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СИСТЕМА ГЛУТАТИОНА КАК МЕХАНИЗМ 
ДЕТОКСИКАЦИИ ГЕРБИЦИДОВ У ВАКУОЛЕЙ                 

И ПЛАСТИД КЛЕТОК КОРНЕПЛОДОВ                   
СТОЛОВОЙ СВЕКЛЫ 

Е.В. Прадедова, Р.К. Саляев

Синтетические соединения, используемые в растениеводстве, представ-
ляют собой ксенобиотики, которые, попадая в растения, могут отрицатель-
но влиять на функционирование клеток. Внутри клеток, они подвергаются 
(или в случае ослабления защитных механизмов не подвергаются) химической 
трансформации и транспортируются в вакуоли. Избыточное накопление ксе-
нобиотиков в вакуолях, по всей видимости, является следствием нарушения их 
химической трансформации и деградации в других субклеточных структурах. 
В связи с этим системы детоксикации ксенобиотиков в вакуолях и других ком-
партментах растительной клетки заслуживают пристального внимания.

Цель работы. Следовало установить, может ли система глутатиона 
в таких органеллах, как вакуоли и пластиды, служить одним из механизмов 
детоксикации гербицидов.

Материалы и методы. Проводили сравнительное исследование системы 
глутатиона у вакуолей и лейкопластов, изолированных из клеток корнепло-
дов столовой свеклы (Beta vulgaris L.). Методы спектрофотометрического 
анализа и гель-электрофореза применяли, чтобы определить содержание 
глутатиона, активность глутатион-S-трансферазы (GST, КФ 2.5.1.18) и 
глутатионредуктазы (GR, КФ 1.8.1.7).

Результаты. Количество глутатиона было выше в вакуолях, по сравне-
нию с лейкопластами. Активность GST у вакуолей также была выше. Фер-
менты из семейства GST, катализирующие реакции конъюгации глутатиона 
с различными соединениями, имеют непосредственное отношение к деток-
сикации метаболитов и ксенобиотиков. GSTs вакуолей и пластид взаимодей-
ствовали с гербицидами (глифосатом, фтородифеном и клопиралидом), что 
свидетельствовало об участии этих ферментов в детоксикации экзогенных 
токсичных соединений. Поддерживает пул глутатиона в восстановленном 
состоянии GR. Активность этого фермента в лейкопластах оказалась на-
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много выше, по сравнению с вакуолями. GRs вакуолей и пластид отличались 
стабильностью, в условиях in vitro их активность не подавляли используемые 
в работе гербициды.

Заключение. На основании полученных данных можно предположить, 
что глутатион, аккумулируемый вакуолями, так же как глутатион пластид, 
вовлечен в процессы детоксикации, которые протекают в этих субклеточных 
компартментах. Дальнейшее всестороннее изучение субклеточных механиз-
мов обезвреживания цитотоксичных соединений расширит представление о 
детоксикационных процессах у растительного организма.
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тионредуктаза; глутатион-S-трансферазы; детоксикация; пластиды
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GLUTATHioNE SYSTEM iS A dEToXiFiCATioN 
MECHANiSM oF HERBiCidES iN VACUoLES                       
ANd PLASTidS oF REd BEETRooT CELLS

E.V. Pradedova, R.K. Salyaev

The synthetic compounds used in agriculture are xenobiotics, which entering 
the plants can negatively affect the functioning of plant cells. In cells, xenobiotics 
undergo (or, if the defense mechanisms are deficient, do not undergo) chemical 
changes, they are then transported to vacuoles. 

Background. The excess accumulation of xenobiotics inside vacuoles appears 
to be the result of impaired conversion and degradation of these compounds in 
other subcellular structures. In this regard, the detoxification systems of vacuoles 
and other subcellular compartments deserve close attention when studying the 
mechanisms of disposal harmful substances in the plant cells.

Purpose. In the present paper, the glutathione system of organelles, of such as 
vacuoles and plastids, was considered as one of the mechanisms for detoxifying 
herbicides.

Materials and methods. The glutathione system in the vacuoles compared to 
those in leucoplasts have been studied. Organelles were isolated from cells of red 
beet (Beta vulgaris L.) taproots. Spectrophotometric analysis and gel electrophore-
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sis have been applied to assess the glutathione content and the activity of glutathi-
one S-transferase (GST, EC 2.5.1.18) and glutathione reductase (GR, EC 1.8.1.7).

Results. The concentration of the glutathione in vacuoles was higher in compar-
ison to that in the leucoplasts. The activity of GST in the vacuoles has been assessed 
to be quite high compared to that of leucoplasts. The enzymes of GST-family, which 
catalyze the conjugation of GSH to various compounds, were directly related to 
the detoxification of cytotoxic metabolites and xenobiotics. GSTs of vacuoles and 
plastids reacted with herbicides (glyphosate, clopyralid, fluorodifen), what gave 
evidence of the fact of participation of these enzymes in the process of detoxifica-
tion of exogenous harmful compounds. One of the mechanisms for the reduction of 
glutathione inside the vacuoles and plastids can be associated with GR. The activity 
of GR in the leucoplasts has been assessed to be quite high compared to that of 
vacuoles. The GRs of vacuoles and plastids were found to be stable enzymes; the 
studies in vitro gave the evidence that their activities were not suppressed by the 
herbicides used in the experiments. 

Conclusion. Collectively, our findings suggest the idea that the glutathione 
accumulated by vacuoles, like the glutathione accumulated by plastids, seems to 
contribute to the detoxification, which can take place in these compartments. А 
comprehensive study of the subcellular mechanisms of neutralization of damaging 
substances will expand the understanding of the detoxification in plants.
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reductase; herbicide; plastids; vacuoles
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Введение
Устойчивость растений к действию цитотоксичных соединений обу-

словлена эффективностью процессов детоксикации, которые объединяют 
биотрансформацию, деградацию и выведение преобразованных соедине-
ний из клеток [8]. Следует отметить, что соединения, обладающие цито-
токсическими свойствами, выводятся из клеток растений в апопласт или 
секвестируются внутри клеток в центральной вакуоли [23]. Есть все ос-
нования полагать, что именно центральная вакуоль вносит существенный 
вклад в защиту растительной клетки от пагубного действия повреждаю-
щих соединений. В связи с этим она должна обладать механизмами, пред-
назначенными для их детоксикации и утилизации [17]. 
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Среди разнообразных механизмов детоксикации особое внимание 
заслуживает глутатионилирование (конъюгация с молекулой глутатио-
на) электрофильных гидрофобных метаболитов и ксенобиотиков. Этот 
механизм имеет непосредственное отношение к окислительно-восста-
новительной системе глутатиона, которая включает восстановленную 
(GSH) и окисленную (GSSG) формы глутатиона, а также глутатион-за-
висимые ферменты (глутатион-S-трансферазы, глутатионпероксидазу, 
глутатионредуктазу и др.) [17, 18, 20]. Редокс-система глутатиона отно-
сительно хорошо охарактеризована у пластид [18, 20]. В то же время, 
только единичные факты указывали на возможное функционирование 
этой системы в вакуолях растительных клеток [6, 18, 20]. В связи с 
этим исследование системы глутатиона в вакуолях, особенно в каче-
стве механизма детоксикации, представлялось актуальным и целесо-
образным. Чтобы понять насколько велика роль вакуолярной системы 
глутатиона в защите клеток от цитотоксичных соединений, следовало 
провести сравнительный анализ этой системы у вакуолей и пластид, 
так как у последних эта система достаточно хорошо изучена. Таким 
образом, основными объектами исследования в настоящей работе слу-
жили вакуоли и пластиды, которые изолировали из клеток корнеплодов 
столовой свеклы (Beta vulgaris L.). В рамках решаемых задач внимание 
уделялось: 1) содержанию и редокс-состоянию глутатиона в вакуолях и 
пластидах; 2) активности глутатион-S-трансфераз (GSTs, КФ 2.5.1.18) 
и их субстратной специфичности по отношению к гербицидам (фто-
родифену, клопиралиду и глифосату); 3) активности глутатонредуктаз 
(GR, КФ 1.8.1.7) и влиянию указанных гербицидов на эту активность 
в условиях in vitro. 

Материалы и методы исследования
Объектом исследования служили корнеплоды столовой свеклы в пе-

риод их физиологического покоя. Из корнеплодов выделяли вакуоли с 
помощью макрообъемного модифицированного метода [2]. Пластиды 
(лейкопласты) получали согласно общепринятому подходу с некоторой 
модификацией [4]. Фракции изолированных органелл наблюдали под ми-
кроскопом Axio Observer Z1 (Carl Zeiss, Германия) (Рис. 1).

Содержание глутатиона в изолированных органеллах и экстракте тка-
ни определяли с помощью спектрофотометрического рециклирующего 
метода с 5,5’-дитиобис-2-нитробензойной кислотой (реактив Эллмана) с 
предварительной дереватизацией 2-винилпиридином [11]. Этот метод по-
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зволял определить содержание GSH и GSSG. Концентрацию глутатиона 
выражали в условных единицах нмоль GSH /мг белка. Белок определяли 
по методу Bradford. 

Рис. 1. Фракции вакуолей (A) и лейкопластов (B), получаемые                                       
из клеток корнеплодов столовой свеклы.

Активность глутатион-S-трансферазы (GST) и глутатионредуктазы 
(GR) определяли с помощью общепринятых методов с использованием 
спектрофотометрии [3, 14, 19]. 

Электрофоретические методы применяли для выявления активности 
изоформ ферментов [12]. Активность изоформ GST в полиакриламидном 
геле (ПААГ) после электрофоретического разделения белков в неденату-
рирующих условиях (CN-PAGE) визуализировали с разными субстратами: 
1) общепринятыми субстратами 1-хлор-2,4-динитробензолом (CDNB, 1 
мМ) и этакриновой кислотой (1 мМ); 2) гербицидами фтородифеном (0,5 
мМ), клопиралидом (0,5 мМ) и глифосатом (0,5 мМ) [13, 15].

Активность изоформ GR определяли в геле после CN-PAGE и изоэлек-
тофоретического фокусирования белков (IEF) [12, 13]. GR из пекарских 
дрожжей (Sigma) служила маркером. После IEF и визуализации активно-
сти в ПААГ, белки из гелиевых пластин переносили на нитроцеллюлозную 
мембрану (Вестерн-блоттинг) и детектировали изоформы GR, применяя 
первичные поликлональные антитела мыши против GR пекарских дрож-
жей и вторичные антитела мыши против IgG, конъюгированные с перок-
сидазой (Sigma).
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Все эксперименты проводили в трех-пяти независимых сериях экспе-
риментов (данные представлены в виде среднего значения ± стандартное 
отклонение). Однофакторный дисперсионный анализ (ANOVA) и апосте-
риорный тест Тьюки использовали для оценки статистически значимых 
различий между величинами концентраций глутатиона, которые приве-
дены ниже в таблице.

Результаты исследования и их обсуждение
Преодолевая мембранные барьеры, гидрофобные ксенобиотики, бы-

стро проникают в клетку и ее структуры, нарушая их функции [23]. Су-
ществуют разнообразные молекулярные механизмы, переводящие эти 
соединения в гидрофильное состояние и предотвращающие, таким об-
разом, их беспрепятственное движение сквозь эндомембраны клетки 
[7]. Субклеточные структуры содержат локальные системы защиты. Не-
которые внутриклеточные компартменты могут быть более «приспо-
собленными» к детоксикации, обладая разнообразными механизмами 
защиты. В растительных клетках такие компартменты не описаны, в от-
личие от животных клеток, в которых эндоплазматический ретикулум 
вносит существенный вклад в обезвреживание цитотоксичных соедине-
ний посредством многочисленных монооксигеназ с широкой субстрат-
ной специфичностью [7, 8]. Однако в растительных клетках защитная 
роль отводится центральным вакуолям [7]. Одна из основных функций 
этих структур – аккумуляция и утилизация веществ, выведенных из 
клеточного метаболизма. Участие вакуолей в детоксикационной защите 
растительных клеток так или иначе обсуждается в литературных источ-
никах, однако информации о механизмах, осуществляющих эту защиту, 
по-прежнему крайне мало [24]. 

Некоторые факты указывали на возможность функционирования ре-
докс-системы глутатиона в вакуолях растительных клеток [7, 18]. Эта 
система широко известна как система детоксикационной защиты [17, 18, 
20]. Однако о вакуолярной системе глутатиона мало сведений [20, 24]. 
В то же время, эта система относительно хорошо исследована в пласти-
дах многих растений [18]. В связи с этим представлялось целесообраз-
ным провести сравнительное исследование этой системы у вакуолей и 
пластид. 

Содержание глутатиона определяли в изолированных органеллах. В 
вакуолях общего глутатиона (GSHсум), который представлен суммой GSH 
и GSSG, оказалось больше, чем в пластидах (Табл. 1). 
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Таблица 1.
Содержание глутатиона в исследуемых органеллах и тканевом экстракте

Редокс-форма и редокс-
соотношение глутатиона

Концентрация глутатиона, нмоль GSH /
мг белка

вакуоли пластиды экстракт ткани
GSH

GSSG
GSSG, %
GSHcум

GSH/GSSG

117,7 ± 23,1
17,1 ± 2,5

11
151,9 ± 28,1

6,9

69,7 ± 8,3
4,9 ± 1,1

6
79,5 ± 10,4

14,1

222,1 ± 28,1
16,1 ± 2,9

6
254,3 ± 33,9

13,8
Примечание: различия между образцами (вакуоли, пластиды и экстракт ткани) 

достоверны при p<0,05.

Ранее глутатион был обнаружен во всех органах растений, но его ко-
личество в значительной степени зависело от вида растения, типа иссле-
дуемой ткани, стадии развития и условий произрастания [18]. В тканях 
корнеплодов столовой свеклы, т.е. в их водных экстрактах, относитель-
ная концентрация глутатиона оказалась довольно высокой, по сравнению 
с тканями других органов у других растений [18]. Это можно объяснить 
высокой мобилизованностью защитных систем у корнеплодов в период 
физиологического покоя, который проходит в условиях низких температур 
и пониженной влажности. 

Одним из важных показателей, позволяющим оценить интенсивность 
окислительных процессов, служит концентрация окисленного глутатиона 
[18]. Содержание GSSG в вакуолях было заметно выше, его процентное 
соотношение практически в 2 раза превосходило процентное соотноше-
ние GSSG в пластидах (Табл. 1). Из-за относительно низкой концентрации 
GSSG у пластид величины соотношения GSH/GSSG оказались довольно вы-
сокими, что говорило о восстановленном состоянии пула глутатиона. Тогда 
как вакуоли характеризовались более окисленным состоянием глутатиона. 

Глутатиона в образцах становилось меньше, если к ним добавляли гер-
бициды (глифосат, клопиралид и фтородифен). Это было установлено в 
ходе следующего эксперимента: сначала водные экстракты органелл ин-
кубировали в течение 10 мин с одним из исследуемых гербицидов (10 
мкМ); затем определяли свободный глутатион в соответствие с протоко-
лом метода [11]. С гербицидами заметно снижалось содержание GSHсум, 
вследствие снижения GSH, при этом количество GSSG практически не 
изменялось (данные не приводятся). Однако это приводило к снижению 
величин GSH/GSSG (Табл. 2). 
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Таблица 2. 
Влияние гербицидов на редокс-соотношение глутатиона

Гербициды
10 мкМ

Окислительно-восстановительное соотношение GSH/GSSG
вакуоли пластиды ткань

Контроль
Глифосат

Клопиралид
Фтородифен

водный
экстракт

экстракт
без белка

водный
экстракт

экстракт
без белка

водный
экстракт

экстракт
без белка

6,9
5,9
5,2
4,3

6,7
6,2
5,9
5,8

13,6
12,9
12,2
11,1

13,4
13,1
12,8
12,3

12,5
9,9
8,7
7,5

12,1
11,8
11,2
10,8

В тех случаях, когда из водных экстрактов перед инкубацией с герби-
цидом был удален белок, величины GSH/GSSG у вакуолей и тканевого 
экстракта снижались заметно меньше, что косвенно указывало на участие 
каталитических белков в реакции конъюгации GSH и гербицидов.

Реакцию конъюгации GSH с метаболитами и чужеродными соединени-
ями катализирует GST. Активность этого фермента выявлена в вакуолях 
и пластидах клеток корнеплодов столовой свеклы [1]. Активность GST у 
вакуолей (при pH 7,0) была выше, чем у пластид (Рис. 2A). Её специфич-
ность была подтверждена с помощью ингибирования этакриновой кисло-
той, которая выступает в роли субстрата для некоторых изоформ GST [14]. 

Рис. 2. Глутатион-S-трансферазная (GST) активность вакуолей,                                
пластид и тканевого экстракта с разными субстратами. A – с традиционным 

субстратом 1-хлоро-2.4-динитробензолом (CDNB) и ингибирование                                
GST-активности конкурентным субстратом этакриновой кислотой (EA).                            

B – с гербицидом фтородифеном (FD)
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Метод спектрофотометрии не позволяет выявлять ферментативную ак-
тивность с большинством гербицидов. Однако с помощью этого метода 
можно определить активность GST с гербицидом фтородифеном. Вакуо-
лярные GSTs показали более высокую активность с этим гербицидом (Рис. 
2B). Фтородифен обычно используется как маркер способности некоторых 
изоформ GST к взаимодействию с гербицидами [19]. 

Метод электрофоретического разделения белков в неденатурирующих ус-
ловиях (CN-PAGE) с последующим определением ферментативной активно-
сти в пластинах геля, как визуальный метод для исследования взаимодействия 
GST с различными субстратами, напротив, позволяет определить взаимодей-
ствие изоформ фермента с разными субстратами, в том числе с гербицидами. 
Активность GST в гелиевых пластинах визуализировали с глифосатом, кло-
пиралидом и фтородифеном, а также с классическими субстратами CDNB и 
этакриновой кислотой. Вторым субстратом служил GSH. Для обнаружения 
неспецифической активности анализировали дополнительный контрольный 
образец, содержащий только GSH (Рис. 3A и B, трек 1). 

Рис. 3. Активность изоформ глутатион-S-трансферазы (GST) у вакуолей (A) 
и пластид (B). Ферментативная активность в исследуемых образцах с такими 
субстратами, как: 1 – глутатион (GSH) (неспецифичная реакция); 2 – GSH + 
1-хлор-2,4-динитробензол (CDNB); 3 – GSH + глифосат; 4 – GSH + клопира-

лид; 5 – GSH + фтородифен; 6 – GSH + этакриновая кислота; 7 – GSH + CDNB +                                                                                                                                    
этакриновая кислота; м – маркерные белки. Негативное изображение (1-7). 
Стрелками обозначены изоформы GST. (C) Подавление активности GST                            

вакуолей и пластид гербицидами (глифосатом, фтородифном, клопиралидом)

Вместе с GSH и другим упомянутым субстратом количество зон фер-
ментативной активности увеличивалось. GSTs вакуолей взаимодейство-
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вали как с традиционными субстратами, так и гербицидами (одна или 
две изоформы). Все зоны с ферментативной активностью исчезали, если 
в качестве ингибитора применяли этакриновую кислоту (Рис. 3A, треки 
7). В образцах лейкопластов также можно было видеть GST-активность с 
CDNB (две зоны) и этакриновой кислотой (одна зона) (Рис. 3B, треки 2 и 
6). Если в качестве субстратов использовали глифосат, клопиралид и фто-
родифен, то в геле появлялись три-четыре зоны с ферментативной актив-
ностью (Рис. 3B, треки 3-5). Результаты не только электрофоретического, 
но и спектрофотометрического исследования ферментативной активности 
показали, что GSTs вакуолей и пластид могут взаимодействовать с ис-
пользуемыми гербицидами (Рис. 3С). Когда среды кроме традиционного 
субстрата CDNB содержали один из указанных гербицидов, фермента-
тивная активность заметно снижалась так же, как это происходило в слу-
чае с этакриновой кислотой, которая, служила субстратом для некоторых 
изоформ GST. 

Ферменты из группы глутатионтрансфераз характеризуются доволь-
но широким субклеточным распространением [9]. GSTs классов тау, фи и 
лямбда обнаружены в хлоропластах, митохондриях, цитозоле, апопласте 
и ядре [8, 9]. Изоформы GST, предположительно класса phi, и одна ми-
кросомальная изоформа были обнаружены в вакуолях с использованием 
протеомного анализа [6]. С помощью иммуноферментного анализа в ваку-
олях были обнаружены изоформы GST предположительно тау-класса [22]. 
В нашей работе оценивалась активность GST с помощью традиционных 
методов, с применением модельных субстратов и гербицидов. Собствен-
ные факты и имеющиеся в литературе данные позволяют предположить, 
что GSTs вакуолей и пластид клеток корнеплодов столовой свеклы выпол-
няют функции, характерные для ферментов GST-семейства [18]. Так как 
изоформы GST реагируют с этакриновой кислотой (структурным аналогом 
эндогенных альдегидов) и гербицидами, можно ожидать их существенный 
вклад в процессы детоксикации цитотоксичных соединений. 

Низкие концентрации GSH лимитируют реакции конъюгации, ката-
лизируемые GST. Поддержание пула глутатиона в восстановленном со-
стоянии – основная функция глутатионредуктаз (GRs), которые являются 
неотъемлемыми элементами окислительно-восстановительных систем 
глутатиона и глутаредоксина, поскольку обеспечивают их непрерывное 
функционирование [8]. В нашем случае от активности GR в некоторой 
степени зависела интенсивность конъюгации гербицидов с глутатионом, 
т.е. эффективность детоксикации. Следует отметить, что GR хлоропластов 



235Siberian Journal of Life Sciences and Agriculture, Том 13, №3, 2021

и цитозоля относительно хорошо изучены у ряда растений [5, 10]. Вместе 
с тем, информации о вакуолярной GR практически нет. Известно, что у 
проростков Hordeum vulgare GR-активность вакуолей была в несколько 
раз ниже, по сравнению с GR-активностью хлоропластов [21]. У клеток 
корнеплодов столовой свеклы была обнаружена та же картина (Рис. 4A). 

Рис. 4. Активность глутатионредуктазы (GR). А – Спектрофотометрический 
анализ активности GR с NADPH и NADH. B – Изоферментный состав                                    

GR в пластинах геля после электрофореза при неденатурирующих условиях                                                                                                
(CN-PAGE). C – Изоферментный состав GR в пластинах геля после                                                

изоэлектрофоретического фокусирования (IEF) белков. D – иммунофермент-
ный анализ (Вестерн-блоттинг). 1 – вакуоли; 2 – пластиды; 3 – GR пекарских                  

дрожжей (Sigma) служила контрольным вариантом; 4 – GR пекарских дрожжей, 
окрашенная Кумасси; М – белковые маркеры для IEF.

Таким образом, полученные результаты не противоречили сложивше-
муся представлению, согласно которому большая часть всех клеточных 
GR сосредоточена в пластидах [18]. Известно, что NADPH и NADH слу-
жат восстановителями GSSG в реакциях, катализируемых GR. Однако в 
качестве основного субстрата принято считать NADPH, так как GR не у 
всех организмов способны взаимодействовать с NADH [5, 10]. Действи-
тельно, ферментативная активность GR у вакуолей и пластид с NADPH 
была в несколько раз выше, чем с NADH (Рис. 4A). 
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В пластинах геля после CN-PAGE можно было видеть две зоны с 
GR-активностью, которые, по всей видимости, соответствовали двум изо-
формам фермента (Рис. 4B). Значение Rf одной из изоформ GR, облада-
ющей меньшей электроподвижностью (Rf 0.36), совпадало со значением 
Rf для GR пекарских дрожжей (Rf 0.33-0.36), которая в этом эксперименте 
служила контрольным вариантом (Рис. 4B, треки 3 и 4). 

Разделение белков в ходе IEF происходит по величинам их поверх-
ностных зарядов (Рис. 4С). При таком разделении, в пластинах геля также 
формировались две основные зоны с GR-активностью, которые соответ-
ствовали двум изоформам фермента. Все выявленные зоны ферментатив-
ной активности располагались в области pI ~ 4,0–5,0. Для визуализации 
активности GR был применен Вестерн-блотт анализ и антитела, полу-
ченными для GR пекарских дрожжей (Рис. 4D). Результаты этого анализа 
подтвердили принадлежность наблюдаемой ферментативной активности 
изоформам GR. 

Рис. 5. Влияние гербицида глифосата в 1-мМ и 2-мМ концентрации                              
на активность глутатионредуктазы (GR). 

В клетках растений нуклеотид-зависимые GRs являются димерными 
белками и часто представлены несколькими изоформами. Две изоформы 
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GR идентифицированы в клетках Pinus strobus и Arabidopsis thaliana [3, 
16]. Согласно полученным результатам, у корнеплодов свеклы две разные 
изоформы GR локализуются в вакуолях и пластидах. Значения pI этих изо-
форм близки к значениям pI для GR других растений, которые имели две 
или более изоформы с pI от 4,1 до 4,9 [3, 10, 16]. Для GR разного происхож-
дения характерна высокая степень гомологии аминокислотной последова-
тельности апофермента [10]. По этой причине антитела к GR пекарских 
дрожжей оказались специфичными для GR растительного объекта.

Представлялось целесообразным исследовать эффект гербицидов на 
активность GR, подавление которой при обработке пестицидами может 
приводить к истощению пула GSH. Однако выраженного ингибирования 
GR гербицидами в условиях in vitro не обнаружено. На рисунке 5 приве-
ден результат характерного опыта с глифосатом. Аналогичные результаты 
получены и для других гербицидов (данные не приводятся).

Снижение активности GR примерно на 10% происходило при довольно 
высокой концентрации гербицида – 2 мМ. Гербициды в концентрации 1 
мМ оказались неэффективными, что свидетельствовало об относительно 
высокой стабильности фермента. Ранее после экзогенной обработки (in 
viva) глифосатом корней и листьев некоторых растений отмечали увеличе-
ние GR-активности. Это было обусловлено экспрессией защитных систем 
клетки, в частности, системы глутатиона [17]. 

Заключение
Не вызывает сомнения тот факт, что накопление цитотоксичных веществ 

в тканях культурных растений является прямым следствием нарушения де-
токсикационных процессов в субклеточных структурах. Очевидно, что для 
понимания причин нарушения этих процессов необходимо системное из-
учение механизмов детоксикации в компартментах растительной клетки. 

Поскольку центральная вакуоль аккумулирует и удерживает цитоток-
сичные соединения, целесообразно изучать механизмы детоксикации в этом 
компартменте. В настоящей работе проводилось сравнительное исследование 
глутатион-зависимых механизмов детоксикации у вакуолей и пластид корне-
плодов столовой свеклы (Beta vulgaris L.). В вакуолях и лейкопластах корне-
плодов столовой свеклы впервые показано присутствие ферментов системы 
глутатиона. Выявлена активность глутатионредуктазы (GR) – фермента, под-
держивающего пул глутатиона в восстановленном состоянии. Активность GR 
характеризовалась высокой стабильностью. Она практически не снижалась 
при наличии исследуемых гербицидов в инкубационной среде. 
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Основное назначение GR заключается в восстановлении аккумулиру-
емого вакуолями и пластидами глутатиона, который вовлекается в про-
цессы детоксикации цитотоксичных соединений. Сравнительный анализ 
показал, что GSTs вакуолей и пластид обладали довольно широкой суб-
стратной специфичностью и могли взаимодействовать с исследуемыми 
гербицидами. Кроме того, с некоторыми субстратами активность GSTs 
вакуолей была заметно выше, чем активность GSTs пластид. 

Факты, подтверждающие наличие GR и ферментов GST-семейства в 
вакуолях, в некоторой степени расширяют представление о вакуолярной 
функции. Вопреки сложившемуся мнению, основная функция вакуолей, 
содержащих указанные ферменты, не ограничивается депонированием 
конъюгатов глутатиона, транспортируемых из цитозоля. Конъюгаты сое-
динений, в том числе ксенобиотических, при участии глутатионзависимых 
ферментов могут образовываться внутри самой вакуоли. Очевидно, что де-
тальное исследование системы глутатиона и других систем, причастных к 
обезвреживанию цитотоксичных метаболитов и ксенобиотиков в вакуолях 
и других субклеточных структурах, позволит выявить индивидуальные 
особенности их механизмов детоксикации.
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