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Изучено влияние экзогенной 5-аминолевулиновой кислоты (АЛК) в концентрации 200 мг/л на фо-
тосинтез и структурную организацию фотосинтетического аппарата, скорость поглощения кисло-
рода тканью, содержание ключевых дыхательных ферментов – цитохром с-оксидазы (ЦО) и альтер-
нативной оксидазы (АОX), а также активность ЦО в растениях озимого рапса (Brassica napus L.). Вы-
явлено, что в 4–7-дневных растениях, выращенных на растворе АЛК, происходит накопление
фенолов, а также их производных антоцианов, состав которых не отличается от состава антоцианов
в контрольных растениях. В растениях варианта “АЛК” наблюдается ингибирование фотосинтеза
путем снижения способности к формированию структурных компонентов фотосинтетического ап-
парата – пигмент-белковых комплексов (ПБК) фотосистем I и II. В таких растениях отмечено воз-
растание интенсивности поглощения кислорода тканью в условиях затемнения, а также увеличение
активности терминальной ЦО цитохромной части дыхательного пути и содержания другого терми-
нального дыхательного фермента – АОX, индукция которого, как правило, наблюдается в условиях
стресса, в том числе окислительного.
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ВВЕДЕНИЕ
Антоцианы относятся к наиболее распростра-

ненной и многочисленной группе фенольных со-
единений – флaвоноидам [1]. Это нефотосинте-
тические пигменты, которые накапливаются в
вакуолях, а также встречаются в кристаллическом
виде в некоторых видах растений. Антоциановые
пигменты являются наиболее универсальными из
всех пигментов и обладают огромным разнообра-
зием функций, многие из которых в первую оче-
редь связаны с ответами растений на стрессовые
воздействия [2]. Показано, что антоцианы во
многих видах растений уменьшают степень фото-
ингибирования, а также ускоряют восстановле-

ние фотосинтетического аппарата растений [3].
При высокой освещенности антоцианы действу-
ют как оптический фильтр, защищая уже насы-
щенную электрон-транспортную цепь от избы-
точных квантов света с высокой энергией. Они сни-
жают накопление супероксид анион-радикалов,
тем самым ослабляя структурные повреждения
клеточных мембран [4]. Показано, что очищен-
ные растворы антоцианов удаляют практически
все виды активных форм кислорода и азота с эф-
фективностью в четыре раза большей, чем ас-
корбат и α-токоферол [5]. Антоциановые пиг-
менты в ходе ацилирования активно поглощают
излучение в УФ-области, защищая растения (в
частности, генетический аппарат) от губительно-
го воздействия УФ лучей [6].

Антоцианы важны и для человека. Они активно
используются в фармакологической, косметиче-
ской и пищевой промышленностях в качестве на-

Сокращения: АЛК – 5-аминолевулиновая кислота; АЛКД –
АЛК-дегидратаза; ЦО – цитохром с-оксидаза; АОX – альтер-
нативная оксидаза; ФС– фотосистемы; ПБК – пигмент-бел-
ковые комплексы ФС I и ФС II; ПБГ – порфобилиноген;
УПГ III – уропорфириноген III.

УДК 581.1:581.17

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ
СТАТЬИ



462

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 6  2019

АВЕРИНА и др.

туральных красителей и биологически активных
соединений, обладающих окислительно-восста-
новительными, антиоксидантными, противовоспа-
лительными и нейропротекторными свойствами.

В настоящее время проводится множество ис-
следований по поиску новых, дешевых и доступ-
ных источников антоцианов, а также соедине-
ний, стимулирующих их синтез. Существует ряд
публикаций о стимуляции накопления антоциа-
нов под действием 5-аминолевулиновой кислоты
(АЛК) в кожуре яблок [7–9] и в листьях голосе-
менного реликтового растения Гинкго двуло-
пастного (Ginkgo biloba) [10, 11]. АЛК – первичный
предшественник в биосинтезе всех циклических
(хлорофиллы, гемы, корриноиды) и линейных
(билины, фикобилины) тетрапирролов – является
уникальной природной молекулой, проявляю-
щей в растениях различные функциональные
свойства [12]. В низких и средних концентрациях
(до 100 мг/л в зависимости от способа обработки)
АЛК оказывает стимулирующее действие на рост
и урожайность ряда овощных и зерновых культур,
что явилось основанием для создания на ее осно-
ве ряда коммерческих препаратов, использование
которых оказалось эффективным приемом повы-
шения урожайности сельскохозяйственных культур
[12]. В условиях стрессовых воздействий, таких как
засоление почв, нарушение режима оводненности,
низкие температуры и освещенность, повышен-
ное содержание нитратов, сульфатов, использо-
вание гербицидов и др., обработка АЛК способ-
ствует повышению устойчивости растений к этим
стрессорам, что делает ее использование пер-
спективной стратегией при борьбе с различными
типами стрессов [12, 13].

Нами было показано, что при выращивании
растений озимого рапса (Brassica napus L.) на рас-
творах АЛК в концентрациях 50–300 мг/л в семя-
дольных листьях, а также в гипокотилях накаплива-
лись существенные количества антоцианов, что
обеспечивалось практически двукратным возраста-
нием активности дигидрофлавонол-4-редуктазы –
ключевого фермента биосинтеза этих пигментов
[14]. В растениях озимого рапса, обработанных
АЛК, нами также было отмечено ингибирование
накопления фотосинтетических пигментов – хло-
рофиллов и каротиноидов, повышение содержа-
ния гема, пролина, возрастание антиоксидантной
и антирадикальной активностей, а также актив-
ности супероксиддисмутазы [14]. До сих пор, од-
нако, остается невыясненным вопрос о качествен-
ном составе антоцианов в растениях, выращенных
на растворах АЛК, по сравнению с контрольными
образцами. Использование растений озимого рап-
са в качестве перспективной модельной системы,
обогащенной с помощью АЛК антоцианами,
предполагает всестороннее изучение всего ком-
плекса метаболических перестроек в этом объек-

те на биохимическом, биофизическом и генети-
ческом уровнях.

В этой связи представляло значительный ин-
терес оценить влияние АЛК на общее содержание
вторичных соединений класса фенолов, а также
качественный состав антоцианов, понять природу
дефицита хлорофилла в условиях обработки расте-
ний озимого рапса его предшественником – АЛК,
определить фотосинтетическую активность, спо-
собность растений поглощать кислород, а также
сконцентрировать внимание на основных участ-
никах этих двух процессов – компонентах пиг-
мент-белковых комплексов двух фотосистем и
активности терминальных дыхательных фермен-
тов – цитохром с-оксидазы (ЦО) и альтернатив-
ной оксидазы (АОХ).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Выращивание растений. Семена озимого рапса
(Brassica napus L., сорт Зорны) выращивали до 4–
7-дневного возраста под белыми люминесцент-
ными лампами Philips TD-36/765 (40.5 и
66.2 мкмоль фотонов/(м2 с)) при 26°С в режиме
14 ч света/10 ч темноты на воде (контроль), а так-
же на растворе АЛК 200 мг/л. При отборе проб
использовали семядольные листья.

Определение содержания фенолов. Количество
фенольных соединений определяли с помощью
метода Фолина и Чокальтеу в модификации Син-
глетона и Росси [15]. Навеску растительного ма-
териала (0.2 г) растирали в 1.5 мл дистиллирован-
ной воды и инкубировали в течение 10 мин при
температуре 90°С с использованием термошейке-
ра, после чего центрифугировали гомогенат при
17000 g в течение 5 мин на центрифуге Heraeus
Pico 17 (Thermo Fisher Scientific Inc., США). Су-
пернатант переносили в мерные пробирки, оса-
док ресуспендировали в 0.5 мл горячей дистилли-
рованной воды и вновь центрифугировали. Су-
пернатанты объединяли, уравнивали объем во
всех вариантах и к 125 мкл супернатанта прилива-
ли 750 мкл воды и 67.5 мкл реактива Фолина
(AppliChem, Германия). Через 3 мин приливали
125 мкл насыщенного раствора Na2CO3 и 187.5 мкл
воды и инкубировали в течение 1 ч, после чего из-
меряли оптическую плотность при 750 нм на
спектрофотометре Solar PB 2201 (Беларусь). Со-
держание фенольных соединений рассчитывали в
эквиваленте галловой кислоты по калибровочной
кривой, построенной с использованием галловой
кислоты производства AppliChem известной кон-
центрации.

Определение антоцианов с помощью ВЭЖХ. В
работе использовали жидкостной хроматограф
высокого давления Shimadzu Prominence LC 20
(Япония) с хроматографической колонкой Nucle-
odur C-18 Prominence (250 мм × 3; 5 мкм, фирмы
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Macherey-Nagel, Германия). Процедуру осу-
ществляли как описано в работе Le с соавт. [16].
Навеску 200 мг растительного материала экстра-
гировали 1 мл (1 : 1, v : v) смеси 50 мМ H3PO4 : 50%
этанол. Экстракт центрифугировали при 12000 g
10 мин на микроцентрифуге Scanspeed (Дания),
отбирали супернатант, а осадок повторно обраба-
тывали, как описано выше, с последующим цен-
трифугированием и объединением супернатан-
тов для анализа антоцианов. Мобильная фаза
представляла собой 1% уксусную кислоту (рас-
твор А) и ацетонитрил (раствор Б) со следующим
градиентом: 0–8% Б от 0 до 5 мин, 8–45% Б от 5 до
40 мин и 45–0% Б от 40 до 45 мин. Скорость пото-
ка 0.5 мл/мин, температура колонки 25°С, объем
инъекции – 40 мкл. Визуализацию профиля хро-
матограммы осуществляли по спектрам поглоще-
ния при 520 нм с помощью спектрофотометриче-
ского детектора с диодной матрицей Shimadzu
SPD-M20A (Япония).

Определение активности фотосинтеза и скорости
поглощения кислорода с помощью компьютеризиро-
ванной измерительной системы PlantVital® 5030.
Половинку семядольного листа озимого рапса
помещали в камеру прибора PlantVital® 5030 (Гер-
мания) на электрод – кислородный сенсор (Sen-
sortechnik Meinsberg, Германия). Измерения про-
водили в течение 10–15 мин сначала в темноте,
регистрируя скорость потребления кислорода,
затем при освещении камеры, измеряя актив-
ность фотосинтеза по скорости выделения кисло-
рода [17]. Регистрируемое прибором соотноше-
ние между скоростями выделения и поглощения
кислорода показывает эффективность фотосин-
теза по отношению к протекающим с участием
кислорода реакциям окисления органического
вещества. Для каждого варианта использовали
6 физиологических повторностей. Скорости по-
требления и выделения кислорода оценивали в
мкмоль О2/(мг с), учитывая при этом сырую мас-
су исходной навески.

Вестерн-блот-анализ содержания белковых ком-
понентов пигмент-белковых комплексов фотоси-
стем I и II. Экстракцию из растений озимого рап-
са белков и их электрофоретическое разделение в
полиакриламидном геле и иммуноблоттинг вы-
полняли, как описано в работе Jansson с соавт.
18]. Навеску 0.2 г растительной ткани растирали в
1 мл буфера, содержащего 56 мМ дитиотрейтол
(ДТТ), 56 мМ Na2CO3, 12% сахарозу, 2 мМ эти-
лендиаминтетраацилацетат, 2% SDS-Na. Гомоге-
нат центрифугировали при 12000 g в течение
5 мин. Надосадочную фракцию собирали и хра-
нили при –20°С. После разделения белков с по-
мощью денатурирующего гель-электрофореза,
осуществляли электроперенос белков с геля на
нитроцеллюлозную мембрану “Hybond-C pure”
(Amersham, США) с порами 0.45 мкм. Иммуноде-

текцию белков на нитроцеллюлозной мембране
проводили с помощью антител на белок D1 реак-
ционного центра ФС II, а также на белки светосо-
бирающих комплексов (ССК) ФС I: Lhca1, Lhca2,
Lhca3, Lhca4 и ССК ФС II: Lhcb1, Lhcb2, Lhcb4,
Lhcb5 и Lhcb6.

Определение активности ЦО. Активность ЦО
оценивали согласно методам, описанным в рабо-
тах Edmands и Burton, а также Ермакова с соавт.
[19, 20] с нашими модификациями. Навеску 0.3 г
растительного материала экстрагировали на хо-
лоду в 1.5 мл 0.1 М K,Na-фосфатного буфера, со-
держащего 0.1% Тритон X-100. Гомогенат цен-
трифугировали 10 мин при 12000 g на центрифуге
с охлаждением (+4°С) Sigma 1-15K (Германия).
Полученный супернатант использовали для анали-
за. Активность фермента определяли спектрофото-
метрически по изменению оптической плотности
раствора при 550 нм в ходе окисления восстанов-
ленного цитохрома с с помощью спектрофотометра
Uvikon 931 (Германия). Активность ЦО рассчиты-
вали, используя коэффициент молярной экс-
тинкции 29.5 мМ–1 см–1.

Определение содержания субъединицы СОХIIb
ЦО и AOХ. Выделение митохондрий из пророст-
ков осуществляли с помощью дифференциально-
го центрифугирования согласно методике, опи-
санной в работе Боровик с соавт. [21]. Навеску
0.5 г растительного материала растирали на холоду
в 1.5 мл буфера для выделения (рН 7.4), содержа-
щего 300 мМ сахарозу, 40 мM MOPS, 5 мМ ЭДТА,
10 мM KCl, 1 мM MgCl2, 0.05% цистеин и 0.1% БСА.
Гомогенат фильтровали через капроновую ткань
и центрифугировали 10 мин при 1100 g, после чего
супернатант центрифугировали еще 10 мин при
15000 g. Осадок, содержащий митохондрии, рас-
творяли в буфере Лэммли, содержащем 10% SDS,
20% глицин, 1 M Трис-НCl (рН 6.8), 0.02% бром-
фенол синий и 0.1 М ДТТ и подвергали в течение
5 мин действию ультразвука на установке УЗДН-
А (Россия), после чего нагревали 3 мин при 90°С.
Электрофоретическое разделение в полиакрила-
мидном геле и иммуноблоттинг выполняли, как
описано в работе Jansson с соавт. [18]. Гомогенат
центрифугировали при 12000 g в течение 10 мин.
Супернатант отбирали и хранили при –20°С. По-
сле разделения белков с помощью денатурирую-
щего гель-электрофореза осуществляли электро-
перенос белков с геля на нитроцеллюлозную
мембрану “Hybond-C pure” с порами 0.45 мкм.
Иммунодетекцию белков на нитроцеллюлозной
мембране проводили с помощью антител на бе-
лок альтернативной оксидазы АОХ1/2, а также на
субъединицу ЦО COXIIb.

Определение содержания хлорофиллов и каро-
тиноидов с помощью ВЭЖХ. Состав и содержание
хлорофиллов a, b и каротиноидов в образцах
определяли с помощью хроматографа высокого
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давления Shimadzu Prominence LC 20 (Япония) с
хроматографической колонкой Nucleodur C18
Gravity (тип С18, размер частиц 3 мкм, длина 15 см)
фирмы Macherey-Nagel (Германия). Выделение,
разделение и идентификацию пигментов прово-
дили согласно методике, описанной в работе Forni
с соавт. [22]. Экстракцию пигментов из растений
осуществляли с помощью щелочного ацетона
(100% ацетон + 0.4% NH4OH в соотношении 9 : 1).
Гомогенат центрифугировали 5 мин при 17000 g
на центрифуге Heraeus Pico 17, супернатант пере-
носили в мерные пробирки, а осадок промывали
щелочным ацетоном. Процедуру отмывки повто-
ряли до полного извлечения пигментов. Разделе-
ние пигментов на колонке проводили с использо-
ванием растворов А (90% ацетонитрил, 9.9% Н2О,
0.1% триэтиламин) и Б (100% этилацетат) со ско-
ростью потока 0.5 мл/мин. Пигменты регистри-
ровали с помощью спектрофотометрического де-
тектора с диодной матрицей Shimadzu SPD-M20A
в диапазоне 200–800 нм. Визуализацию профиля
хроматограммы осуществляли по спектрам по-
глощения при 440 нм. Для количественного опре-
деления пигментов использовали площади пиков
хроматограммы.

Определение активности 5-аминолевулинатде-
гидратазы (АЛКД) и порфобилиногеназы (комплек-
са порфобилиногендеаминазы и уропорфириноген
III-синтетазы). Активность АЛКД и порфобили-
ногеназы определяли, как описано в работе [23].
Навеску 0.5 г растительного материала растирали
в охлажденных ступках в 1.5 мл 0.1 М Трис-HCl
буфера (pH 8.2), содержащего 0.2 М MgCl2 · 6H2O,
а также 0.05 М ДТТ. Гомогенат фильтровали че-
рез капроновую ткань. Из полученного фермент-
ного препарата отбирали 0.5 мл и добавляли в ин-
кубационную среду, содержащую 2 мл 0.1 М
Трис-HCl буфера (pH 8.2), 0.2 мл 0.2 М MgCl2,
0.2 мл 0.05 М ДТТ, 0.5 мл 1% раствора АЛК, 0.6 мл
H2O. Полученные пробы инкубировали 2 ч при
37°С. Контролем служили пробы, содержащие
все вышеперечисленные компоненты, включая
0.5 мл H2O вместо АЛК. Реакцию останавливали,
добавляя 0.8 мл смеси 3 М трихлоруксусной кис-
лоты: 0.2 М MgCl2 (1 : 1, v/v). Затем пробы цен-
трифугировали 10 мин при 6000 g. В осадке опре-
деляли содержание белков, а в супернатанте –
порфобилиноген (ПБГ), являющийся продуктом
деятельности АЛКД, и уропорфириноген III
(УПГ III) – продукт деятельности порфобилино-
гендеаминазы и УПГ III-синтетазы. Для опреде-
ления ПБГ к 2 мл супернатанта добавляли 2 мл
модифицированного реагента Эрлиха и опреде-
ляли оптическую плотность раствора при
553 нм. Использовали молярный коэффициент
экстинкции 6.2 × 104 (М см)–1. Далее определяли
количество ПБГ, превратившегося в УПГ III под
действием порфобилиногеназы, учитывая, что

на образование 1 молекулы УПГ III расходуется
4 молекулы ПБГ. Для определения количества
УПГ III к 2 мл супернатанта добавляли 2 мл 5 н
раствора HCl и через 10 мин регистрировали опти-
ческую плотность при 406 нм на спектрофотомет-
ре Solar PB 2201 (Беларусь). Использовали моляр-
ный коэффициент экстинкции 53 × 104 (М см)–1.

В работе использовали реактивы фирмы Sig-
ma-Aldrich (США) и AppliChem (Германия), а
также в некоторых случаях реактивы аналитиче-
ской чистоты других производителей. Все антите-
ла, использованные в работе, были произведены
фирмой Agrisera (Швеция).

Статистическая обработка данных. Приведены
средние значения из 3–5 экспериментов и их
стандартные ошибки. Различия по сравнению с
контролем считали достоверными при уровне
значимости P ≤ 0.05. Для статистической обра-
ботки экспериментальных данных использовали
пакеты программ “Excel 2016”, “SigmaPlot 12.0” и
статистические методы, принятые в области био-
логических исследований.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Содержание фенолов и сравнительный

анализ состава антоцианов
Было изучено общее содержание вторичных

соединений класса фенолов в листовой ткани
растений озимого рапса, как еще одной характе-
ристики перспективной модельной системы с
высоким содержанием антоцианов. В семядоль-
ных листьях 7-дневных растений озимого рапса,
выращиваемых при освещенности 40.5 мкмоль
фотонов/(м2 с) на растворах АЛК в концентраци-
ях 50, 100, 150 и 200 мг/л, отмечена дозозависимая
стимуляция накопления фенолов по сравнению с
контрольными растениями, не обработанными
АЛК. Так стимуляция составила 17, 10, 24 и 45%
по отношению к контролю соответственно. Ранее
мы отметили, что такие растения обогащены от-
носящимися к классу полифенолов флавоноида-
ми – антоцианами [14], что визуально проявля-
лось в розово-фиолетовой окраске листьев по
сравнению с зеленой окраской контрольных рас-
тений, выращенных на воде. В работах, отметив-
ших аналогичное стимулирующее действие экзо-
генной АЛК, не проводили качественного анализа
антоцианов в контрольных и опытных образцах [7,
8, 10, 11, 24], что, несомненно, представляет науч-
ный интерес. С использованием ВЭЖХ был про-
веден сравнительный качественный анализ анто-
цианов, основанный на оценке количества пиков
и параметров удерживания индивидуальных ком-
понентов антоцианов на хроматограммах кон-
трольных растений и растений, выращенных на
экзогенной АЛК 200 мг/л при освещенности
66.2 мкмоль фотонов/(м2 с). На седьмой день раз-
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вития содержание антоцианов в опытных вариан-
тах превышало их содержание в контроле в сред-
нем в 5.6 раза. В профилях элюции экстрактов
контрольных и опытных растений было выявлено
7 полос, принадлежащих антоцианам (рис. 1,
представлен вариант “АЛК”). Время удержива-
ния веществ в опыте и контроле различалось
лишь в сотом и тысячном знаках (таблица 1). Бы-
ли отмечены лишь количественные различия –
по высоте пиков и площади, занимаемой каждой
полосой. Так, в одном из экспериментов полосы
антоцианов варианта “АЛК” по занимаемой пло-
щади, пропорциональной концентрации веще-
ства, превышали аналогичные в контроле в сред-
нем в 6.4 раза.

Активность АЛКД и комплекса 
порфобилиногендеаминазы и уропорфириноген 

III-синтетазы (порфобилиногеназы)

Ранее нами было отмечено, что в растениях
озимого рапса, выращенных на растворе экзоген-
ной АЛК 200 мг/л и накопивших существенные
количества антоцианов, значительно подавлено
накопление хлорофиллов а и b [14]. Поскольку
АЛК является предшественником хлорофилла в
биосинтезе, одной из причин дефицита послед-
него могла быть ограниченная способность экзо-
генного субстрата превращаться в хлорофилл из-
за субстратного ингибирования АЛК-дегидрата-
зы, фермента, участвующего в конденсации двух
молекул АЛК с образованием пиррола ПБГ [12].
На рисунке 2 представлены результаты анализа
активности АЛКД, рассчитанной по количеству
зарегистрированного ПБГ и той его части, кото-
рая превратилась под действием порфобилиноге-
назы в УПГ III [23]. В экспериментах использова-
ли 4–5-дневные растения, окрашенные в вариан-
те АЛК в розово-фиолетовый цвет, с низким
содержанием хлорофилла (в среднем 60% от
контроля). В опытных растениях чрезвычайно
низкой оказалась активность порфобилиногена-
зы – скорость образования УПГ III составила

лишь 26.7% от таковой в контрольных растени-
ях. Общее количество ПБГ, образованного АЛКД
(с учетом УПГ III), также оказалось ниже в вари-
анте “АЛК” – 58% от контроля.

К 7-дневному возрасту по мере накопления
хлорофилла и снижения разницы в его содержа-
нии между вариантами (в среднем разница со-
ставляла 20%) ингибирование активности порфо-
билиногеназы и АЛКД под действием экзогенной
АЛК уменьшалось. Так активность порфобили-
ногеназы в опытных растениях составила 46%,
АЛКД – 86% от контроля.

Состав и содержание каротиноидов

Наряду с торможением накопления хлорофил-
ла в листьях растений озимого рапса, выросших на
растворе экзогенной АЛК, в них было отмечено и
значительное снижение скорости накопления ка-
ротиноидов [14]. Поскольку АЛК в высоких кон-

Рис. 1. Профиль элюции антоцианов, выделенных из
семядольных листьев растений озимого рапса, выра-
щенных на растворе АЛК 200 мг/л. Номера пиков со-
ответствуют данным, представленным в таблице 1.
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Таблица 1. Хроматографические характеристики антоцианов, выделенных из 7-дневных растений озимого рапса

Примечание. * t – время удержания; ** h – высота пиков; *** S – площадь пиков.

№ пика
Контроль АЛК, 200 мг/л

t*, мин h** S*** t, мин h S

1 16.898 1675 78065 16.868 5389 257908
2 18.120 3112 69184 18.128 8917 189 465
3 18.394 3770 145893 18.386 11280 433921
4 19.376 2021 43042 19.488 6374 121031
5 19.958 6094 279640 19.948 21921 970309
6 21.584 13161 301360 21.553 36458 814125
7 21.898 12956 492392 21.896 42729 1584628
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центрациях обладает свойствами фотодинамиче-

ского гербицида и, усиливая фотодеструкционные

процессы, может влиять на качественный состав

каротиноидов, в частности, на пигменты ксанто-

филлового цикла, был осуществлен сравнитель-

ный анализ состава и содержания каротиноидов в

контрольных и обработанных АЛК розово-фио-

летовых (4–5-дневные растения) листьях рапса с

помощью метода ВЭЖХ. Качественный состав

пигментов в экстрактах контрольных и опытных

растений оказался идентичным – обнаружены

кислород-содержащие ксантофиллы: неоксан-

тин, виолаксантин, антераксантин, лютеин и бес-

кислородный каротиноид β-каротин (рис. 3). Со-
держание вышеперечисленных пигментов в ва-
рианте “АЛК” составило 30, 37, 42, 35 и 33% от
контроля соответственно (в среднем 35%). Оце-
ненное методом ВЭЖХ содержание хлорофилла в
этих же опытах дало следующие показатели: для
хлорофилла а – 34% и для хлорофилла b – 33% от
контроля, соотношение между хлорофиллами а и
b составило 2.3 для контрольных растений и 2.4
для растений варианта “АЛК”.

Содержание апобелков пигмент-белковых 
комплексов (ПБК) фотосистем I и II

Поскольку хлорофилл является непосред-
ственным участником фотосинтеза, далее был изу-
чен белковый состав хлорофилл-белковых ком-
плексов фотосинтетического аппарата, а также ак-
тивность самого процесса. Опыты по определению
содержания белков ПБК фотосинтетического ап-
парата в проростках озимого рапса показали, что
обработка экзогенной АЛК снижала содержание
белка D1 реакционного центра ФС II, что состав-
ляло 48% от контроля. Также отмечено снижение
содержания белков светособирающих комплек-
сов ФС I: Lhca1 – 73%, Lhca2 – 51%, Lhca3 – 56%,
Lhca4 – 65% и ФС II: Lhcb1 – 27%, Lhcb2 – 33%,
Lhcb4 – 47%, Lhcb5 – 70% и Lhcb6 – 59% по срав-
нению с их содержанием в растениях, выращен-
ных на воде (рис. 4).

Активность фотосинтеза
и поглощения кислорода

Отмеченные выше структурные изменения со-
става фотосинтетических мембран в растениях,
обработанных экзогенной АЛК, сказались и на
фотосинтетической активности. В розово-фиоле-
товых листьях 4–5-дневных растений с уровнем
хлорофилла около 20% скорость фотосинтеза со-
ставляла 18% по сравнению с контролем (рис. 5а).
В семядольных листьях 7-дневных растений вари-
анта “АЛК” с содержанием хлорофилла в среднем
80% от контроля скорость выделения кислорода
значительно возрастала по сравнению с 4–5-
дневными растениями, достигая уровня 78% от
контроля, и составляла 0.0064 ± 0.0007 мкмоль
O2/(мг с) (рис. 5в).

Вместе с тем обработка экзогенной АЛК ока-
зала существенное стимулирующее влияние на
потребление кислорода в затемненных семядоль-
ных листьях. На всех стадиях развития (4–7 дней)
скорость потребления кислорода в темноте в
опытных растениях возросла примерно в 2 раза
по сравнению с таковой в контрольных растениях
(рис. 5б, г).

Коэффициент фотосинтетической эффектив-
ности (скорость выделения кислорода/скорость

Рис. 2. Активность АЛКД (а) и порфобилиногеназы (б)
в семядольных листьях 4–5-дневных растений озимо-
го рапса, выращенных на воде (контроль) или на рас-
творе экзогенной АЛК 200 мг/л. Достоверные разли-
чия при P ≤ 0.05 отмечены разными латинскими буква-
ми (a–b).
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Рис. 3. Профиль элюции хлорофилла и каротинои-
дов, выделенных из семядольных листьев растений
озимого рапса, выращенных на растворе АЛК 200 мг/л.
1 – неоксантин, 2 – виолаксантин, 3 – антераксан-
тин, 4 – лютеин, 5 – хлорофилл b, 6 – хлорофилл a,
7 – β-каротин.
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поглощения кислорода) оказался в среднем на
44% ниже в 7-дневных растениях варианта “АЛК”.

Активность и содержание
субъединицы СОХIIb ЦО

Основными компонентами электронтранс-
портной дыхательной цепи, генерирующей АТФ
в митохондриях, являются 8 гем-содержащих ци-
тохромов, из которых наиболее значимым явля-
ется терминальная ЦО, переносящая электрон от
цитохрома с на кислород с образованием воды.
На рисунке 6а представлена активность фермен-
та, которая в растениях варианта “АЛК” состави-
ла 15.2 ± 3 нмоль/(мкг белка мин), что в 5 раз
больше, чем в контрольных растениях, выращен-
ных на воде. Такую же картину наблюдали при
использовании вестерн-блот-анализа для оценки
содержания субъединицы ЦО (СОХIIb), участву-
ющей в образовании каталитического центра
ферментного комплекса (рис. 6б, в). Как и в слу-
чае активности ЦО, содержание субъединицы
СОХIIb фермента в опытных растениях в 5 раз
превышало таковое в контроле.

Содержание АОХ
В условиях действия стрессовых биотических

и абиотических факторов значительную роль в
функционировании дыхательной электронтранс-
портной цепи митохондрий начинает играть тер-
минальная АОХ, содержащая в активном центре

Рис. 4. Вестерн-блот-анализ белков: D1, Lhca1, Lhca2, Lhca3, Lhca4, а также Lhcb1, Lhcb2, Lhcb4, Lhcb5 и Lhcb6, вхо-
дящих в состав ПБК фотосинтетического аппарата растений озимого рапса, выращенных на воде или растворе АЛК
200 мг/л (а), а также их количественная оценка (б). Линия на рисунке (б) соответствует 100% содержания белков в кон-
троле. Достоверные различия при P ≤ 0.05 отмечены разными латинскими буквами (a–i).

Контроль АЛК 200

Lhca1

Lhca3

D1

Lhcb2

Lhca2

Lhca4

Lhcb1

Lhcb4

Lhcb5

Lhcb6

(а)

120

100

80

60

40

20

0
Контроль

Lhca1 Lhca3 D1 Lhcb2

Lhca2 Lhca4 Lhcb1 Lhcb4

Lhcb5

Lhcb6

(б)

С
о

д
е
р

ж
а

н
и

е
 б

е
л

к
о

в
 П

Б
К

, 
%

a

b

c
d

e

f

g

h

i aa
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2 атома негеминового Fe и катализирующая четы-
рехэлектронное окисление восстановленного уби-
хинона (убихинола) кислородом без образования
АТФ. На рисунках 6г и 6д представлено содержа-
ние белка АОХ в 7-дневных контрольных и опыт-
ных растениях. Обработка АЛК в 1.6 раза увеличи-
ла содержание фермента в семядольных листьях
по сравнению с контрольными образцами.

ОБСУЖДЕНИЕ

АЛК относится к экологически чистым есте-
ственным метаболитам растений, обладающим в
низких концентрациях свойствами регулятора ро-
ста растений и антистрессора [12]. Исследование
механизмов росторегулирующей и антистрессо-
вой активности низких концентраций АЛК пока-
зало значительное возрастание в обработанных
растениях уровня эндогенных цитокининов, стаби-
лизацию белкового метаболизма, усиление ассими-
ляции неорганического азота за счет активации
экспрессии гена нитратредуктазы и возрастание ак-
тивности фермента [13], увеличение содержания
универсального стресс-протектора пролина, сни-
жение уровня активных форм кислорода и воз-
растание активности защитных ферментов [12].

В высоких концентрациях (200–400 мг/л и вы-
ше) АЛК проявляет свойства фотодинамического
гербицида (ФДГ), вызывая повышенное накоп-
ление порфиринов (уропорфирин(оген)а III, ко-
пропорфирин(оген)а III, протопорфирина IX,
Mg-протопорфирина IX и протохлорофиллида) –
предшественников хлорофилла и гема в биосин-
тезе, которые, являясь фотосенсибилизаторами,
генерируют образование активных форм кисло-
рода, которые запускают фотодинамические про-

цессы, приводящие к разрушению растительных
клеток. Теоретически АЛК является идеальным
экологически чистым и безопасным для человека
и животных ФДГ и должна действовать неселек-
тивно, поскольку система биосинтеза хлорофилла и
гема присуща всем растениям. Однако однодоль-
ные и двудольные организмы показывают весьма
широкий спектр различных ответных реакций на
действие гербицидных концентраций АЛК [12].
Механизмы, используемые разными растениями
для выживания в условиях фотодинамических
процессов, генерируемых АЛК, мало изучены. В
частности, показано, что уровень накопления пор-
фиринов-фотосенсибилизаторов играет определя-
ющую роль в чувствительности растений к АЛК и
препаратам на ее основе. Например, низкая чув-
ствительность однодольных организмов, в част-
ности, злаков к АЛК, как фотогербициду, обеспе-
чивается низкой способностью превращения
АЛК (в среднем 20%) в порфирины-фотосенсиби-
лизаторы [12]. У большинства чувствительных к
этому ФДГ двудольных организмов, которые
практически полностью погибают из-за развития
фотоокислительных процессов (огурцы, мокри-
ца, люпин), степень превращения АЛК в порфи-
рины составляет в среднем 70%, а уровень накоп-
ления порфиринов на порядок превышает тако-
вой у злаков [12].

Еще одним механизмом, функционирующим у
ряда двудольных организмов, которые не демон-
стрируют фотодинамического обесцвечивания и
повреждения тканей при использовании высоких
концентраций экзогенной АЛК, является индуци-
рованное действием АЛК накопление больших
количеств вторичных метаболитов, таких как фе-
нолы, флавоноиды и их производные антоцианы,

Рис. 6. Активность (а) и содержание (б, в) субъединицы СОХIIb ЦО, а также содержание АОХ (г, д) в 7-дневных семя-
дольных листьях растений озимого рапса, выращенных на воде или на растворе АЛК 200 мг/л. Достоверные различия
при P ≤ 0.05 отмечены разными латинскими буквами (a–b).
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которые, как известно, обладают ярко выражен-
ными антиоксидантными свойствами [7, 8, 10, 11].
Функционирование этого механизма отмечается
не только в листовой ткани [9–11], но и в кожуре
плодов [7, 25], а также в каллусной ткани плодов
яблок [9].

На примере листовой ткани двудольных расте-
ний озимого рапса показано возрастание под дей-
ствием АЛК (200 мг/л) общего количества фе-
нольных соединений, в том числе антоцианов,
качественный состав которых остается при этом
таким же, как и в контрольных растениях (рис. 1).
Индукция накопления антоцианов под действи-
ем АЛК обеспечивается на молекулярном уровне
повышением экспрессии генов структурных бел-
ков и транскрипционных факторов, а также ак-
тивности ферментов, обеспечивающих синтез
антоцианов [10, 14, 25]. Активизация защитной
системы в таких растениях обеспечивается воз-
растанием содержания антистрессора пролина, а
также антиоксидантной и антирадикальной ак-
тивностей [14].

В условиях накопления антоцианов, особенно
на ранних стадиях развития растений рапса (4–5-
дневные проростки), отмечен низкий уровень на-
копления хлорофилловых пигментов (рис. 3) [14].
Дефицит хлорофиллов а и b на всех стадиях разви-
тия проростков варианта “АЛК” свидетельствует о
том, что экзогенная аминокислота не использова-
лась в синтезе хлорофилла либо использовалась в
очень ограниченных количествах. Отмеченное
нами ингибирование скорости накопления хлоро-
филла в присутствии экзогенной АЛК могло быть
вызвано подавлением в этих условиях синтеза эн-
догенной АЛК в результате избыточного накопле-
ния гема – ингибитора ключевого фермента син-
теза АЛК – глу-тРНК-редуктазы [12, 14]. Мы
предположили, что неспособность экзогенной
АЛК восполнять уровень хлорофилла хотя бы до
значений контрольных проростков может быть
также связана с субстратным ингибированием
АЛКД – фермента, осуществляющего конденса-
цию двух молекул АЛК с образованием ПБГ. Дей-
ствительно, в 4–5-дневных растениях рапса актив-
ность АЛКД составила 58% от контроля (рис. 2).
Однако оказалось, что основным фактором, ли-
митирующим превращение АЛК в порфирины,
является активность порфобилиногеназы –
комплекса порфобилиногендеаминазы и УПГ
III-синтетазы, осуществляющего образование
первичного порфирина в его восстановленной
форме – УПГ III (рис. 2). В 4–5-дневных расте-
ниях активность этого комплекса составила
лишь 26.7% от контроля. Интересно, что обработ-
ка кожуры яблок высокими концентрациями
АЛК, вызывала их покраснение, обусловленное
накоплением антоцианов [7, 8], но не усиление
зеленой окраски, что также говорит о блокирова-
нии в этой ткани превращения экзогенной АЛК в

продукты хлорофиллообразования. Функциони-
рование описанных выше механизмов может рас-
сматриваться в качестве защитных против избы-
точного накопления из эндогенной и экзогенной
АЛК порфиринов-фотосенсибилизаторов.

Отмеченная нами ранее стимуляция накопле-
ния гема (на фоне подавления синтеза хлорофилла)
в растениях рапса, обработанных АЛК [14], еще раз
подтверждает концепцию о независимом функцио-
нировании, физическом разделении, участии раз-
ных изоэнзимов и разных механизмов контроля си-
стем синтеза хлорофилла и гема в хлоропласте,
начиная от образования АЛК [12]. Обсуждаемая в
последние годы роль гема как сигнальной моле-
кулы, участвующей в пластидно-ядерной сигна-
лизации и контролирующей экспрессию ряда
ядерных генов [26, 27], могла бы объяснить на-
блюдаемое угнетение активности закодирован-
ных в ядре ферментов синтеза хлорофилла в усло-
виях высоких концентраций АЛК.

Интересно отметить одинаковое по эффектив-
ности действие экзогенной АЛК на две независи-
мые в метаболическом и функциональном отно-
шении системы синтеза хлорофилла (содержание
в среднем 33% от контроля) и каротиноидов (со-
держание 35% от контроля). Это дает возможность
предположить влияние АЛК на некий общий меха-
низм контроля их содержания путем координиро-
ванного подавления экспрессии закодированных в
ядерном геноме генов обеих систем с помощью
пластидно-ядерной сигнализации. При этом в
растениях варианта “АЛК” не было отмечено из-
менения состава каротиноидов по сравнению с
контрольными растениями (рис. 3).

Наряду с пигментами действие АЛК привело к
значительному снижению содержания белков ос-
новных ПБК фотосистем I и II (рис. 4) – белка D1
РЦ ФС II, четырех белков внешней “минорной”
антенны ФС II – Lhcb4-6, белков внешней мо-
бильной антенны ССКII – Lhcb1-2 и четырех
белков ССКI ФС I – Lhcа1-4. При этом наиболь-
шее влияние АЛК оказала на мобильную внеш-
нюю антенну ФС II (рис. 4), субъединицы Lhcb1-2,
которые, входя в состав тримера, могут мигриро-
вать от ФС II в область ФС I и ассоциироваться с
ее внешней антенной. Значительное снижение
содержания этих белков может отрицательно ска-
зываться на перераспределении энергии между
двумя фотосистемами.

Снижение содержания структурных компо-
нентов ПБК фотосистем I и II в растениях вари-
анта “АЛК” естественно сказалось и на эффек-
тивности фотосинтеза. В 4–5-дневных растениях
с розово-фиолетовыми семядольными листьями
и низким содержанием хлорофилла (<20% от кон-
троля) скорость фотосинтеза составляла 18% по
сравнению с растениями контрольного варианта
(рис. 5а). В 7-дневных растениях, обработанных
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АЛК, с содержанием хлорофилла около 80% ско-
рость фотосинтеза по сравнению с 4–5-дневны-
ми растениями значительно возрастала и в сред-
нем составляла 78% от контроля (рис. 5в). В таких
дефицитных по фотосинтезу растениях, несо-
мненно, должна быть снижена и продукция энер-
гетического субстрата – молекул АТФ. В этих
условиях в растениях варианта “АЛК” отмечена
интенсификации потребления кислорода листо-
вой тканью. Отчетливая активация поглощения
кислорода в затемненных растениях (рис. 5б, г)
частично могла бы обеспечиваться за счет стиму-
ляции митохондриального дыхания. Об этом сви-
детельствует повышение уровня компонента ды-
хательных цитохромов – гема [14] и 5-кратного
возрастания активности гем-содержащего терми-
нального фермента ЦО (рис. 6), чему в свою оче-
редь соответствовало повышение содержания од-
ной из трех кодируемых в митохондриях ключевых
субъединиц фермента, формирующих его актив-
ный центр. Некоторый вклад в дыхательный про-
цесс могла бы вносить и АОХ (рис. 6), индукция
которой, как правило, является универсальным
механизмом ответа на окислительный стресс пу-
тем его уменьшения или предотвращения [28, 29].
Использование ингибиторного анализа в даль-
нейшем позволит оценить вклад цитохромного и
альтернативного дыхательных путей в индуциро-
ванную с помощью АЛК активацию поглощения
кислорода. Следует также отметить, что в литера-
туре описано расщепление экзогенной АЛК эн-
догенными оксидазами на два углеродных фраг-
мента, один из которых (С1–С4) поступает в
цикл Кребса [30] и, таким образом, в условиях ис-
пользования высоких концентраций АЛК рас-
щепление последней могло бы также давать вклад
в стимуляцию потребления кислорода листовой
тканью растений варианта “АЛК”. Не исключа-
ется также активация под действием АЛК и дру-
гих, не участвующих в митохондриальном дыха-
нии, оксидаз.

Таким образом, установлено, что в растениях
озимого рапса, выращенных на растворе экзоген-
ной АЛК в концентрации 200 мг/л, происходит
накопление вторичных метаболитов – фенолов и
их производных антоцианов, состав которых не
отличается от контрольных растений. В обога-
щенных антоцианами растениях наблюдается ин-
гибирование фотосинтеза, путем снижения способ-
ности к формированию структурных компонентов
фотосинтетического аппарата – ПБК фотосистем I
и II. В этих условиях в растениях варианта “АЛК”
отмечена интенсификация поглощения кислорода
листовой тканью в условиях затемнения, а также
возрастание активности терминальной ЦО и уве-
личение уровня другого терминального дыхатель-
ного фермента – АОХ, индукция которого, как
правило, наблюдается в условиях стресса, в том
числе окислительного.

Работа выполнена при поддержке Белорусско-
го республиканского фонда фундаментальных
исследований (грант № Б17МС-019).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей и животных в каче-
стве объектов исследований. Авторы заявляют об
отсутствии конфликта интересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

1. Чупахина Г.Н., Масленников П.В., Скрыпник Л.Н.
Природные антиоксиданты (экологический ас-
пект). Калининград: БФУ им. И. Канта, 2011. 111 с.

2. Gould K.S., Markham K.R., Smith R.H., Goris J.J.
Functional role of anthocyanins in the leaves of
Quintinia serrata A. Cunn. // J. Exp. Bot. 2000. V. 51.
P. 1107.

3. Feild T.S., Lee D.W., Holbrook N.M. Why leaves turn
red in autumn. The role of anthocyanins in senescing
leaves of red-osier dogwood // Plant Physiol. 2001.
V. 127. P. 566.

4. Neill S.O., Gould K.S. Anthocyanins in leaves: light at-
tenuators or antioxidants? // Funct. Plant Biol. 2003.
V. 30. P. 865.

5. Wang H., Cao G., Prior R.L. Oxygen radical absorbing
capacity of anthocyanins // J. Agric. Food Chem. 1997.
V. 45. P. 304.

6. Giusti M.M., Rodriguez-Saona L.E., Wrolstad R.E. Mo-
lar absorptivity and color characteristics of acylated and
non-acylated pelargonidin-based anthocyanins //
J. Agric. Food Chem. 1999. V. 47. P. 4631.

7. Xie L., Wang Z.H., Cheng X.H., Gao J.J., Zhang Z.P.,
Wang L.J. 5-Aminolevulinic acid promotes anthocyan-
in accumulation in Fuji apples // Plant Growth Regul.
2013. V. 69. P. 295.

8. Chen L., Guo Y., Bai G., Li Y. Effect of 5-aminolevulin-
ic acid and genistein on accumulation of polyphenol
and anthocyanin in qinyang apples // J. Anim. Plant
Sci. 2015. V. 25. P. 68.

9. Feng X., An Y., Zheng J., Sun M., Wang L. Proteomic
and SSH analyses of ALA-promoted fruit coloration
and evidence for the involvement of a MADS-BOX
gen, MdMADS1 // Front. Plant Sci. 2016. V. 7. 1615.

10. Feng X., Chang J., Cheng S.Y., Zhu J., Li L.L., Wang Y.,
Cheng H. Promotive effect of 5-aminolevulinic acid on
the antioxidant system in Ginkgo biloba leaves // Afr.
J. Biotechnol. 2009. V. 8. P. 3769.

11. Xu F., Cheng S., Zhu J., Zhang W., Wang Y. Effect of
5-aminolevulinic acid on chlorophyll, photosynthesis,
soluble sugar and f lavonoids of Ginkgo biloba // Not.
Bot. Horti Agrobot. Cluj-Napoca. 2011. V. 39. P. 41.

12. Аверина Н.Г., Яронская Е.Б. Биосинтез тетрапирро-
лов в растениях. Минск: Беларуская навука, 2012.
С. 413.

13. Beizai Z., Sherbakov R.A., Averina N.G. Response of ni-
trate reductase to exogenous application of 5-amino-
levulinic acid in barley plants // J. Plant Growth Regul.
2014. V. 33. P. 745.

14. Аверина Н.Г., Емельянова А.В., Щербаков Р.А., До-
манская И.Н., Усатов А.В. Индукция накопления
антоцианов и состояние защитной системы расте-



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 6  2019

ФОТОСИНТЕЗ И СКОРОСТЬ ПОГЛОЩЕНИЯ КИСЛОРОДА 471

ний озимого рапса, обработанных 5-аминолевули-
новой кислотой // Физиология растений. 2017.
Т. 64. С. 173.

15. Singleton V.L., Rossi J.A. Colorimetry of total phenolics
with phosphomolybdic-phosphotungstic acid reagents //
Am. J. Enol. Vitic. 1965. V. 16. P. 144.

16. Lee J., Rennaker C., Wrolstad R. Correlation of two an-
thocyanin methods: HPLC and spectrophotometric
methods // Food chem. 2008. V. 110. P. 782.

17. Акиншина Н.Г., Азизов А.А., Карасева Т.А., Клозе Э.
Новые возможности в оценке состояния растений //
Сибирский экологический журнал. 2008. Т. 2.
С. 249.

18. Jansson S., Stefansson H., Nystrom U., Gustafsson P.,
Albertsson P.-A. Antenna protein composition of PS I
and PS II in thylakoid sub-domains // Biochim. Bio-
phys. Acta. 1997. V. 1320. P. 297.

19. Edmands S., Burton R.S. Cytochrome c oxidase activity
in interpopulation hybrids of a marine copepod: a test
for nuclear-nuclear or nuclear-cytoplasmic coadapta-
tion // Evol. 1999. V. 53. P. 1972.

20. Ермаков А.И., Арасимович В.В, Смирнова-Иконни-
кова М.И., Ярош Н.П., Луковникова Г.А. Методы
биохимического исследования растений. Изд. 2-е.
Ленинград: Колос, 1972. С. 51.

21. Боровик О.А., Грабельных О.И., Королева Н.А., Побе-
жимова Т.П. Связь между активностью альтерна-
тивного пути дыхания, содержанием сахаров и мо-
розоустойчивостью озимой пшеницы // Журнал
стресс-физиол. и биохимии. 2013. Т. 9, № 4. С. 241.

22. Forni E., Ghezzi M., Polesello A. HPLC separation and
fluorimetric estimation of chlorophylls and pheoph-

ytins in fresh and frozen peas // Chromatography. 2012.
V. 1. P. 120.

23. Shemin D. Delta-aminolevulinic acid degydrase from
Rhodopseudomonas sphaeroides // Methods in Enzymol /
Ed. by Colowick S.P., Koplan N.O. N.-Y.: Academic
Press, 1962. V. 5. P. 883.

24. Chen L., Guo Y., Bai G., Li Y. Effect of 5-aminolevulin-
ic acid and genistein on accumulation of polyphenol
and anthocyanin in ‘qinyang’ apples // J. Anim. Plant
Sci. 2015. V. 25. P. 68.

25. Guo L., Cai Z.X., Zhang B.B., Xu J.L., Song H.F., Ma R.J.
The mechanism analysis of anthocyanin accumulation
in peach accelerated by ALA // Acta Hortic. 2013.
V. 40. P. 1043. 
https://doi.org/10.16420/j.issn.0513-353x.2013.06.004

26. Nagahatenna D.S.K., Langridge P., Whitford R. Tetra-
pyrrole-based drought stress signaling // Plant biotech-
nol. J. 2015. V. 13. P. 447.

27. Larkin R. Tetrapyrrole Signaling in Plants // Front.
Plant Sci. 2016. V. 7. P. 1586. 
https://doi.org/10.3389/fpls.2016.01586

28. Рогов А.Г., Суханова Е.И., Уральская Л.А., Аливерди-
ева Д.А., Звягильская Р.А. Альтернативная оксида-
за: распространение, индукция, свойства, структу-
ра, регуляция, функции // Успехи биол. хим. 2014.
Т. 54. С. 413.

29. Cvetkovska M., Vanlerberghe G.S. Alternative oxidase
modulates leaf mitochondrial concentration of super-
oxide and nitric oxide // New Phytol. 2012. V. 195.
P. 32.

30. Duggan J.X., Meller E., Gassman M.L. Catabolism of
5-aminolevulinic acid to CO2 by etiolated barley leaves //
Plant Physiol. 1982. V. 69. P. 19.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


