ïîáî÷íûì äåéñòâèåì NaHS è (èëè) NaOH, 
îáðàçóþùåãîñÿ ïðè åãî ãèäðîëèçå. 

Â ñëåäóþùåé ñåðèè îïûòîâ èçó÷àëè ðîëü 
èçìåíåíèé êàëüöèåâîãî ãîìåîñòàçà â ïðîÿâ-
ëåíèè óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ äîíîðà ñåðîâîäî-
ðîäà. Îáðàáîòêà ëèñòüåâ áëîêàòîðîì êàëüöè-
åâûõ êàíàëîâ ðàçíûõ òèïîâ õëîðèäîì ëàíòàíà 
ñàìà ïî ñåáå âûçûâàëà òåíäåíöèþ ê íåçíà-
÷èòåëüíîìó óìåíüøåíèþ óñòüè÷íîé àïåðòóðû,
ïðè ýòîì ïðåäîáðàáîòêà LaCl3 ïîëíîñòüþ óñ-
òðàíÿëà âëèÿíèå äîíîðà H2S íà ñîñòîÿíèå óñ-
òüèö (ðèñ. 3). Ïîä âëèÿíèåì õåëàòîðà âíå-
êëåòî÷íîãî êàëüöèÿ ÝÃÒÀ îòìå÷àëîñü çàìåòíîå 
óâåëè÷åíèå óñòüè÷íîé àïåðòóðû ïî ñðàâíåíèþ 
ñ êîíòðîëåì, ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè Suhita 
è ñîàâò. [25], ïîëó÷åííûìè íà ëèñòüÿõ ðàñòå-
íèé Nicotiana glauca. Ïðè ýòîì êîìïëåêñîí, 
êàê è áëîêàòîð êàëüöèåâûõ êàíàëîâ, ïîëíîñ-
òüþ ñíèìàë ýôôåêò ýêçîãåííîãî ñåðîâîäîðîäà. 

Ïðè îáðàáîòêå ëèñòüåâ íåîìèöèíîì – èí-
ãèáèòîðîì ÔÈ-ÔË C, êîòîðàÿ ìîæåò áûòü 
çàäåéñòâîâàíà â îáðàçîâàíèè 1,4,5-èíîçèòîë-
3-ôîñôàòà (IP3), ñïîñîáíîãî âëèÿòü íà ñîñòî-
ÿíèå âíóòðèêëåòî÷íûõ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ, 

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå ñêàâåíäæåðà ñåðîâîäîðîäà ãèäðîêñèëàìèíà íà ïðîÿâëåíèå óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ NaHS: 
à – ðàçìåð óñòüè÷íîé ùåëè; á – êîëè÷åñòâî îòêðûòûõ óñòüèö; â – ôîòî òèïè÷íûõ óñòüèö. 1 – êîíòðîëü; 
2 – NaHS (25 ìêÌ); 3 – ãèäðîêñèëàìèí (1 ìÌ); 4 – NaHS (25 ìêÌ) + ãèäðîêñèëàìèí (1 ìÌ) 
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âåëè÷èíà óñòüè÷íîé àïåðòóðû íå èçìåíÿëàñü 
(ðèñ. 3). Ïðè ýòîì íåîìèöèí íèâåëèðîâàë ïðî-
ÿâëåíèå óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ NaHS. Íèêî-
òèíàìèä (àíòàãîíèñò îáðàçîâàíèÿ öèêëè÷åñ-
êîé àäåíîçèí-5�-äèôîñôàòðèáîçû, êîòîðàÿ ìî-
æåò îòêðûâàòü âíóòðèêëåòî÷íûå êàëüöèåâûå 
êàíàëû, â ÷àñòíîñòè, ëîêàëèçîâàííûå â òîíî-
ïëàñòå [29]) ñàì ïî ñåáå íå îêàçûâàë âëèÿíèÿ 
íà óñòüè÷íóþ àïåðòóðó, îäíàêî â çíà÷èòåëü-
íîé ñòåïåíè óìåíüøàë ïðîÿâëåíèå äåéñòâèÿ 
äîíîðà ñåðîâîäîðîäà. Àíòàãîíèñò êàëüìîäóëè-
íà õëîðïîìàçèí, ñàì ïî ñåáå íå âëèÿÿ íà ñî-
ñòîÿíèå óñòüèö, íåñêîëüêî óìåíüøàë óñòüè÷-
íûé ýôôåêò äîíîðà ñåðîâîäîðîäà (ðèñ. 3). Òà-
êèì îáðàçîì, âñå àíòàãîíèñòû êàëüöèÿ â 
òîé èëè èíîé ñòåïåíè óãíåòàëè ïðîÿâëåíèå 
âëèÿíèÿ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà íà âåëè÷èíó 
óñòüè÷íîé àïåðòóðû. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â 
èõ ïðèñóòñòâèè íå òîëüêî íèâåëèðîâàëñÿ ýô-
ôåêò NaHS íà øèðèíó àïåðòóðû, íî è îòìå-
÷àëîñü, ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòè÷íîå, îòêðû-
âàíèå âñåõ óñòüèö (ðåçóëüòàòû íå ïðèâåäåíû).  

Èçâåñòíî, ÷òî áóòàíîë-1 èñïîëüçóåòñÿ â êà-
÷åñòâå èíãèáèòîðà îáðàçîâàíèÿ ôîñôàòèäíîé 
êèñëîòû â ðåàêöèè, êàòàëèçèðóåìîé ÔË D [30]. 
Ïîä åãî âëèÿíèåì îòìå÷àëîñü íåçíà÷èòåëüíîå 
(íå äîñòîâåðíîå ïðè P � 0,05) óìåíüøåíèå âå-
ëè÷èíû óñòüè÷íîé àïåðòóðû (ðèñ. 4). Ïðè ýòîì 
ïðåäîáðàáîòêà ëèñòüåâ 0,1%-íûì áóòàíîëîì-1 
ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòè÷íî ñíèìàëà äåéñòâèå 
ãèäðîñóëüôèäà íàòðèÿ íà âåëè÷èíó àïåðòóðû 
è êîëè÷åñòâî îòêðûòûõ óñòüèö. Â òî æå âðå-
ìÿ íåàêòèâíûé èçîìåð áóòàíîë-2 ñëàáî âëèÿë 
íà ïðîÿâëåíèå óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ äîíîðà 
ñåðîâîäîðîäà (ðèñ. 4). 

Èòàê, íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè òðàí-
çèòîðíûé õàðàêòåð çàêðûâàíèÿ óñòüèö ïðè îá-
ðàáîòêå ëèñòüåâ àðàáèäîïñèñà NaHS (ðèñ. 1). 
Ýôôåêò óìåíüøåíèÿ âåëè÷èíû àïåðòóðû ïîä 
âëèÿíèåì 25, 100 è 250 ìêÌ ãèäðîñóëüôèäà 
íàòðèÿ, ÷åòêî ïðîÿâëÿþùèéñÿ ÷åðåç 90 ìèí 
ïîñëå íà÷àëà îáðàáîòêè, ñìåíÿëñÿ åå óâåëè-
÷åíèåì ÷åðåç 180 ìèí ýêñïåðèìåíòà. Íàøè 
ðåçóëüòàòû âî ìíîãîì ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè 
î âëèÿíèè íà àïåðòóðó çàìûêàþùèõ êëåòîê 
äðóãîãî äîíîðà ñåðîâîäîðîäà – GYY4137 [22]. 
Ïî-âèäèìîìó, ñëîæíîé âðåìåííîé äèíàìèêîé 
ìîæíî îáúÿñíèòü ïðîòèâîðå÷èå ïîëó÷åííûõ 
ðàçíûìè àâòîðàìè ýôôåêòîâ èíäóöèðîâàíèÿ 

çàêðûâàíèÿ [17, 18] è îòêðûâàíèÿ [19, 20] óñ-
òüèö äîíîðàìè ñåðîâîäîðîäà. 

Âåðîÿòíî, â ðåàëèçàöèè óñòüè÷íûõ ýôôåê-
òîâ ñåðîâîäîðîäà ó÷àñòâóþò ðàçëè÷íûå ïóëû 
êàëüöèÿ. Äåéñòâèå äîíîðà ñåðîâîäîðîäà íà 
ñîñòîÿíèå óñòüèö óñòðàíÿëîñü íå òîëüêî íå-
ñïåöèôè÷åñêèì áëîêàòîðîì êàëüöèåâûõ êàíà-
ëîâ õëîðèäîì ëàíòàíà, íî è ñîåäèíåíèÿìè, 
èçáèðàòåëüíî âëèÿþùèìè íà ïîñòóïëåíèå êàëü-
öèÿ â öèòîçîëü èç âíåêëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñò-
âà è âíóòðèêëåòî÷íûõ êîìïàðòìåíòîâ (ðèñ. 3). 
Íàìè âïåðâûå âûÿâëåíî ïîëíîå íèâåëèðîâà-
íèå ýôôåêòà äîíîðà ñåðîâîäîðîäà íà ñîñòîÿ-
íèå óñòüèö äåéñòâèåì õåëàòîðà âíåêëåòî÷íîãî 
êàëüöèÿ ÝÃÒÀ (ðèñ. 3). Îäíàêî, õîòÿ è ìåíåå 
âûðàæåííûé, íî âïîëíå äîñòîâåðíûé ýôôåêò 
óãíåòåíèÿ äåéñòâèÿ ñåðîâîäîðîäà ïðîÿâëÿëñÿ 
è ïðè îáðàáîòêå ëèñòüåâ ñîåäèíåíèÿìè, ïðåä-
ïîëîæèòåëüíî âëèÿþùèìè íà ñîñòîÿíèå âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ. Òàê, èíäó-
öèðóåìîå ñåðîâîäîðîäîì çàêðûâàíèå óñòüèö
óãíåòàëîñü íèêîòèíàìèäîì (ðèñ. 3), ïîäàâëÿ-
þùèì îáðàçîâàíèå öÀÄÔ-ðèáîçû, ñïîñîáíîé 
îòêðûâàòü êàëüöèåâûå êàíàëû, ëîêàëèçîâàí-
íûå â òîíîïëàñòå [29]. Â ðàáîòå [22] ïîëó÷åíû 
êîñâåííûå äàííûå, óêàçûâàþùèå íà ðîëü ýòèõ 
êàëüöèåâûõ êàíàëîâ â ðåàëèçàöèè óñòüè÷íûõ 

Ðèñ. 3. Âëèÿíèå àíòàãîíèñòîâ êàëüöèÿ íà ïðîÿâëåíèå 
óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ NaHS: 1 – êîíòðîëü; 2 – NaHS 
(25 ìêÌ); 3 – LaCl3 (1 ìÌ); 4 – NaHS (25 ìêÌ) + 
+ LaCl3 (1 ìÌ); 5 – ÝÃÒÀ (1 ìÌ); 6 – NaHS 
(25 ìêÌ) + ÝÃÒÀ (1 ìÌ); 7 – íåîìèöèí (1 ìÌ); 
8 – NaHS (25 ìêÌ) + íåîìèöèí (1 ìÌ); 9 – 
íèêîòèíàìèä (5 ìÌ); 10 – NaHS (25 ìêÌ) + íè-
êîòèíàìèä (5 ìÌ); 11 – õëîðïðîìàçèí (50 ìêÌ); 
12 – NaHS (25 ìêÌ) + õëîðïðîìàçèí (50 ìêÌ) 
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ýôôåêòîâ äîíîðà ñåðîâîäîðîäà CYY4137. Ïðè
ýòîì àêòèâàöèÿ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ òîíî-
ïëàñòà, âåðîÿòíî, ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå óñè-
ëåíèÿ ñèíòåçà NO ïîä âëèÿíèåì H2S [22]. 
Èíûìè ñëîâàìè, äåéñòâèå ñåðîâîäîðîäà íà 
âíóòðèêëåòî÷íûå êàëüöèåâûå êàíàëû ìîæåò 
áûòü îïîñðåäîâàíî îêñèäîì àçîòà. 

Â òî æå âðåìÿ â ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ ñåðî-
âîäîðîäà íà óñòüè÷íûé àïïàðàò, âåðîÿòíî, çà-
äåéñòâîâàíû íå òîëüêî çàâèñèìûå îò öÀÄÔ-
ðèáîçû êàëüöèåâûå êàíàëû. Òàê, íèâåëèðîâà-
íèå óñòüè÷íîãî ýôôåêòà ñåðîâîäîðîäà, â ÷àñò-
íîñòè, ïðîÿâëÿëîñü ïðè äåéñòâèè íåîìèöèíà,
êîòîðûé, ñâÿçûâàÿ ôîñôàòèäèëèíîçèòîëáè-
ôîñôàòû, ìîæåò èíãèáèðîâàòü ÔÈ-ÔË C [31]
è òåì ñàìûì ïðåïÿòñòâîâàòü íàêîïëåíèþ ïðî-
äóêòà ðåàêöèè – IP3, âëèÿþùåãî íà ïîñòóïëå-
íèå êàëüöèÿ â öèòîçîëü èç âíóòðèêëåòî÷íûõ 
êîìïàðòìåíòîâ [32]. Ïðàâäà, îäíîçíà÷íî èí-
òåðïðåòèðîâàòü ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ ñ
èñïîëüçîâàíèåì íåîìèöèíà ñëîæíî. Êàê èç-
âåñòíî, â êëåòêàõ æèâîòíûõ ÔÈ-ÔË Ñ, êàòà-
ëèçèðóÿ ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ IP3 è äèàöèë-
ãëèöåðîëà (DAG), ñòèìóëèðóåò ïîñòóïëåíèå 
êàëüöèÿ â öèòîçîëü. Ýòî ñâÿçàíî ñ îòêðûâà-
íèåì ïîä âëèÿíèåì IP3 ÷óâñòâèòåëüíûõ ê íå-
ìó âíóòðèêëåòî÷íûõ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ, à 
òàêæå ñ àêòèâàöèåé DAG ïðîòåèêèíàçû C, 
ó÷àñòâóþùåé â ðåãóëÿöèè ïîòåíöèàëçàâèñè-
ìûõ êàëüöèåâûõ êàíàëîâ ïëàçìàëåììû. Íå-
ñìîòðÿ íà òî, ÷òî â ðàñòåíèÿõ äî ñèõ ïîð íå 
îáíàðóæåíû ãîìîëîãè ìèøåíåé IP3, èçâåñòíî, 

÷òî íåîìèöèí ìîæåò óìåíüøàòü ïîñòóïëåíèå 
êàëüöèÿ â öèòîçîëü ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê. Íà-
ïðèìåð, ýòî ñîåäèíåíèå ñíèìàëî ýôôåêò ïî-
âûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè êàëüöèÿ â êëåòêàõ òà-
áàêà, âûçûâàåìûé äåéñòâèåì ýëèñèòîðà êðèï-
òîãåèíà [33]. Íèâåëèðîâàíèå íåîìèöèíîì çà-
êðûâàíèÿ óñòüèö, âûçûâàåìîãî ÀÁÊ, òàêæå 
ñâÿçûâàþò ñ íàðóøåíèåì ìîáèëèçàöèè êàëü-
öèÿ, çàâèñèìîé îò ñîäåðæàíèÿ IP3 è àêòèâ-
íîñòè ÔÈ-ÔË C [34]. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî 
äðóãîé ïîñðåäíèê, îáðàçóþùèéñÿ ñ ó÷àñòèåì 
ÔÈ-ÔË Ñ – DAG â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ â 
íàñòîÿùåå âðåìÿ ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ïðåäøå-
ñòâåííèê ôîñôàòèäíîé êèñëîòû, âûïîëíÿþ-
ùåé ðàçíîîáðàçíûå ñèãíàëüíûå ôóíêöèè [35]. 
Êðîìå òîãî, ôîñôàòèäèëèíîçèòîëáèôîñôàò, êî-
òîðûé ñâÿçûâàåòñÿ íåîìèöèíîì, ÿâëÿåòñÿ êî-
ôàêòîðîì ôîñôîëèïàçû D, òàêæå ó÷àñòâóþùåé 
â îáðàçîâàíèè ôîñôàòèäíîé êèñëîòû [36]. 

Â íàøåé ðàáîòå ïîëó÷åíû ðåçóëüòàòû, êîñ-
âåííî óêàçûâàþùèå íà ó÷àñòèå ôîñôàòèäíîé 
êèñëîòû â ðåàëèçàöèè óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ 
äîíîðà ñåðîâîäîðîäà. Âûçûâàåìîå NaHS çà-
êðûâàíèå óñòüèö ÷àñòè÷íî ïîäàâëÿëîñü áóòà-
íîëîì-1 (ðèñ. 4), ñïåöèôè÷íî èíãèáèðóþùèì 
îáðàçîâàíèå ôîñôàòèäíîé êèñëîòû [30]. Òà-
êèì îáðàçîì, íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ èí-
ãèáèòîðíîãî àíàëèçà ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî â 
ñëîæíîì ïóòè äåéñòâèÿ ñåðîâîäîðîäà íà ñîñ-
òîÿíèå óñòüèö ïðèíèìàþò ó÷àñòèå äâà ôåð-
ìåíòà ëèïèäíîãî ñèãíàëèíãà – ôîñôîëèïàçû 
C è D. Êàêîâà êîíêðåòíàÿ ðîëü ïðîäóêòîâ ðå-

Ðèñ. 4. Âëèÿíèå áóòàíîëà-1 è áóòàíîëà-2 íà ïðîÿâëåíèå óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ NaHS: à – ðàçìåð óñòüè÷íîé 
ùåëè; á – êîëè÷åñòâî îòêðûòûõ óñòüèö. 1 – êîíòðîëü; 2 – NaHS (25 ìêÌ); 3 – áóòàíîë-1 (0,1%); 4 – NaHS 
(25 ìêÌ) + áóòàíîë-1 (0,1%); 5 – áóòàíîë-2 (0,1%); 6 – NaHS (25 ìêÌ) + áóòàíîë-2 (0,1%) 
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Êàëüöèé è êîìïîíåíòû ëèïèäíîãî ñèãíàëèíãà â ðåàëèçàöèè âëèÿíèÿ ñåðîâîäîðîäà 

àêöèé, êàòàëèçèðóåìûõ ýòèìè ôåðìåíòàìè, â 
ïðîÿâëåíèè âëèÿíèÿ ñåðîâîäîðîäà íà ñîñòî-
ÿíèå óñòüèö, ïîêà íå ÿñíî. Âîçìîæíî, ÷òî 
ïîñðåäíèêè, îáðàçóþùèåñÿ ïîä âëèÿíèåì 
ÔÈ-ÔË C, ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè êàëüöèåâî-
ãî ãîìåîñòàçà, à ôîñôàòèäíàÿ êèñëîòà, êîòî-
ðàÿ îáðàçóåòñÿ ïîä âëèÿíèåì ÔË D, ìîæåò
àêòèâèðîâàòü ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçó, ãåíåðèðóþ-
ùóþ ñèãíàë ÀÔÊ, ïî-âèäèìîìó, òàêæå íå-
îáõîäèìûé äëÿ ïðîÿâëåíèÿ èíäóöèðîâàííîãî 
ñåðîâîäîðîäîì ýôôåêòà çàêðûâàíèÿ óñòüèö ó
ðàñòåíèé àðàáèäîïñèñà. Òàê, ó ìóòàíòîâ àðà-
áèäîïñèñà ïî äâóì ôîðìàì ÍÀÄÔÍ-îêñèäà-
çû (rbohD è rbohE) íå ïðîèñõîäèëî çàêðûâà-
íèÿ óñòüèö â îòâåò íà îáðàáîòêó NaHS [17]. 
Õîòÿ, êàê óïîìèíàëîñü âûøå, èìåþòñÿ è 
äàííûå, óêàçûâàþùèå íà âîçìîæíîå âëèÿíèå 
ôîñôàòèäíîé êèñëîòû íà ñîñòîÿíèå óñòüèö 
ïóòåì, íåçàâèñèìûì îò ÀÔÊ [17]. 

Íàêîíåö, èíãèáèòîðíûì ìåòîäîì íàìè ïî-
ëó÷åíû ðåçóëüòàòû, óêàçûâàþùèå íà çíà÷åíèå 
íå òîëüêî öèòîçîëüíîãî êàëüöèÿ, íî è êàëü-
ìîäóëèíà â ïðîÿâëåíèè óñòüè÷íûõ ýôôåêòîâ 
ñåðîâîäîðîäà (ðèñ. 3). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî 
åãî ó÷àñòèå â ðåàëèçàöèè äåéñòâèÿ H2S íà 
ñîñòîÿíèå óñòüèö äî ñèõ ïîð íå èññëåäîâàëîñü, 
õîòÿ èíãèáèòîðûì ìåòîäîì ïîëó÷åíû äàííûå, 
óêàçûâàþùèå íà ðîëü êàëüìîäóëèíà â óñòüè÷-
íûõ ýôôåêòàõ ÀÁÊ è ìåòèëæàñìîíàòà [25]. 

Òàêèì îáðàçîì, â öåëîì ìîæíî êîíñòàòè-
ðîâàòü, ÷òî äåéñòâèå ñåðîâîäîðîäà íà ñîñòîÿ-
íèå óñòüè÷íîãî àïïàðàòà ðåàëèçóþòñÿ ñ ó÷àñ-
òèåì öèòîçîëüíîãî êàëüöèÿ (ðèñ. 3), êîìïî-
íåíòîâ ëèïèäíîãî ñèãíàëèíãà (ðèñ. 4), ÀÔÊ 
[17] è, âåðîÿòíî, îêñèäà àçîòà [22]. Ïî-âè-
äèìîìó, ýòè ïîñðåäíèêè ôóíêöèîíèðóþò êàê
âçàèìîñâÿçàííûå ýëåìåíòû áîëüøîé ñèãíàëü-
íîé ñåòè, îäíàêî õàðàêòåð ýòèõ âçàèìîñâÿçåé 
åùå ïðåäñòîèò èññëåäîâàòü. 

CALCIUM AND COMPONENTS OF LIPID 
SIGNALING IN REALIZATION OF HYDROGEN 
SULFIDE INFLUENCE ON STATE OF STOMATA 
IN ARABIDOPSIS THALIANA 

Ò.Î. Yastreb, Yu.Å. Kolupaev, E.N. Havva, 
M.A. Shkliarevskyi, À.P. Dmitriev

Dokuchaev Kharkov National Agrarian University, 
Kharkov, Ukraine 
E-mail: plant_biology@ukr.net 
Karazin Kharkov National University, Kharkov, Ukraine

Institute of Cell Biology and Genetic Engineering, 
NAS of Ukraine, Kyiv, Ukraine 
E-mail: dmitriev.ap@gmail.com 

A time and concentration dependence of the hydrogen 
sulfide donor sodium hydrosulfide (NaHS) influence 
on the state of stomata of Arabidopsis thaliana (Col-0) 
leaves, as well as the role of calcium and phospholipases 
in the realization of its effects, was studied. Treatment 
of leaves with NaHS in concentration range of 5–250 
�M caused a decrease in the size of stomatal aperture. 
The maximal effect of stomatal closure was observed 90 
minutes after the beginning of the H2S donor treatment 
and after 180 minutes of exposure the stomatal aperture 
in NaHS variants was, on the contrary, much wider than 
in the control. The effect of leaves’ treatment with NaHS 
solutions on the stomata state was completely eliminated 
by hydroxylamine, the hydrogen sulfide scavenger, which 
indicates the specificity of NaHS effects as a H2S donor. 
The decrease in stomatal aperture and relative number 
of open stomata caused by the donor of hydrogen sulfide 
was almost completely leveled off by the pre-treatment 
of leaves with the calcium channel blocker lanthanum 
chloride, the extracellular calcium chelator EGTA, the 
phospholipase C inhibitor neomycin, and the antagonist 
of the cyclic adenosine-5�-diphosphate ribose formation 
nicotinamide. Also, the stomatal effect of the H2S donor 
was partially eliminated by the calmodulin antagonist 
chlorpromazine. The leveling of the hydrogen sulfide 
donor action on the state of stomatal apparatus of 
Arabidopsis leaves was also noted at the pre-treatment 
of leaves with butanol-1, an inhibitor of phospholipase 
D-dependent formation of phosphatidic acid. A 
conclusion was made about the value of calcium intake 
into the cytosol from various compartments, as well as 
lipid signaling mediators formed with the participation 
of phospholipases C and D, in the action of hydrogen 
sulfide on the state of stomata.

ÊÀËÜÖ²É ² ÊÎÌÏÎÍÅÍÒÈ Ë²Ï²ÄÍÎÃÎ 
ÑÈÃÍÀË²ÍÃÓ Ó ÐÅÀË²ÇÀÖ²¯ ÂÏËÈÂÓ 
Ñ²ÐÊÎÂÎÄÍÞ ÍÀ ÑÒÀÍ ÏÐÎÄÈÕ²Â 
ARABIDOPSIS THALIANA

Ò.Î. ßñòðåá, Þ.ª. Êîëóïàºâ, Ê.Ì. Ãàââà, 
Ì.À. Øêëÿðåâñüêèé, Î.Ï. Äìèòð³ºâ

Äîñë³äæóâàëè ÷àñîâó òà êîíöåíòðàö³éíó çàëåæí³ñòü 
âïëèâó äîíîðà ñ³ðêîâîäíþ ã³äðîñóëüô³äó íàòð³þ 
(NaHS) íà ñòàí ïðîäèõ³â ëèñòê³â Arabidopsis tha-
liana äèêîãî òèïó (Col-0), à òàêîæ ðîëü êàëüö³þ 
òà ôîñôîë³ïàç ó ðåàë³çàö³¿ éîãî åôåêò³â. Îáðîáêà 
ëèñòê³â NaHS â ä³àïàçîí³ êîíöåíòðàö³é 5–250 ìêÌ
âèêëèêàëà çìåíøåííÿ âåëè÷èíè àïåðòóðè ïðîäè-
õ³â. Ìàêñèìàëüíèé åôåêò çàêðèòòÿ ïðîäèõ³â ñïîñòå-
ð³ãàëè ÷åðåç 90 õâ ï³ñëÿ ïî÷àòêó îáðîáêè äîíîðîì 
H2S, à ÷åðåç 180 õâ åêñïîçèö³¿ àïåðòóðà ïðîäèõ³â ó 
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âàð³àíòàõ ç NaHS, íàâïàêè, áóëà çíà÷íî øèðøîþ, 
í³æ ó êîíòðîë³. Âïëèâ îáðîáêè ëèñòê³â ðîç÷èíàìè 
NaHS íà ñòàí ïðîäèõ³â ïîâí³ñòþ óñóâàâñÿ ñêà-
âåíäæåðîì ñ³ðêîâîäíþ ã³äðîêñèëàì³íîì, ùî ñâ³ä-
÷èòü ïðî ñïåöèô³÷í³ñòü åôåêò³â NaHS ÿê äîíîðà 
H2S. Ñïðè÷èíþâàíå äîíîðîì ñ³ðêîâîäíþ çìåí-
øåííÿ ïðîäèõîâî¿ àïåðòóðè ³ â³äíîñíî¿ ê³ëüêîñò³
â³äêðèòèõ ïðîäèõ³â ìàéæå ïîâí³ñòþ í³âåëþâàëîñÿ 
ïåðåäîáðîáêîþ ëèñòê³â áëîêàòîðîì êàëüö³ºâèõ êà-
íàë³â õëîðèäîì ëàíòàíó, õåëàòîðîì ïîçàêë³òèííîãî 
êàëüö³þ ÅÃÒÀ, ³íã³á³òîðîì ôîñôîë³ïàçè C íåîì³-
öèíîì ³ àíòàãîí³ñòîì óòâîðåííÿ öèêë³÷íîãî àäå-
íîçèí-5�-äèôîñôàòðèáîçè í³êîòèíàì³äîì. Òàê ñàìî 
ïðîäèõîâèé åôåêò äîíîðà H2S ÷àñòêîâî óñóâàâñÿ 
àíòàãîí³ñòîì êàëüìîäóë³íó õëîðïðîìàçèíîì. Í³âå-
ëþâàííÿ ä³¿ äîíîðà ñ³ðêîâîäíþ íà ñòàí ïðîäèõîâî-
ãî àïàðàòó ëèñòê³â àðàá³äîïñèñó â³äçíà÷àëîñÿ ³ çà
ïîïåðåäíüî¿ îáðîáêè ëèñòê³â áóòàíîëîì-1 – ³íã³-
á³òîðîì çàëåæíîãî â³ä ôîñôîë³ïàçè D óòâîðåííÿ 
ôîñôàòèäíî¿ êèñëîòè. Çðîáëåíî âèñíîâîê ïðî çíà-
÷åííÿ íàäõîäæåííÿ êàëüö³þ â öèòîçîëü ç ð³çíèõ 
êîìïàðòìåíò³â, à òàêîæ ïîñåðåäíèê³â ë³ï³äíîãî 
ñèãíàëó, ùî óòâîðþþòüñÿ ç ó÷àñòþ ôîñôîë³ïàç 
C ³ D, ïðè çä³éñíåíí³ âïëèâó ñ³ðêîâîäíþ íà ñòàí 
ïðîäèõ³â. 
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