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Введение. Одним из основных мероприятий, способствующих увеличению производства сель-
скохозяйственной продукции, является борьба с сорняками. Гербициды на основе сульфонил- 
мочевины (СМГ) относятся к препаратам четвертого поколения с широким спектром действия 
и интенсивно используются для прополки посевов практически всех основных культур во мно-
гих странах мира, в том числе и в Беларуси [1, 2]. Эти гербициды имеют ряд положительных 
свойств: низкие нормы расхода, широкий спектр действия, высокую гербицидную активность 
при низких температурах воздуха, значительный временной диапазон использования, совмести-
мость с большинством пестицидов. Под воздействием СМГ прекращается деление клеток чув-
ствительных к этим препаратам видов сорных растений, в результате чего они останавливаются 
в росте и теряют конкурентоспособность с культурными растениями. 

Одной из проблем при использовании СМГ является отрицательное действие наиболее пер-
систентных препаратов этого класса на чувствительные культуры севооборота – рапс, лю- 
пин, свеклу, гречиху и др. [3]. Недобор урожая указанных выше культур от последействия СМГ 
может составлять от 15 до 25 %. Высоким фитотоксичным действием обладает СМГ Магнум 
(метсульфурон-метил). Так, остатки гербицида в почве даже в дозе менее 0,2 г/га снижали массу 
сахарной свеклы на 32 % по сравнению с контролем, а остаточная доза СМГ 1 г/га оказывала су-
щественное влияние на посевы льна. Знание механизмов действия СМГ на растения и использо-
вание приемов, позволяющих ослабить отрицательное действие СМГ на используемые в сево- 
обороте растения, является актуальной задачей. Вместе с тем механизмы действия СМГ изуче-
ны недостаточно. Имеются отдельные публикации о воздействии сульфонилмочевины на ацето-
лактатсинтетазу – ключевой фермент биосинтеза незаменимых аминокислот с разветвленной 
углеводородной цепью – валина, лейцина и изолейцина [4], что может приводить к нарушениям 
в протеоме растительной клетки в целом. Ранее нами было отмечено отрицательное действие 
СМГ Магнум на активность аскорбатпероксидазы, сопровождаемое повышением содержания 
пероксида водорода в растениях рапса, а также снижение содержания антоцианов, что  
в целом ослабляло защитную систему растений [5]. Отмеченное нами подавление функциональ-
ной активности систем синтеза хлорофиллов и гема – основных участников фотосинтеза и дыха-
ния – в растениях, выращенных на растворе СМГ [6], может сказаться на активности этих двух 
важнейших энергетических процессов и снизить тем самым устойчивость выращиваемых в се-
вообороте растений к действию СМГ. Поэтому анализ активности фотосинтеза и дыхания у рас-
тений, выращиваемых на СМГ Магнум, является весьма актуальной задачей. 
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Перспективным подходом к снижению нежелательного действия СМГ на культурные расте-
ния может стать использование регуляторов роста растений (РРР). 5-аминолевулиновая кислота 
(АЛК), предшественник хлорофилла и гема в биосинтезе, в низких концентрациях (0,1–40 мг/л) 
обладает свойствами РРР, а также антистрессора, и в настоящее время препараты на ее основе 
широко используются в сельском хозяйстве как высокоэффективные экологически чистые соеди-
нения [7]. Их действие приводит к ускорению роста и развития растений [8], содержанию в них 
хлорофиллов, общих и восстановленных сахаров [9], возрастанию фотосинтетической активно- 
сти [10, 11], активности антиоксидантных ферментов [12] и повышению продуктивности расте-
ний [7]. Ранее нами было показано, что обработка экзогенной АЛК растений озимого рапса, вы-
ращиваемых на растворе СМГ Магнум, способствовала формированию устойчивости растений 
к гербициду через активацию аскорбатпероксидазы и глутатионредуктазы [5].

Цель данной работы – изучение влияния сульфонилмочевины Магнум на активность фото-
синтеза и дыхания в проростках озимого рапса путем анализа поглощения и выделения кислорода 
листовыми дисками растений на содержание белков основных светособирающих комплексов фо-
тосинтетических мембран, активность ключевого дыхательного фермента – цитохром с-оксидазы, 
а также использование экзогенной 5-аминолевулиновой кислоты с целью ослабления отрица-
тельного действия сульфонилмочевины на эти процессы.

Материалы и методы исследования. Растительный материал и условия выращивания рас-
тений. В качестве объектов исследования использовали растения озимого рапса (Brassica napus, 
сорт Зорны). Растения выращивали в течение 7 дней в условиях 14-часового фотопериода на воде 
(контроль), растворах гербицида Магнум в концентрациях 200 и 500 мг/л, а также на раство- 
рах гербицида совместно с АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) при температуре 23 ± 2 °С и освещенности 
2200 люкс (люминесцентные лампы типа ЛБ-40). 

Определение активности фотосинтеза и дыхания. Половинку семядольного листа озимого 
рапса помещали в камеру прибора Plant-Vital (Германия) на электрод – сенсор кислорода. Снача-
ла в течение 10–15 мин в темноте измеряли дыхательную активность по потреблению кислоро-
да, затем при освещении камеры – фотосинтез по выделению кислорода [13]. Для каждого вари-
анта использовали 6 физиологических повторностей. Скорость дыхания и фотосинтеза оценива-
ли в мкмоль/м2⋅с, учитывая при этом сырую массу исходной навески.

Вестерн-блотт анализ содержания белковых компонентов пигмент-белковых комплексов фо-
тосистем 1 и 2. Экстракцию из растений озимого рапса белков и их электрофоретическое раз-
деление в полиакриламидном геле и иммуноблотинг выполняли, как описано в работе [14]. Белки 
экстрагировали из растений рапса в раствор, содержащий 56 мМ дитиотрейтола, 56 мМ Na2CO3, 
12 % сахарозы, 2 мМ этилендиаминтетраацилацетата, 2 % SDS-Na. Гомогенат центрифугирова-
ли при 12 000 об/мин в течение 5 мин. Надосадочную фракцию собирали и хранили при –20 °С. 
После разделения белков с помощью денатурирующего гель-электрофореза осуществляли элект- 
роперенос белков с геля на нитроцеллюлозную мембрану HybondP+. Иммунодетекцию белков на 
нитроцеллюлозной мембране проводили с помощью антител на белок D1 фотосистемы (ФС) 2,  
а также на белки светособирающих комплексов ССК1 (Lhca1, Lhca 3, Lhca 4) и ССК2 (Lhcb1, 
Lhcb2, Lhcb5 и Lhcb6).

Определение активности цитохром с-оксидазы. Определение активности цитохром с-оксидазы 
(ЦО) проводили согласно методу, описанному в работе [15]. Предварительно замороженную 
ткань (0,3 г) растирали и суспендировали в 1,9 мл буфера для экстракции. Экстракт центрифуги-
ровали при 13 000 g 5 мин и супернатант использовали для анализа. Активность фермента изме-
ряли по изменению оптической плотности раствора при 550 нм в ходе окисления восстановлен-
ного цитохрома с.

Для статистической обработки экспериментальных данных и учета полученных результатов 
использовали стандартные пакеты программ Exсel 2010, SigmaPlot 12.0. Статистическая обра-
ботка данных состояла в определении средней квадратичной ошибки их среднего. Приведены 
средние значения из трех независимых экспериментов и их стандартные ошибки.

Результаты и их обсуждение. Представленные на рис. 1, а данные показывают, что скорость 
дыхания в растениях, выращенных на растворах экзогенной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л), возрастает 
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по сравнению с таковой у контрольных растений, выращенных на воде. Для трех концентраций 
АЛК скорость дыхания составила соответственно 136, 143 и 113 % от контроля. Гербицид в кон-
центрации 200 мг/л не оказывал какого-либо влияния на скорость дыхания (0,0302 в контроле 
и 0,0294 мкмоль О2/м2⋅с в варианте с Магнумом). Добавление к раствору гербицида 200 мг/л экзо-
генной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) и в этом случае простимулировало дыхание – 121, 112 и 106 % по 
сравнению с растениями, выращенными на одном гербициде. Однако в этом случае эффект АЛК 
проявился в меньшей степени, чем при использовании в качестве контроля растений, выращен-
ных на воде.

Магнум в концентрации 500 мг/л увеличил скорость дыхания проростков рапса на 128 %. 
В этом случае добавление экзогенной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) не повлияло на активность дыха-
тельного процесса по сравнению с действием одного гербицида либо незначительно снизило ско-
рость дыхания (87, 99 и 104 % от контроля).

Основными компонентами электрон-транспортной дыхательной цепи, генерирующей АТФ, 
являются гем-содержащие цитохромы, из которых наиболее значимым является терминальная 
ЦО, которая переносит электрон от цитохрома с на кислород, восстанавливая последний до воды. 
Результаты анализа активности ЦО представлены на рис. 1, б. Гербицид Магнум в концентрации 200 
мг/л не оказал сколько-нибудь заметного влияния на активность ЦО (96 % от контроля). Добав-
ление экзогенной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) простимулировало активность фермента – 113, 112 
и 120 % по сравнению с действием одного гербицида. Выращивание растений на 500 мг/л Магну-
ма увеличило активность ЦО в среднем на 48 %. В индивидуальных опытах величина стимуля-
ции составила 73, 37, 20, 53 и 56 %. В этом случае добавление экзогенной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) 
снизило эффект стимуляции активности фермента гербицидом на 13, 15 и 9 % соответственно 
(рис. 1, б). В целом показатели активности ЦО в растениях, выращенных на сочетанном действии 
Магнума и АЛК, оказались достаточно близ- 
ки – 0,1503; 0,1484 и 0,1598 нмоль/г сырой массы 
(в среднем 0,1528) в случае использования 
200 мг/л Магнума и 0,1692; 1652 и 0,177 нмоль/г 
сырой массы (в среднем 0,1705) при использова-
нии 500 мг/л гербицида. Разница между сред-
ними величинами составила 10 %. Активность 
фермента при использовании растворов одних 
гербицидов составила 0,1329 и 0,1939 для Маг-
нума 200 и 500 мг/л соответственно. По-
видимому, действие экзогенной АЛК направ-
лено на поддержание наиболее оптимального 
гомеостаза активности ЦО путем повышения 
активности фермента в случае его ингибиро-
вания и снижения – в случае его стимуляции.

На рис. 2, а представлены результаты вли-
яния гербицида Магнум и экзогенной АЛК на 
скорость фотосинтеза в растениях озимого 
рапса. Как и в случае дыхания, фотосинтети-
ческая активность при действии экзогенной 
АЛК в концентрациях 0,1; 1,0 и 10 мг/л была 
простимулирована соответственно на 26, 49 
и 7 % по сравнению с контрольными растения-
ми. Магнум (200 мг/л) незначительно (на 9 %) 
снизил скорость фотосинтеза. Фотосинтетиче-
ская активность проростков озимого рапса при 
добавлении к гербициду экзогенной АЛК со-
ставила 93, 103 и 130  % соответственно по 
сравнению с контролем.

Рис. 1. Скорость дыхания (а) и активность цитохром 
с-оксидазы (б) в растениях озимого рапса, выращенных 
на растворах гербицида Магнум (200 и 500 мг/л), а также 
на растворах гербицида с добавлением АЛК (1 – 0,1; 2 – 

1,0; 3 – 10 мг/л)
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Растения в варианте Магнум 500 показали 
очень низкую фотосинтетическую активность – 
73 % по сравнению с контролем. Отчетливое 
стимулирование скорости фотосинтеза прояви-
лось при добавлении к этой концентрации гер-
бицида экзогенной АЛК (0,1; 1,0 и 10 мг/л) – 
164, 124 и 151 % соответственно по сравнению 
с действием одного гербицида. Практически 
во всех случаях обработки растений гербици-
дом стимулирующее влияние экзогенной АЛК 
на фотосинтез было выше по сравнению с ее 
влиянием на скорость дыхания.

В высших растениях и водорослях фотосин-
тез осуществляется набором пигмент-белковых 
комплексов, образующих реакционные цент- 
ры (РЦ) ФС1 и ФС2, светособирающую внут- 
реннюю хлорофиллл а содержащую антенну 
и внешнюю (периферическую) хлорофилл a/b 
светособирающую антенну двух фотосистем 
(ССК1 и ССК2). В состав РЦ ФС2 входят 
в виде димера закодированные в геноме хло-
ропласта белки D1 и D2 (32 и 34 кДа соответ-
ственно), связанные с четырьмя молекулами 
хлорофилла а (Р680) и двумя молекулами фео-
фитина а – первичного акцептора электро- 
нов. Периферическая антенна ССК2 в качестве 
основных пигмент-белковых комплексов содер-
жит белковые триплеты, состоящие из белков 
Lhcb1, Lhcb2 и Lhcb3, а также белки минорных 
мономерных пигмент-белковых комплексов – 
Lhcb4, Lhcb5 и Lhcb6. Светособирающая антен-
на ССК1 представлена четырьмя пигмент- 
белковыми комплексами – Lhcа1, Lhcа2, Lhcа3 

и Lhcа4. Пигмент-белковые комплексы антенны собирают энергию солнечного света в виде фо-
тонов и передают ее на РЦ, где эта энергия используется для отрыва электронов от молекул хло-
рофилла и их передачи в электрон-транспортную цепь для синтеза соединений, участвующих 
в последующем усвоении атмосферного СО2.

Вестерн-блот анализ показал, что наиболее чувствительным к гербициду Магнум в концен-
трациях 200 и 500 мг/л оказался один из минорных белков ССК2 – Lhcb6, содержание которого 
составило 42 и 23 % от контроля соответственно, а также белок Lhca1 ФС 1, концентрация кото-
рого составила 45 и 53 % по сравнению с таковой в контрольных растениях. Содержание белка 
D1 реакционного центра ФС2 в вариантах с гербицидом Магнум в концентрациях 200 и 500 мг/л 
составило 87 и 33 %, белка Lhcb1 – 90 и 64 %, в то время как содержание белка Lhca 3 практиче-
ски не отличалось от водного контроля – 87 и 93  %. Экзогенная АЛК увеличила содержание 
белка CCK1 – Lhcа1 в растениях, обработанных двумя концентрациями Магнума (рис. 2, б). АЛК 
также была эффективна в случае использования 200 мг/л гербицида. Так, при сочетанном дей-
ствии СМГ и АЛК (10 мг/л) содержание белков Lhcа3, Lhcb1 и Lhcb2 практически восстанавли-
валось до их уровня в растениях водного контроля – 99, 112 и 108 % соответственно.

Заключение. Таким образом, при нормальных условиях развития растений озимого рапса 
отмечена способность экзогенной АЛК стимулировать как дыхание, так и фотосинтез. Действие 
СМГ Магнум практически не снижало дыхательную активность растений либо стимулировало 
скорость этого процесса, что сопровождалось аналогичным влиянием гербицида на активность 

Рис. 2. Скорость фотосинтеза (а) и относительное содер-
жание белка ССК ФС1 (б – Lhca1, результаты единичного 
опыта) в растениях озимого рапса, выращенных на рас-
творах гербицида Магнум (200 и 500 мг/л), а также на 
растворах гербицида с добавлением АЛК (1 – 0,1; 2 – 1,0; 
3 – 10 мг/л). За 100 % принято относительное содержание 

белка Lhca1 в контрольных растениях



ЦО. СМГ Магнум существенно подавлял фотосинтетическую активность растений, изменял 
структуру пигмент-белковых комплексов РЦ ФС2, ССК1 и ССК2 путем снижения содержания 
их белковых компонентов. В присутствии гербицида способность экзогенной АЛК стимулировать 
фотосинтез и дыхание отчетливо проявлялось и в случаях ингибирующего действия гербицида. 
В тех же случаях, когда гербицид оказывал стимулирующее воздействие (в частности, на фото-
синтез) экзогенная АЛК снижала скорость процесса. Таким образом, в присутствии гербицида 
действие экзогенной АЛК направлено на поддержание наиболее оптимального гомеостаза дыха-
тельной и фотосинтетической активности, а также активности ЦО.
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N. G. AVERINA, R. A. SHERBAKOV, I. V. VERSHILOVSKAYA, I. N. DOMANSKAYA 

THE USE OF EXOGENOUS 5-AMINOLEVULINIC ACID FOR RESTORATION OF RESPIRATION 
AND PHOTOSYNTHESIS IN PLANTS OF WINTER RAPE (BRASSICA NAPUS) 

GROWN ON SULFONYLUREA HERBICIDE

Summary

Exogenous 5-aminolevulinic acid (ALA) stimulated the respiration and photosynthesis in cotyledons of winter rape plants. 
Sulfonylurea herbicide Magnum did not reduce activity of respiration or even stimulated the process that was accompanied 
with similar effects on the activity of cytochrome c-oxidase. Herbicide significantly inhibited photosynthetic activity, changed 
the structure of pigment-protein complexes of the reaction centers of Photosystem (PS) 2, light-harvesting complexes of PS1 
and PS2 through decreasing content of their protein components. ALA in the presence of Magnum stimulated photosynthesis 
and respiration if herbicide inhibited these processes but decreased rate of them in case of their stimulation by herbicide. 
It was concluded that in the presence of herbicide ALA supported optimal homeostasis of respiration and photosynthetic 
as well as activity of cytochrome c-oxidase.


