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Акryальность темы иссJIедования

наземные растения подвержены воздействию многочисленных стрессовых

факторов, многие из которых моryт воздействовать лишь на отдельные участки
растительного организма. Вследствие этого, У растений возникает потребность в

формировании специали3ированных стрессовых сигналов, которые распространrIются на

значительные расстояния, влияют на физиологические процессы и участвуют в адаптации

к неблагоприJIтным воздействиям. Среди таких сигнitJIов, существенную роль играют
электрические сигналы и, особенно, вариабельный потенциaIJI, который возникает в ответ

на иFIтенсивные повреждающие воздействия (например, ожог). Известно, что

вариабельный потенциал вызывает многочисленные изменения физиологических
процессоВ, вкJIючilrI быстрое и обратимое снижение активности фотосиrrтегических
процессов (быстрая инактивация фотосинтеза). Такая инакгивация начинает рiввиваться в

течение нескольких минут после распространения вариабельного потенциаJIа, т.е.

является одним из наиболее ранних ответов растения.

можно полагать, что вызванная вариабельным потенциiulом быстрая инактивация

фотосинтеза играет существенную роль в жизни растения; однако, текущий уровень ее

исследований ocTaBJuIeT нерешенным ряд ключевых вопросов фуrдаrеrrальной и

прикладной направленности. Прежде всего, сохраняется дискуссия о роли вариабельного

потенциtIJIа в формировании быстрой инактивации фотооинтеза и обсуждается

возможность участиrI других сигнальнЬrх систеМ в этом ответе. Слабо исследованными

остаютсЯ механизмЫ формирования быстрой инактивации фотосинтеза и пути ее связи с

устойчивостью фотосинтетического аппарата растений. Практически не исследованы

факгоры, которые моryт модифицировать формирование вариабельных потенциалов и

р:lзвитие быстрой инактивации фотосинтеза, т.е. моryт" потенци:UIьно, стать основой для

разработкИ методов управления устойчивостью и продуктивностью растений. Не

исследована возможность дистанционного выявления быстрой инактивации фотосинтеза с



использованием оптических методов, что могло бы стать новым инструментом

дистанционного мониторинга стрессовых ответов у растений.
решение отмеченных вопросов может стать важным шагом в исследованиltх

фундаменТальных осноВ стрессового сигнa}JIинга растений и развитии методов его
прикладного применения. Таким образом, актуrlльность диссертационной работы Сухова
в.с., проясняющеЙ ранние механизмЫ системных ответов растения на действие
стрессовьгх факторов, не вызывает сомнений.

новизна проведенных исследований и полученных результатов
Idелью диссертационной работы являлось исследование вызванной вариабельным

потенциалом быстрой инактивации фотосинтеза у высших растений, включая анализ ее

механизмОв и влияния на теплоустойчивость, а также поиск подходов к реryJUIции и
мониторинry такой инактивации.

ПоказанЫ комплексные механизмы формирования быстрой инактивации

фотосинтеза при распространении вариабельного потенциаJIа, включаJI выявление роли
инактивации Н*-АТФ:Lзы плi}зматической мембраны и связанньгх изменений внутри- и

внеклеточного рн в снижении активности темновой стадии фотосинтеза, в инактивации

процессов световой с,гадии фотосинтеза и в изменении открытости устьиц. Также

вьIявлено, чтО искусственные изменениЯ активности Н*-дТФазы при действии
ингибиторов и активаторов модифицируют быстрые ответы фотосинтеза, вызванные

вариабельным потенциалом.

показано, что вариабельный потенциал вызывает повышение устойчивости

растений к тепловому повреждению, включающее возрастание теплоустойчивости

фотосистемы I в условиях высокой интенсивности нагрева и увеличение
теплоустойчивости фотосистемы II в условиях меньшей интенсивности нагрева.

Выявленные ответы опосредуются быстрой инактивацией фотосинтеза, включiUI

активацию циклического потока электронов вокруг фотосистемы I, увеличение
нефотохимического ryшения флуоресценции хлорофилла и накопление дтФ в листе, В
случае нагрева до высоких температур, дополнительным механизмом является снижение

теплоустойчивости фотосистемы II, которое приводит к уменьшению потока электронов

на фотосистему I и, тем самым, способствует теплоустойчивости этой фотосистемы.
ГIоказано, что изменение параметров активности Н*-дТФазы, включiUI

активацию/инактивацию при действии химических соединений (в частности, при

обработке фитогормонами) и возрастание неоднородности такой активности в рalзличньж
клетках, является важным фактором, модифицирующим вариабельный потенциал и

быструю фотосинтvгическую инактивацию



также в исследовании показана возможность применения подходов оптического
мониторинга (прежде всего, измерений спекгральных характеристик отраженного света и
их анiUIиз) дл, оценки изменений активности фотосинтеза, вьIзванных вариабельным
потенциалом.

в целом, проведенное исследование показывает новые пути адаптивной реryляции
фотосинтеза высших растений при действии стрессоров и рiLзвивает новые подходы к

управленИю состояНием растеНийик иХ мониторинry, опирающиеся на такую реryляцию.
щостоверность научных положений и выводов, сформулированных в диссертации

,щостоверность научных положений и выводов, сформулированных в диссертации,
опирается, прежде всего, на То, что исследования проведены с использованием

современных высокOтехнологических экспериментальных методов и подходов, вкJIючtи
методы исследования фотосинтеза и транспирации (РАМ-флуориметрия, оJIР-тест,
измерени,{ ассимилrIции COz и транспирации с использованием инфракрасного
гiLзоанализатора), методы исследования спектральных характеристик света, отраженного

от листьеВ растений, внутриклеточные и внекJIеточные методы измерения электрических
харакrеристиК кJIеток, измерениЯ содержаниrI АтФ на основании люциферин-
люциферазного методы и многие другие. fuя углубленного анаJIиза получаемых

результатов были использованы (а в некоторых случаях, предложены) комплексные
подходы к такому анализу, включая расчет стационарньж нециклических и цикJIических
потокоВ электронОв и форМирование теIIловых карт изменений индексов отражениlI.

Наконец, для анilIиза результатов в диссертационной работе широко используются

разработанные автором математические модели, которые сочетают применение надежных

и широко-используемых подходов (например, фотосинтетическаlI модель Fаrquhаr-чоп
саеmmеrеr-веrry) с разработкой И использованием оригинiulьньж методов и
интерпрегаций (например, детаJIизированной математической модели процессов

элекгрогенеза растительной клетки); разработанные модели были параметризированы и
верифицированы. Использованные в диссертационном исследовании статистические
методы представляются надежными и согласующимися с решаемыми задачами. В целом,
исследование представляется понятным и логичным. Выводы соответствуют показанным
в работе результатаМ и не противоречат современным представлениям об участии
электрических сигнtUIов В регуляции фотосинтеза и устойчивости нч}земных растений.

,ЩостоверНость науЧных резуЛьтатоВ и выводоВ диссертационного исследованиrI

дополнительно подтверждается публикациями Сухова В.с. по его тематике. За последние

10 лег автор огryбликовал 57 статей в научньtх журналах, индексируемых базами web оf
Science и Scopus, из которых 45 статей - в журнzLлах, входящих в Q1 или Q2 согласно SJR.



все научные положения, выносимые на защиту, в полной мере отражены в

опубликованных Суховым в.с. статьях. Такие публикациOнные пок:}затели дают
основание представлять диссертацию к защите в форме научного доклада. Результаты

диссертаЦионногО исследования были также представлены на различных конференциях

всероссийского и международного уровня.

Таким образом, достоверность результатов диссертации не вызывает сомнений, а

результаты и выводы выглядят обоснованными.

Теоретическая и практическая значимость работы
представленные результаты исследования имеют как фундаментальную, так и

прикJIадную значимость. С фуrдаrеrrrальной точки зрени-rI, они расширяют современные

представления о ранней реryляции фотосинтеза при действии стрессоров и роли в этом

систем (дальнего) электрического сигналинга растений, вкJIючtи выявление механизмов

быстрой инактивации фотосинтеза после локального действия повреждающего фактора
(ожог, экстремiLЛьныЙ нагрев) и распроСтранениЯ вариабельного потенциыIа.,Щругим

фундаментtulьным результатом является выявление влияния вариабельного потенци€ша на

теплоустойчивость фотосиrrгетического аппарата и прояснение роли быстрой

инакгивации фотосинтеза в реализаЦии такого влияния. Таким образом, диссертационн:UI

работа имеет высокую теоретическую значимость.

практическая значимость работы обусловлена двумя группами результатов.
Прежде всего, вьUIвленнЫе пути модификации вариабельного потенциала и быстрой

инакгивации фотосинтеза (в частности, обработка экзогенной абсцизовой кислотой и

эпибрассинолидом) создают предпосылки для разработки методов управления

устойчивостью И продуктиВностьЮ растений, путеМ изменениrI параметров pD(

электрического сигналинга. ,щругая группа результатов связана с рi}звитием методов

оптического мониторинга ответов растений на действия стрессоров, путем измерения

вызванных вариабельным потенциалом изменений активности фотосинтеза, которые, как

показано в исследовании, моryт быть выявлены на основании ан:Lпиза спектрatJIьньж

характеристик отраженного света. Это означает, что измерения вызванных лок€UIьным

действием стрессоров быстрых фотосинтетических ответов, которые опосредуются

распространением вариабельньж потенциilJIов, моryт стать основой для разработки новьtх

методов проксимального и дистанционного мониторинга действия стрессоров на

растения. ,Щополнительным прикJIадным результатом, связанным с оптическим

мониторингом состояния растений, является разработка прибора для измерения

пространственного распределения фотохимического индекса отражения и его динамики в



различных условиях освещения, что подтверждается патентом на изобретение. Таким

образом, практическаJI значимость диссертационной работы также высока.

Струкryра и содержание диссертационной работы

,щиссертационнaш работа Сухова В.с, представлена в виде научного доклада по

совокупности работ. Щиссертация изложена на 95 страницах и вкJIючает в себя введение"

рiвдел <<основное содержание докJIада)), заключение и выводы, список гryбликаций

автора, включaш публикации за последние 10 лет, список литературы. Щиссертация

вкJIючает в себя 45 рисунков; список литературы содержит 158 источников, включая 150

иностранньrх.

во введении обосновывается актуальность и новизна исследования,

формулируются его цель и задачи, научно-практическiш значимость и положениrI,

выносимые на защиту.

в начале рi}здела <<основное содержание докладa>) представляется I<paTkall сводка

об исслеДованияХ вариабелЬного потенциала как части сигнальной системы растений и

обоснование необходимости анализа его влIдIния на фотосинтез. Щалее описываются

использованные в исследовании экспериментапьные методы и подходы к анализу

результатов, включalя как широко известные, так и разработанные лично автором. В ходе

последующего изложения результатов диссертационного исследования, Сухов в.с.
показываеТ кJIючевуЮ ролЬ вариабельногО потенциала в формировании быстрой

инактивации фотосинтеза у растений и основные изменения фотосинтетических
параметрОв прИ развитиИ такой инактивации. В следующем блоке анaLлизируются

механизмЫ формирования вызванной вариабельным потенциалом быстрой инактивации

фотосинтеза, которые включают в себя снижение поступления coz в фотосинтезирующие
кJIетки, подавление процессов световой стадии фотосинтеза в ходе закислениJI люмена

хлоропластов и, возможно, изменение открытости устьиц. ,Щалее покiIзано, что

распространение вариабельного потенциала и р:Lзвитие быстрой инактивации фотосинтеза
повышает теплоустойчивость фотосинтетического аппарата и растения в целом; такие

изменениrL по-виДимому, связаны с ростом циклического потока электронов,

нефотохимического тушения флуоресценции и содержания АТФ в листе. Кроме того, в

условиях сильного нагрева, возможным механизмом повышения теплоустойчивости

фотосистемы I является усиление теплового повреждения фотосистемы II, вследствие

снижения транспирации. Следующий раздел рассматривает возможные факторы,
модифицирующие вариабельный потенциаJI и быстрые фотосинтетические ответы, среди

которых можно выделить пространственную неоднородность активности Н*-дТФазы

плa}зматической мембраны, водный дефицит и обработку экзогенными фитогормонами.



последний раздел посвящен анализу возможности использования оптических методов для
выявления вьIзванной вариабельным потенциалом быстрой инактивации фотосинтеза. В

частности, показано, что фотохимический индекс отражения и ряд новых индексов

отражениJI явJUIются чувствительными к р€ввитию такой инактивации.

В разделе <<ЗаключеНие и вывОдьо> обобЩаютсЯ основные результаты работы в

контексте места вариабельного потенциала в сигнaulьной системе растений и его влияниrI

на фотосинтетичёские процессы и устойчивость растений. Также автор предлагает

направления применения резуЛьтатоВ исследования для рa}звитиrl мониторинга состояния

растений.

ПолученнЫе результаты в полной мере отражены в публикациях автора, которые

включают в себя 57 статей в индексируемых научных журнiLлах за последние 10 лет.

Вопросы и замечания по диссертационной работе
1. Усиление закисления люмена рассматривается в качестве одного из механизмов

рaLзвитиЯ быстрой инактивациИ фотосинтеза. Каким образом осуществJUIется

распространение протонного сигнiUIа, вызванного вариабельным потенциалом и

инакгивацией Н*-АТФазы плазматической мембраны " Из цитоплазмы в люмен

хлоропластов?

2. Автор отмечает эффект активации фотосинтеза после распространения
вариабельного потенциала. Часто ли наблюдалась такiш активация?

з. Какие процессы в растительном организме моryт мешать прохождению

вариабельного потенциала? Моryт ли они модифицировать роль вариабельного

потенциала у растений?

4. Играет лИ обратимое снижение активности Н*-АТФазы плiLзматической

мембраны роль в формировании Других физиологических ответов, вьIзванных

вариабельным потенциалом?

перечисленные замечания не имеют принципиального характера и не снижают

научной значимости результатов и выводов диссертационного исследования.

заключение

С учетом изложенного, диссертационнчш работы Сухова Владимира Сергеевича

<<вызванная вариабельным потенциалом бысграя инактивация фотосинтеза у высших

растений: механизмы, связь с теплоустойчивостью, подходы к управлению и

мониторингу)) явJU{ется законченной научно-квалификационной работой и по своему

содержимому соответствует специальности l 5.2 * Биофизика. Результаты работы имеет

фундаментaLпьное значение для исследований в области стрессового электрического

сигн:}JIинга растений и его роли в регуляции процессов фотосинтеза. ЩиссертационнiUI




