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Аннотация

Цели. Неорганические и органические соединения селена, как и ряд других тиоловых ядов, 
активируют ферменты в клетках разных организмов, однако механизм индукции фер-
ментативной активности малоизучен, в связи с этим целью настоящей работы ста-
ло изучение механизма влияния соединений селена на индукцию активности фермента  
пероксидазы в тканях растений кукурузы.
Методы. Механизм блокирования сульфгидрильных групп (SH-групп) соединений селена 
исследовали на растениях кукурузы в сравнении с фунгицидом толилфлуанидом – клас-
сическим тиоловым ядом. Истечение электролитов определяли методом кондуктоме-
трии и капиллярного электрофореза, фракции белков по методу Ермакова–Дурыниной, 
их концентрацию по Брэдфорду, активность пероксидазы по методу Бояркина.
Результаты. Было установлено, что диацетофенонилселенид (ДАФС-25) взаимо-
действовал с SH-групами, как и фунгицид толилфуанид, который является классиче-
ским органическим тиоловым ядом. ДАФС-25 стимулирует истечение катионов калия  
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и аммония в 58 и 14 раз, а толилфлуанид в 4.4 и 1.5 раз в сравнении с контролем. Истече-
ние электролитов из клеток растений кукурузы приводит к увеличению концентрации 
общего белка и особенно альбуминов. Концентрация альбуминов с ДАФС-25 возрастала в 
2.4–4.5 раза, а с толилфлуанидом – в 2 раза. ДАФС-25 активировал фермент пероксидазу 
в корнях и надземной части кукурузы на 63% и 112%, а толилфлуанид на 73% и 63%, что 
говорит о схожем механизме их действия. L-цистеин снижает активность пероксида-
зы от действия ДАФС-25, т.е. снимает блокирование SH-групп. Слабее активируют пе-
роксидазу Na2SeO3 и L-селеноцистин, которые также взаимодействуют с SН-группами. 
Содержание селена в растениях кукурузы уменьшается при добавлении L-цистеина в 
раствор с ДАФС-25, что говорит о снижении его поступления в растения.
Выводы. Исследования показали, что селенсодержащие вещества взаимодействуют с 
SH-группами клеток растений кукурузы, усиливая истечение электролитов и повышая 
концентрацию белков в тканях, особенно альбуминов, а, следовательно, увеличивая ак-
тивность фермента пероксидазы.

Ключевые слова: диацетофенонилселенид, толилфлуанид, кукуруза, пероксидаза,  
электролиты, белки
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Abstract 

Objectives. While organic and inorganic derivatives of selenium like thiol poisons are known 
to activate enzymes in cells of different organisms, the mechanism of enzyme activity induction 
is poorly studied. Therefore, the aim of the study was to investigate the effect of selenium 
compounds on peroxidase activity induction in maize tissues.
Methods. Mechanism of sulfhydryl groups blocking in selenium derivatives was studied on 
maize in comparison with fungicide tolylfluanid—a typical thiol poison. Electrolytes leakage 
was determined using conductometry and capillary electrophoresis, protein fractions—by the 
Ermakov–Durinina method, protein concentration—according to Bradford protein essay, and 
peroxidase activity—by the Boyarkin method.
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Results. Diacetophenolylselenide (DAPS-25) was shown to react with SH-groups similarly with 
tolylfluanid fungicide. DAPS-25 increased K+ and  leakage by 58 and 14 times, while 
appropriate increases for tolylfluanid were 4.4 and 1.5 times as compared to control. Increased 
total protein content—especially albumins—was due to electrolyte leakage from maize cells. 
DAPS-25 increased albumins concentration by 2.4–4.5 times, and tolylfluanid application by  
2 times. Similar increase of peroxidase activity in maize roots and sprouts as a result of  
DAPS-25 (by 63% and 112%) and tolylfluanid (by 73% and 63%) application indicates close 
mechanism of their effect. Under DAPS-25 loading L-cysteine decreases peroxidase activity, 
which records the removal of SH-groups blockage. A less intensive effect was registered 
for sodium selenite and L-selenocystin, also capable of reacting with SH-groups. L-cysteine 
supplementation to DAPS-25 solution decreases selenium concentration in maize, indicating 
the decrease of selenium bioavailability. 
Conclusions. The results indicated that selenium containing compounds react with SH-groups 
of maize cells increasing electrolytes leakage, protein content and especially albumins resulting 
in the increase of peroxidase activity.

Keywords: diacetophenonyl selenide, tolylfluanid, Zea mays, peroxidase, electrolytes, proteins
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ВВЕДЕНИЕ

В последние годы широко исследуются катали-
тические функции микроэлемента селена, форми-
рующего активные селенольные центры антиок-
сидантных ферментов и в первую очередь четырех 
селензависимых глутатионпероксидаз, селенсодер-
жащих пептидов и белков [1].

Неорганические соли селена (селенат и селе-
нит натрия) и органические соединения селена: 
эбселен, 2-фенилбензоселеназол-1,2-3(2н)-он)[2], 
селенопиран, 9-фенил-сим-нона-гидро-10-селена- 
антрацен1, диацетофенонилселенид (ДАФС-25), 
1,5-дифенил-3-селенапентадион-1,5 [3], (I), оказы-
вают активирующее действие на ряд ферментов: 
каталазу, пероксидазу, супероксиддисмутазу, глу-
татиопероксидазу у растений [4–7], бактерий [8],  

насекомых [9], ракообразных [10], сельскохозяйст- 
венных животных и птиц [11, 12]. Особо следует  
отметить, что из 27 органических соединений  
селена и их 16 серосодержащих аналогов наиболь- 
шую активность ферментов фазы II – хиноин- 
редуктазы (К.Ф. 1.6.5.5) и глутатион-S-трансферазы  
(К.Ф. 2.5.1.18) – индуцировали 9 селенсодержа-
щих соединений: диметилдиселенид, дибензил-
диселенид, дифенилдиселенид, бензилселенол, 
бензолселениновая кислота, эбселен, 2,5-дифенил-
селенофен, трифенилселенония хлорид, т.е. в ос-
новном те препараты, которые взаимодействуют с 
сульфгидрильными группами клеток гепатомы мы-
шей (Hepa-1c1c7) с образованием селеносульфид-
ных связей [13]. Однако механизмы метаболизма 
селенорганических ксенобиотиков в биологиче-
ских средах, их влияние на индукцию активности  
ферментов изучены недостаточно. Известно, что в 
высоких концентрациях неорганические соедине-
ния селена: селенит, селенат натрия, оксид селе-
на, действуют как тиоловые яды, блокируя сульф- 
гидрильные группы белков [14, 15]. К тиоло-
вым ядам также относят тяжелые металлы: ртуть,  
кадмий и свинец.

1 Блинохватов А.Ф. 9-R-сим-нонагидро-10-окса(халь-
когена) антрацены и соли 9-R-сим-октагидро-10-оксониа 
(халькогенониа) антрацена. Дис. докт. хим. наук. Саратов: 
СГУ; 1993. [Blinokhvatov A.F. 9-R-sim-nonahydro-10-oxa 
(chalcogen) anthracene and 9-R-sim-octahydro-10-oxonium 
(chalcogenonia) anthracene salts. Dr. Sci. Thesis (Chem.). 
Saratov: SGU; 1993.]
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Существует взаимосвязь утечки электроли-
тов при повреждении мембран клеток корней  
пшеницы хлоридом ртути (HgCI2), увеличении  
концентрации малонового диальдегида (МДА)  
и активации каталазы, супероксиддисмутазы,  
пероксидазы, аскорбатпероксидазы [16]. В усло- 
виях стресса и засухи у растений рапса, обрабо-
танных селенитом натрия обнаружено увеличение  
активности каталазы и аскорбатпероксидазы, в отли-
чие от растений, не обработанных селеном, где уро-
вень активности ферментов ниже [17].

Метод ингибиторов широко используется для 
определения механизма действия различных пре-
паратов. Классическим тиоловым ядом является  
толилфлуанид (IV) (фунгицид Эупарена Мульти  
500 г/кг), не содержащий селен. Относительно  
механизмов действия известно, что он неспецифи- 
чески ингибирует биохимические процессы, в кото-
рых принимают участие ферменты и коферменты, 
содержащие сульфгидрильные группы, тиолсодер-
жащие клеточные компоненты [18]. Как и все ти-
оловые яды, он увеличивает водопроницаемость  
клеточных мембран, способствует «вытеканию»  
ионов калия из клетки [19].

Механизм повышения активности ферментов 
может быть обусловлен синтезом изоферментов  
de novo, изменением конформации молекулы  
фермента или простетической группы под воз-
действием ингибитора, или каталитическим дей-
ствием микроэлемента селена на селензависимые  
ферменты. Однако, ферменты антиоксидантной  
защиты (каталаза, пероксидаза, супероксиддисмутаза), 
утилизирующие пероксиды и свободные радикалы, 
к селензависимым ферментам не относятся. В боль-
шинстве научных исследований прослеживается 
взаимосвязь, между действием тиоловых ядов –  
ионов тяжелых металлов, селеновых препаратов –  
и индукцией активности разных ферментов. Это 
может быть связано с утечкой электролитов, т.е.  
модификацией ионных каналов, аквапоринов, и 
приводить к увеличению концентрации белка в био- 
массе, а, как следствие, увеличению активности  
ферментов.

В связи с вышеизложенным, целью исследо-
вания является изучение механизма влияния со- 
единений селена на индукцию активности фермента  
пероксидазы у проростков кукурузы (Zea mays L.).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Реактивы и приборы. В работе исполь- 
зовали реактивы: пероксид водорода 30%,  
бензидин, L-цистеина гидрохлорид, ацетон (Вектон, 
Россия), ДАФС-25 (Сульфат, Россия), толилфлуанид 
– фунгицид «Эупарен Мульти» (BASF, Германия).  

Селенорганический ксенобиотик – ДАФС-25 и  
толилфлуанид растворяли в ацетоне и добавляли  
в раствор Кнопа2. Селенит натрия и L-селеноцистин 
растворяли в 0.1 М НСI (Вектон, Россия). В кон-
трольные варианты были добавлены раствори- 
тели – ацетон (х.ч.) и соляная кислота (х.ч.) (Вектон, 
Россия).

Определение электропроводности дистил- 
лированной воды и растворов, проводили на кон- 
дуктометре «Эксперт-002-2-6» (АналитПромПрибор,  
Россия) по ГОСТ 6709-723.

Определение неорганических катионов в воде 
проводили по методике М 01-31-20114, используя  
систему капиллярного электрофореза Капель 105М 
(ГК «ЛЮМЭКС», Россия).

Активность пероксидазы определяли, используя 
фотометр КФК-3 (ЗОМЗ, Россия).

Изучение анатомии клеток корней кукуру-
зы проводили под микроскопом Levenhuk D320L  
(Левенгук, Россия).

Проращивание семян кукурузы. Семена кукуру-
зы (Zea mays L.) сорта «Краснодарский 291 АМВ»  
(Гавриш, Россия) и «Утренняя песня» (Гавриш,  
Россия) проращивали в течение 3 суток в термо- 
стате при температуре 25–26 °С [20]. Для опытов 
использовали проростки с длиной корней 1–2 см. 
Корни контрольных проростков погружали в рас- 
твор Кнопа или дистиллированную воду через пер-
форированную пластиковую пластину, а опытных –  
в раствор с добавлением препаратов. Корни про- 
ростков находились в растворе Кнопа или дистил-
лированной воде в течение всего времени опыта  
(3 суток). 

Для определения фракций белков (альбуми- 
нов, глобулинов, проламинов и глютелинов) и актив-
ности пероксидазы неотделенные корни кукурузы 
погружали в растворы Кнопа, содержащие селен-
содержащие препараты и толилфлуанид в разных 
концентрациях на 3 суток. Затем проростки разде- 
ляли на корни и надземную часть (далее пророст- 
ки), измельчали, растирали и центрифугировали. 
Белки экстрагировали по методу Ермакова–Дуры-
ниной [21]. Содержание отдельных фракций белков 
определяли по методу Брэдфорда [22]. Контролем  

2  Чесноков В.А., Базырина Е.Н., Бушуева Т.М., Ильин-
ская Н.Л. Выращивание растений без почвы. Ленинград: 
Издательство Ленинградского университета; 1960. 170 с. 
[Chesnokov V.A., Bazyrina E.N., Bushueva T.M., Il’inskaya 
N.L. Growing plants without soil. Leningrad: Izd. Leningrad. 
Univ.; 1960. 170 p.]

3 ГОСТ 6709-72. Межгосударственный стан-
дарт. Вода дистиллированная. Технические  
условия. М.: Стандартинформ; 2010. [GOST 6709-72. 
Interstate Standard. Distilled water. Specifications. Moscow: 
Standartinform; 2010.]

4 https://www.lumex.ru/complete_solutions/11ar03_01_02_1.
php. Дата обращения: 18.04.2020.  /  Accessed April 18, 2020.
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служили проростки кукурузы, корни которых  
находились в растворе Кнопа без добавления пре- 
паратов.

Активность пероксидазы определяли по методу 
Бояркина при длине волны 610 нм. Метод основан 
на измерении времени, за которое в опытном раство-
ре достигается определенная оптическая плотность 
(E = 0.250). Рассчитывалось изменение оптической 
плотности за 1 с в расчете на 1 г сырой ткани. В каче-
стве субстрата использовали бензидин, в результате 
окисления которого образуется соединение синего 
цвета [23].

Определение наличия элементарного селена 
проводили качественной реакцией по Файглею и  
Весту [24]. Общее содержание селена в корнях и 
проростках кукурузы определяли флуориметри- 
ческим методом с диаминонафталином5.

Статистический анализ осуществляли с исполь-
зованием теста Дункана и компьютерной статисти-
ческой программе Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Влияние ДАФС-25 и толилфлуанида на истечение 
электролитов из клеток корней растений кукурузы

При добавлении ДАФС-25 в раствор Кнопа на 
корнях проростков кукурузы идет реакция с образо-
ванием красной модификации элементного селена 
(рис. 1а). При микроскопировании можно отметить 
образование гранул элементного селена и сильный 
плазмолиз, что говорит об увеличении водопроница-
емости клеточных мембран и истечения электроли-
тов из клеток корня. Повышение водопроницаемости 
клеточных мембран характерно для некоторых тио-
ловых ядов [19].

Плазмолиз клеток корней кукурузы также отме-
чался в варианте с толилфлуанидом (рис. 1б). Таким 
образом, отделение протопласта от стенки клеток 
корня кукурузы взаимосвязано с наличием тиолово-
го яда в растворе Кнопа.

Тиоловые яды могут нарушать работу калиевых 
каналов [19] и вызывают истечение электролитов из 
клеток. Для определения истечения электролитов из 
клеток корней, в качестве питательного раствора ис-
пользовали дистиллированную воду вместо раствора 
Кнопа (табл. 1). 

Таким образом, по данным табл. 1, можно су-
дить о том, что ДАФС-25 способствует истечению 
электролитов из клеток корня, увеличивает водопро-
ницаемость клеточных мембран, вызывая плазмолиз. 
Определение катионов, методом капиллярного элек-
трофореза, показало наличие ионов аммония, калия, 
натрия, магния и кальция (табл. 2). 

Анализ электрофореграмм и табл. 2 свидетель-
ствует о том, что ДАФС-25 стимулирует истечение 
из клеток корня преимущественно катионов калия, 
а также катионов аммония, который по ионному  
радиусу очень похож на ион калия [25], что говорит 
о вероятной модификации ионных калиевых кана- 
лов ДАФС-25. В ионных калиевых каналах и аква- 
поринах присутствуют остатки аминокислоты  
цистеина [26], что делает их чувствительными  

Рис. 1. Вид корней проростков кукурузы  
при 100-кратном увеличении: (а) ДАФС-25 в растворе 

Кнопа (0.025 мг Se/л, 0.16 ммоль/л);  
(б) толилфлуанид (0.16 ммоль/л), (в) контроль.

Fig. 1. Maize roots with 100× magnification:  
(a) DAPS-25 in Knop’s solution (0.025 mg Se/L, 0.16 mM/L), 

(b) tolylfluanide (0.16 mM/L), (c) control.

5 МУК 4.1.033-95. Методы контроля. Химические 
факторы. Определение селена в продуктах питания.  
Методические указания. М.: Информ.-изд. центр Госком-
санэпиднадзора России; 1995. [MUK 4.1.033-95. Methods 
of control. Chemical factors. Determination of selenium in 
food. Methodical instructions. Moscow: Inform.-izd. Tsentr 
Goskomsanepidemnadzora Rossii; 1995.]

(а)

(б)

(в)
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к воздействию тиольных ядов – ионов ртути [27] и  
серебра [28] и последующему блокированию ион-
ных каналов.

Аналогично происходило истечение электро- 
литов из клеток корня в опыте с другим сортом  
кукурузы с добавлением ДАФС-25 и толилфлуанида 
(табл. 3).

Истечение электролитов в данном опыте  
наиболее активно проходило в варианте с  

Таблица 1. Электропроводность растворов из-под корней проростков кукурузы сорта «Краснодарский 291 АМВ» 
(мкСм/см2)*
Table 1. Electrical conductivity of solution from roots of maize, Krasnodarsky 291 AMV (µS/сm2)*

Сутки
Days

Контроль, мкСм/см
Control, µS/cm

ДАФС-25, 0.025 мг Se/л, мкСм/см
DAPS-25, 0.025 mg Se/L, µS/cm

3 2.13 ± 0.17 a 2.04 ± 0.14 a

4 13.61 ± 0.54 b 70.24 ± 3.51 b

6 12.97 ± 0.65 b 265.20 ± 26.52 c

* Значения в столбцах с одинаковыми буквами статистически не различаются согласно тесту Дункана при величине 
достоверности p < 0.05. / Values in columns with the same letters are not statistically different according to Duncan’s test with  
a significance value of p < 0.05.

Таблица 2. Катионы электролита из-под корней проростков кукурузы сорта «Краснодарский 291 АМВ» (мг/л)*
Table 2. Cations of solutions from roots of maize, Krasnodarsky 291 AMV (mg/L)*

Варианты
Variants

Катионы / Cations

NH4
+ K+ Na+ Mg2+ Ca2+

Контроль
Control 0.34 ± 0.01 a 3.57 ± 0.04 a 1.82 ± 0.04 a 0.37 ± 0.01 a 0.96 ± 0.013 a

ДАФС-25
DAPS-25 19.72 ± 0.78 b 52.17 ± 1.56 b 4.69 ± 0.15 b 7.22 ± 0.02 b 4.84 ± 0.17 b

Кратность увеличения истечения 
катионов, ДАФС-25, раз 
Multiplicity of increase in the  
expiration of cations, DAPS-25, times

58.0 14.6 2.6 19.5 5.0

* Значения в столбцах с разными буквами различаются при величине достоверности p < 0.001. / Values in columns with 
different letters are significantly different at p < 0.001.

ДАФС-25 и в значительно меньшей степени в ва-
рианте с толилфлуанидом. Анализ методом капил- 
лярного электрофореза также показал наличие 
ионов аммония, калия, натрия, магния и кальция 
(табл. 4).

Истечение ионов аммония из клеток корней  
кукурузы в 42 и 1.5 раза превосходит контроль 
в вариантах с ДАФС-25 и толилфлуанидом, а 
ионов калия в 16.7 и 4.4 раза соответственно.  

Таблица 3. Электропроводность растворов из-под корней проростков кукурузы сорта «Утренняя песня» (мкСм/см2)*
Table 3. Electrical conductivity of solution from roots of maize, Utrennyaya Pesnya (µS/cm2)*

Сутки
Days

Контроль
Control

ДАФС-25, 
0.025 мг Se/л, 0.16 ммоль/л

DAPS-25, 
0.025 mg Se/L, 0.16 mmol/L

Толилфлуанид, 0.16 ммоль/л
Tolylfluanid, 0.16 mmol/L

3 2.047 ± 0.08 1.890 ± 0.1 1.789 ± 0.05

6 6.12 ± 0.36 101.7 ± 6.1 21.79 ± 1.1

* Значения c одинаковыми индексами статистически не различаются согласно тесту Дункана при p < 0.05. / Values with 
the same indices do not differ statistically according to the Duncan’s test at p < 0.05.
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Истечение ионов натрия и кальция в 3.6 и 1.9 раз  
выше в вариантах с ДАФС-25 и толилфлуанидом.  
Концентрация ионов магния в растворе выше в 8.7 
и 1.9 раз в вариантах с ДАФС-25 и толилфлуанидом 
по сравнению с контролем. В целом, толилфлуанид 
более селективен в отношении ионных каналов,  
чем ДАФС-25, и способствует истечению в основ- 
ном катионов калия. Следует отметить отсутствие  
белка в исследованных растворах, что говорит об  
отсутствии разрушения клеточной стенки корней 
растений.

В наших исследованиях ДАФС-25 (I) взаимо- 
действует с восстановленным глутатионом и 
L-цистеином с образованием элементного селена  
и ацетофенона (II) [29–31]. В результате первой  
реакции образуется ацетофенон и S-(ацетофенил-
селенил)цистеин (III) (рис. 2). Это селеносуль- 
фидное соединение (III) детектируется методом 
высокоэффективной жидкостной хроматогра-
фии. Аналогичное вещество – S-(ацетофенил- 
селенил)глутатион – образуется при взаимодей- 
ствии восстановленного глутатиона и ДАФС-25.

Таблица 4. Катионы электролита из-под корней проростков кукурузы сорта «Утренняя песня» (мг/л)*
Table 4. Electrolyte cations of solution from roots of maize, Utrennyaya Pesnya (mg/L)*

Варианты
Variants

Катионы / Cations

NH4
+ K+ Na+ Mg2+ Ca2+

Контроль
Control 0.164 ± 0.01 a 1.16 ± 0.04 a 0.268 ± 0.04 a 0.41 ± 0.01 a 1.76 ± 0.01 a

ДАФС-25
DAPS-25 6.90 ± 0.78 b 19.36 ± 1.56 b 0.96 ± 0.15 b 3.58 ± 0.02 b 3.39 ± 0.17 b

Толилфлуанид
Tolylfluanid 0.25 ± 0.03 c 5.10 ± 0.15 c 0.56 ± 0.01 c 0.77 ± 0.02 c 2.26 ± 0.05 c

Кратность увеличение 
истечения катионов, 
ДАФС-25/толилфлуанид, 
раз
Multiplicity increase in 
the expiration of cations, 
DAPS-25/tolylfluanid, 
times

42.0/1.52 16.7/4.4 3.56/2.0 8.7/1.88 1.9/1.3

* Значения в столбцах с разными буквами статистически различаются согласно тесту Дункана при p < 0.05. / Values in 
columns with different letters are statistically different according to Duncan’s test at p < 0.05.

Рис. 2. Хроматограмма реакционной смеси, полученной при взаимодействии ДАФС-25 и цистеина  
(молярное соотношение 1:1, рН 7.0).

Fig. 2. Chromatogram of a reaction mixture obtained in DAPS-25 and cysteine interaction (molar ratio 1:1, pH 7.0).
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Возможно, что ДАФС-25 взаимодействует с ци-
стеиновыми остатками в аквапоринах и калиевых 
каналах, увеличивая водопроницаемость клеточных 
мембран корней кукурузы (рис. 3а). 

Кроме этого, истечение электролитов из клеток 
растений и их плазмолиз при добавлении толил- 
флуанида (IV) говорит об общем механизме дей-
ствия обоих веществ в модификации ионных  
каналов (рис. 3б).

Рис. 3. Схема взаимодействия ДАФС-25 (а) и толилфлуанида (б) с сульфгидрильными группами  
в ионных каналах клеток растений кукурузы.

Fig. 3. Interaction of DAPS-25 (a) and tolylfluanide (b) with sulfhydryl groups in ionic channels of maize cells.

Влияние ДАФС-25 и толилфлуанида на содержание 
и фракции белков растений кукурузы

При потере электролитов и обезвоживании  
организма наблюдается повышение концентра-
ции белков и в первую очередь альбуминов [32].  
Известно, что суммарный белок растений вклю- 
чает в себя альбумины и проламины – преимуще-
ственно низкомолекулярные, водорастворимые  

(а)

(б)
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и спирторастворимые белки, а также глобулины – 
белки, растворимые в растворах солей. Последнюю 
группу так называемых запасных высокомолекуляр-
ных белков составляют щелочерастворимые белки – 
глютелины. 

Истечение электролитов из клеток растений ку-
курузы вызывает их обезвоживание и увеличивает 
концентрацию белков в них (рис. 4).

ДАФС-25 увеличивал содержание альбуми- 
нов в надземной части в 4.5 раза, глобулинов –  
в 3.5 раза, проламинов и глютелинов – в 1.5 раза,  
а белка в сумме в 3.5 раза. По-видимому, ДАФС-25 
вызывает обезвоживание клеток корней кукурузы  
за счет потери электролитов, что приводит к по-
вышению концентрации белков. В другом опыте,  
с толилфлуанидом и ДАФС-25 также происхо- 
дило увеличение фракции альбуминов и концент- 
рации общего белка в корнях и надземной части  
проростков кукурузы (рис. 5).

Как и в предыдущем исследовании, содержа- 
ние альбуминов в корнях в варианте с ДАФС-25  
возросло в 2.4 раза, с толилфлуанидом в 2 раза.  
В надземной части содержание альбуминов изме- 
нялось менее значительно: в варианте с ДАФС-25 
возросло на 6%, с толилфлуанидом в 1.4 раза.  
Концентрация остальных фракций белков изменя- 
ется менее значительно.

Таким образом, в вариантах с тиоловыми  
ядами – ДАФС-25 и толилфлуанидом – повышалось 
содержание фракции альбуминов и общего белка  
как в корнях, так и в надземной массе растений,  
что говорит об их обезвоживании. 

Антидотом тиоловых ядов является амино- 
кислота L-цистеин, которая содержит сульф- 
гидрильную группу. Добавление L-цистеина в 
раствор Кнопа, содержащий ДАФС-25, показало,  
что содержание фракции альбуминов и суммар- 
ного белка в растениях кукурузы отличались от кон-
троля не более чем на 10–20%. L-цистеин нивели- 
ровал действие ДАФС-25 (рис. 5), т.е. являлся его  
антидотом. 

Рис. 4. Влияние ДАФС-25, цистеина и их смеси  
на количественный состав фракций белка в корнях (а)  

и надземной части (б) проростков кукурузы  
(сорт «Краснодарский 291 АМВ»).

Fig. 4. Effect of DAPS-25, cysteine, and their mixture  
on quantitative composition of protein fractions in roots (a) 
and sprouts (b) of maize seedlings (Krasnodarsky 291 AMV).

(а)

(а)

(б)

(б)

Рис. 5. Влияние ДАФС-25 и толилфлуанида  
на количественный состав фракций белка в корнях (а) 

и надземной части (б) проростков кукурузы  
(сорт «Утренняя песня»).

Fig. 5. Effect of DAPS-25 and tolylfluanide  
on quantitative composition of protein fractions in roots (a) 
and sprouts (b) of maize seedlings (Utrennyaya Pesnya).
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Влияние ДАФС-25 и толилфлуанида на активность 
пероксидазы в растениях кукурузы

Повышение содержания белка в тканях расте-
ний за счет потери электролитов под воздействием 
тиоловых ядов также должно приводить к повы- 
шению содержания белков-ферментов, и, как след-
ствие, увеличению их активности. ДАФС-25 оказы- 
вал существенное влияние на активность перокси- 
дазы как в корнях, так и проростках кукурузы  
(рис. 6а, 6б). 

ДАФС-25 почти во всех концентрациях  
резко стимулировал активность фермента. Наи- 
более значительное увеличение активности  
пероксидазы наблюдалось в первые сутки под дей-
ствием самой высокой концентрации ДАФС-25 – 
0.025 мг Se/л (63% в корнях и 112% в надземной 
части), менее значительное – при концентрации  
0.0025 мг Se/л (29% в корнях и 57% в надземной 
части). В конце эксперимента ДАФС-25 в концен-
трации 0.00025 мг Se/л оказывал стимулирующее 
действие на активность пероксидазы в варианте  

с корнями – 29% (рис. 7а) и слабое ингибирующее  
влияние в проростках – 8.6% (рис. 7б). В контро-
ле в ходе эксперимента активность пероксидазы  
в проростках изменялась мало, в корнях слегка  
повышалась. 

Аналогично с другим сортом кукурузы, в ва-
рианте с ДАФС-25 отмечается повышение актив- 
ности пероксидазы по сравнению с контролем  
(рис. 7в, 7г). В корнях кукурузы активность пер- 
оксидазы в варианте с толилфлуанидом на 73%,  
а с ДАФС-25 на 36% выше контроля. В надзем- 
ной части в начале опыта активность перокси- 
дазы выше в варианте с толилфлуанидом на 60%,  
а в конце опыта в варианте с ДАФС-25 на 95%.  
Таким образом, толилфлуанид, как и ДАФС-25,  
увеличивает активность пероксидазы, имея сход- 
ный механизм действия.

Известно, что тиолзависимые окислительно- 
восстановительные механизмы могут модулировать 
активность аденозинтрифосфат-зависимого К+ кана-
ла в бета-клетке поджелудочной железы [33]. Окис-
ление сульфгидрильных групп ртутьсодержащим 

Рис. 6. Влияние ДАФС-25 на пероксидазную активность в корнях (а) и надземной части (б) проростков кукурузы 
(сорт «Краснодарский 291 АМВ»). 1 – Контроль; 2 – 0.025 мг Se/л; 3 – 0.0025 мг Se/л; 4 – 0.00025 мг Se/л.  

Влияние ДАФС-25 и толилфлуанида на активность пероксидазы в корнях (в) и надземной части (г) проростков 
кукурузы (сорт «Утренняя песня»). 1 – Контроль; 2 – ДАФС-25 (0.025 мг Se/л); 3 – толилфлуанид.  

По оси ординат – изменение оптической плотности (E610); по оси абсцисс – время обработки,  
начиная с 3 суток от момента начала проращивания кукурузы.

Fig. 6. Effect of DAPS-25 on peroxidase activity in roots (a) and sprouts (b) on maize seedlings (Krasnodarsky 291 AMV). 
1 – Control; 2 – 0.025 mg Se/L; 3 – 0.0025 mg Se/L; 4 – 0.00025 mg Se/L. Effect of DAPS-24 and tolylfluanides  

on peroxidase activity in roots (c) and sprouts (d) of maize seedlings (Utrennyaya Pesnya). 1 – Control;  
2 – DAPS-25 (0.025 mg Se/L); 3 – tolylfluanide. The ordinate is the change in optical density (E610);  

the abscissa axis is the processing time, starting from 3 days from the moment of the beginning of the corn germination.

(a)

(в) (г)

(б)
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тимеросалом и 2,2’-дитио-бис-(5-нитропиридином) 
(DTBNP) в микромолярных концентрациях вызы- 
вает быстрое блокирование канала, обратимое тио-
лами – дитиотреитолом и цистеином. Также избы- 
ток тиолов восстанавливает работу аквапоринов,  
заблокированных ионами ртути, серебра и других  
тяжелых металлов [26–28]. По всей видимости, 
ДАФС-25, взаимодействуя с сульфгидрильными 
группами, блокирует ионные каналы, что приводит 
к истечению электролитов из клетки (табл. 2 и 4), и, 
как следствие, к увеличению концентрации белков 
(рис. 5, 6) и активности пероксидазы (рис. 7). Соот-
ветственно, избыток L-цистеина должен восстано-
вить работу ионных каналов, прекратить истечение 
электролитов из клетки, уменьшить концентрацию 
белков практически до значений контроля, и, как 
следствие, снизить активность пероксидазы. 

В нашем исследовании, аминокислота  
L-цистеин снижает активность пероксидазы как в 
корнях, так и в надземной части кукурузы (рис. 7а, 7б). 

В данном опыте пероксидаза показывала  
наибольшую активность в первые сутки в вариан-
те с ДАФС-25 в концентрации 0.025 мг Se/л как в  
корнях, так и в надземной части (на 69% и 129%  
превышая контроль соответственно). В смеси  
ДАФС-25 (0.025 мг Se/л) с L-цистеином (0.1%)  
происходило значительное снижение активности 
пероксидазы до 42% и 79% в сравнении с вариан-
том, где был добавлен только ДАФС-25. Снижение  
активности пероксидазы говорит об уменьше-
нии блокирующего действия ДАФС-25 в отноше-
нии ионных каналов клеток растений кукурузы,  
уменьшению истечения электролитов и снижению 
концентрации белков, в том числе фермента перок-
сидазы.

Аналогичное, но намного более слабое воздей-
ствие на повышение активности пероксидазы оказы- 
вает неорганическая соль селена – селенит натрия 

(a)

(a)

(б)

(б)

Рис. 7. Изменение активности пероксидазы в корнях (а) 
и надземной части (б) проростков кукурузы, 

 в варианте с ДАФС-25 при добавлении L-цистеина.  
По оси ординат – изменение оптической плотности (E610); 
по оси абсцисс – время обработки, начиная с 3 суток 

от момента начала проращивания кукурузы.  
1 – Контроль; 2 – 0.1% L-цистеин; 3 – 0.025 мг Se/л ДАФС-25; 

4 – 0.025 мг Se/л ДАФС-25 + 0.1% L-цистеин.
Fig. 7. Changes in peroxidase activity in roots (а) and  
sprouts (b) of maize seedlings treated with DAPS-25 and 

L-cysteine. The ordinate is the change in optical density (E610);  
the abscissa axis is the processing time, starting from 3 days 

from the moment of the beginning of the corn germination.  
1 – Control; 2 – 0.1% L-cysteine; 3 – 0.025 mg Se/L DAPS-25; 

4 – 0.025 mg Se/L DAPS-25 + 0.1% L-cysteine.

Рис. 8. Влияние селенита натрия Na2SeO3 на активность 
пероксидазы в корнях (а) и надземной части (б) 

проростков кукурузы. По оси ординат – изменение 
оптической плотности (E610); по оси абсцисс – время 

обработки, начиная с 3 суток от момента начала  
проращивания кукурузы. 1 – Контроль; 2 – 0.025 мг Se/л; 

3 – 0.0025 мг Se/л; 4 – 0.00025 мг Se/л.
Fig. 8. Effect of sodium selenite Na2SeО3 on peroxidase 
activity in roots (а) and sprouts (b) of maize seedlings.  

The ordinate is the change in optical density (E610);  
the abscissa axis is the processing time, starting from 
3 days from the moment of the beginning of the corn 

germination. 1 – Control; 2 – 0.025 mg Se/L;  
3 – 0.0025 mg Se/L; 4 – 0.00025 mg Se/L.
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(a)

(б)

Рис. 9. Влияние L-селеноцистина (Sec) на актив-
ность пероксидазы в корнях (а) и надземной части (б) 

проростков кукурузы. По оси ординат – изменение 
оптической плотности (E610); по оси абсцисс – время 

обработки, начиная с 3 суток от момента начала  
проращивания кукурузы. 1 – Контроль; 2 – 0.025 мг Se/л; 

3 – 0.0025 мг Se/л; 4 – 0.00025 мг Se/л.
Fig. 9. Effect of L-selenocystine (Sec) on peroxidase 

activity in roots (а) and sprouts (b) of maize seedlings.  
The ordinate is the change in optical density (E610);  

the abscissa axis is the processing time, starting from  
3 days from the moment of the beginning of the corn germination.  

1 – Control; 2 – 0.025 mg Se/L;  
3 – 0.0025 mg Se/L; 4 – 0.00025 mg Se/L.

в корнях (рис. 8а) и надземной части растений  
кукурузы (рис. 8б), который также взаимодействует  
с сульфгидрильными группами, как и ДАФС-25,  
образуя селенодисульфиды [34].

В целом, все концентрации селенита натрия  
начиная с самой высокой (0.025 мг Se/л) низкая  
концентрация (0.00025 мг Se/л) незначительно  
стимулирует активность пероксидазы в корнях,  
ближе к завершению опыта и несколько сильнее  
в надземной части проростков кукурузы. Вероятно, 
что относительно слабая стимуляция активности 
пероксидазы связана с затруднением транспорта 
отрицательно заряженного селенита-иона внутрь 
клетки. Так, например, тимеросал, который плохо 
проницаем для мембран, ингибирует активность 
каналов только при нанесении на внутриклеточ-
ную поверхность плазматической мембраны. На-
против, DTBNP, который является липофильным  
веществом, вызывал блокирование калиевого кана- 
ла и, как следствие, деполяризацию мембран- 
ного потенциала даже при внеклеточном приме- 
нении [35].

В опыте с аминокислотой L-селеноцистином, 
которая также взаимодействует с сульфгидриль- 
ными группами, пероксидазоподобная активность 
была повышена на 8.8–30.3% как в корнях, так и в 
надземной части растения в течение всего опыта 
(рис. 9).

Самая низкая концентрация L-селеноцисти-
на (0.00025 мг Se/л) слабо стимулирует активность  
пероксидазы в корнях и надземной части пророст-
ков кукурузы. Более значительное увеличение  
активности пероксидазы наблюдается под дей- 
ствием средней концентрации (0.0025 мг Se/л) и  
в меньшей степени под действием высокой  
(0.025 мг Se/л) в надземной части проростков  
кукурузы.

Полученные данные позволяют говорить о  
сходной зависимости увеличения активности  
пероксидазы в проростках кукурузы селенита и 
L-селеноцистина. По-видимому, L-селеноцистин, 
как аминокислота и менее полярное соединение,  
чем селенит, легче поступает в клетку и, взаимо- 
действуя с сульфгидрильными группами клетки,  
вызывает более сильную индукцию активности  

пероксидазы по сравнению с неорганической солью 
селена.

Общее содержание селена в корнях пророст- 
ков кукурузы также зависит от наличия тиолов  
в растворе. Оно максимально в варианте с ДАФС-25 
и значительно ниже в варианте совместного  
использования ДАФС-25 и L-цистеина (табл. 5).

Снижение общего содержания селена гово-
рит о снижении поступления ДАФС-25 в растение  

Таблица 5. Содержание селена в корнях и надземной части проростков кукурузы (мкг/кг сухой массы)
Table 5. Selenium content in roots and sprouts of maize seedlings (µg/kg of dry weight)

Часть растения
Plant part

Контроль
Control

ДАФС-25
 0.025 мг Se/л

DAPS-25 
0.025 mg Se/L

ДАФС-25
0.025 мг Se/л + цистеин, 0.1%

DAPS-25
0.025 mg Se/L + cysteine, 0.1%

Корни / Roots
Надземная часть / Sprouts

40 ± 3 a
53 ± 4 b

19300 ± 428 c
5099 ± 278 d

4853 ± 167 e
4812 ± 135 e
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из-за наличия экзогенных сульфгидрильных 
групп L-цистеина в растворе, а не в тканях корней  
проростков кукурузы, что также подтверждает  
действие серосодержащей аминокислоты, как анти-
дота тиольных ядов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования показали, что тиол- 
зависимые окислительно-восстановительные меха-
низмы действия ДАФС-25 и органического тиоло-
вого яда – толилфлуанида – увеличивают водопро-
ницаемость мембран клеток корней кукурузы, что 
приводит к утечке электролитов. Действие тиоло- 
вых ядов приводит к плазмолизу клеток расте-
ний кукурузы и увеличению концентрации белков,  
в первую очередь альбуминов. Повышение содер-
жания белков в биомассе растений приводит к уве-
личению концентрации фермента, и, как следствие,  
к увеличению активности пероксидазы. Добавление 
в раствор, содержащий ДАФС-25, тиола – L-цистеина – 
приводит к уменьшению концентрации белков  
в биомассе растений и снижению активности  
пероксидазы. Аналогично, но значительно слабее 
по сравнению с липофильными ДАФС-25 и толил- 
флуанидом, увеличивают активность перокси- 
дазы селенит натрия и L-селеноцистин, также вза-
имодействующие с сульфгидрильными группами  
клеток пероксидазы.
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