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Резюме: Цель работы – оценить перспективы использования фунгицида азоксистробина, являю-
щегося одним из представителей класса стробилуринов, для повышения устойчивости озимой 
пшеницы к низким температурам. Было изучено влияние азоксистробина на ростовые процессы, 
жизнеспособность клеток и содержание водорастворимых углеводов у озимой пшеницы (Triticum 
aestivum L.) сорта Иркутская. Азоксистробин чаще, чем другие синтетические стробилурины, ис-
пользуется в составе многокомпонентных фунгицидных препаратов. Это фунгицид широкого 
спектра действия, вызывающий ингибирование комплекса III электрон-транспортной цепи мито-
хондрий. Исследования проводились в лабораторных условиях на 3-суточных этиолированных про-
ростках озимой пшеницы. Проростки выращивали в темноте при температуре +24 ºС на раство-
рах азоксистробина, растворенного в 0,36%-м водном растворе диметилсульфоксида; дистилли-
рованной воде и 0,36%-м растворе диметилсульфоксида. Было оценено влияние ряда концентра-
ций азоксистробина (2,5, 5, 10, 20 мкМ) на рост побегов и корней и жизнеспособность клеток побе-
гов и корней проростков пшеницы. Азоксистробин оказывал концентрационно зависимое ростин-
гибирующее действие на побеги и корни. Степень ингибирования варьировалась: для побегов – от 
2,8% при концентрации 2,5 мкМ до 41,7% при концентрации 20 мкМ, для корней – от 34,6 до 63,1% 
при этих же концентрациях соответственно. Рост-ингибирующее действие не сопровождалось 
снижением жизнеспособности клеток побегов и корней, оценка которой проводилась с помощью 
прижизненного окрашивания флуоресцеин диацетатом. Также оценивали влияние азоксистробина 
в концентрации 10 мкМ на содержание сахаров в побегах проростков. При изученной концентрации 
азоксистробина содержание сахаров было выше на 3,6% по сравнению с проростками, выращен-
ными на растворе диметилсульфоксида. Поскольку ингибирование роста и накопление сахаров 
являются важными факторами адаптации растений к низким температурам, представляются 
необходимыми дальнейшие исследования азоксистробина на физиолого-биохимические параметры 
растений, связанные с развитием низкотемпературной устойчивости. 
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Abstract: This study aimed to assess the prospects for the use of azoxystrobin, a fungicide of the strobilurin 
class, for increasing the resistance of winter wheat to low temperatures. The effect of azoxystrobin on growth 
processes, cell viability and the content of water-soluble carbohydrates in winter wheat (Triticum aestivum 
L.), the Ikutskaya variety, was studied. In comparison with other synthetic strobilurins, azoxystrobin is more 
frequently used in multicomponent fungicidal preparations. Azoxystrobin is a broad-spectrum fungicide that 
inhibits complex III of the mitochondrial electron transport chain. Experiments were carried out in laboratory 
conditions using 3-day-old etiolated winter wheat sprouts. The sprouts were grown in a dark place at a tem-
perature of +24 ºС on azoxystrobin solutions dissolved in a 0.36% aqueous solution of dimethyl sulfoxide, 
distilled water and a 0.36% dimethyl sulfoxide solution. The effect of various azoxystrobin concentrations 
(2.5, 5, 10 and 20 μM) on the growth of sprouts and roots was assessed, along with the viability of sprout 
and root cells. Azoxystrobin had a concentration-dependent growth-inhibiting effect on sprouts and roots. At 
concentrations of 2.5 μM and 20 μM, the inhibition degree for sprouts varied from 2.8% to 41.7%, respective-
ly. For roots, these values comprised 34.6 and 63.1%, respectively. The growth-inhibiting effect was not ac-
companied by a decrease in the cell viability of sprouts and roots, which was assessed using in vivo staining 
with fluorescein diacetate (FDA). The effect of azoxystrobin at a concentration of 10 μM on the sugar content 
in germinated sprouts was also evaluated. At this concentration of azoxystrobin, the sugar content was high-
er by 3.6% in sprouts germinated on a dimethyl sulfoxide solution. Since growth inhibition and sugar accu-
mulation are important factors in plant adaptation to low temperatures, further research into effects of 
azoxystrobin on the physiological and biochemical parameters of plants associated with the development of 
low-temperature resistance seems justified. 
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ВВЕДЕНИЕ 
В современном сельском хозяйстве приме-

няется множество химических препаратов для 
защиты растений от различных фитопатогенов. 
При этом известно, что действующие вещества 
этих препаратов влияют не только на патоген-
ные организмы, но и на физиолого-биохими-
ческие процессы в растениях. Например, фунги-
циды китазин (класс фосфорорганических фун-
гицидов), карбендазим (производное бензамида-
зола) и гексаконазол (класс триазолов) оказыва-
ли различные эффекты на растения гороха, сре-
ди которых наблюдали уменьшение длины побе-
гов и корней, снижение содержания фотосинте-
тических пигментов, а также азота и фосфора в 
корнях и побегах, увеличение содержания про-
лина и активности антиоксидантных ферментов 
[1]. Другое производное бензамидазола – бено-
мил, на разные растения действовало неодина-
ково. Так, беномил снижал содержание фотосин-
тетических пигментов и фотосинтетическую ак-
тивность у подсолнечника, но увеличивал эти 
показатели у хлопка [2]. Особо следует отметить 
исследования, выявившие способность фунги-
цида из группы триазолов (тебуконазола) повы-
шать устойчивость злаков к низким температу-
рам за счет его влияния на углеводный, белко-
вый, жирнокислотный и дыхательный метабо-
лизмы и реализации ретардантного эффекта [3–
5]. Фунгициды триазольной природы оказывают 

на растения и другие физиологические эффекты 
[6]. 

Одними из широко используемых веществ в 
составе фунгицидных препаратов являются 
стробилурины – синтетические аналоги природ-
ных фунгицидов, продуцируемых Strobilurus 
tenacellus. Механизмом токсического действия 
стробилуринов является ингибирование элек-
трон-транспортной цепи (ЭТЦ) митохондрий на 
уровне Qout-сайта связывания убихинола в ком-
плексе III [7]. Обработка растений фунгицидами 
этой группы повышает активность антиоксидант-
ных ферментов, уменьшает степень перекисного 
окисления липидов, снижает содержание актив-
ных форм кислорода, способствует накоплению 
хлорофилла, ингибирует синтез этилена и уве-
личивает синтез абсцизовой кислоты (АБК) и ин-
долил-3-уксусной кислоты (ИУК) [8–12]. Накоп-
ление хлорофилла, ингибирование синтеза эти-
лена и увеличение содержания ИУК под дей-
ствием стробилуринов способствуют замедле-
нию старения [10]. Предполагается участие 
стробилуринов в механизме развития устойчи-
вости табака к негативному биотическому воз-
действию (вирусу табачной мозаики) [10]. При 
этом роль стробилуринов при действии абиоти-
ческих стрессовых факторов остается невыяс-
ненной. Так, для разных стробилуринов отмече-
но как их положительное влияние (например, при 
действии таких факторов, как засуха и засоле-
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ние) [13], так и возможная негативная роль, 
например, при водном дефиците [14]. 

Среди представителей стробилуринов 
наиболее широкое использование в составе 
фунгицидных препаратов получил азоксистро-
бин

1
: 

 

 
 
Это фунгицид широкого спектра действия, 

ингибирующий прорастание спор грибов [15], 
обладает искореняющим, защитным, трансла-
минарным и системным действием

2
. Применяет-

ся для различных культур (злаки, виноград, яб-
лоня, банан, томаты и др.) в целях контроля та-
ких заболеваний, как ржавчина, мучнистая роса, 
парша яблони, пирикуляриоз риса [15]. 

Цель данного исследования состояла в 
оценке перспектив использования азоксистроби-
на как соединения, повышающего устойчивость 
озимой пшеницы к действию низких температур, 
что является актуальной проблемой, поскольку 
основной причиной гибели посевов является 
вымерзание [16]. Можно предположить, что как 
ингибитор митохондриального дыхания азокси-
стробин оказывает влияние не только на фито-
патогенные грибы, но и на растения, что будет 
приводить к замедлению роста растений и 
накоплению водорастворимых углеводов. За-
медление роста, как известно, является необхо-
димым условием для прохождения растениями 
низкотемпературного закаливания, а водорас-
творимые углеводы играют роль криопротекто-
ров при действии низких температур [17, 18]. Та-
ким образом, в задачи настоящего исследования 
входило изучение влияния азоксистробина на 
ростовые процессы озимой пшеницы и содержа-
ние водорастворимых углеводов. Поскольку ин-
гибирование роста может быть связано с угнете-
нием жизнеспособности растительных клеток, 
также проводилась оценка фитотоксического 
действия азоксистробина. 

 
ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ 
В качестве объекта исследования использо-

вали озимую пшеницу (Triticum aestivum L.) сорта 
Иркутская. Проростки выращивали в течение  

3 суток при +24 ºС в темноте в термостатируе-
мой камере на растворах азоксистробина (Sigma 
Aldrich, Швейцария) концентрацией 2,5, 5, 10 и 
20 мкМ. Азоксистробин растворяли в 0,36%-м 
водном растворе диметилсульфоксида (ДМСО). 
Далее этот состав среды выращивания обозна-
чен как вариант «АЗ». Контролем являлись про-
ростки, выращенные на дистиллированной воде 
(вариант «Дист. вода») и на 0,36%-м растворе 
ДМСО (вариант «ДМСО»). Проростки росли в 
кюветах на полипропиленовой сетке. 

Для оценки влияния азоксистробина на рост 
проростков пшеницы измеряли длину побега и 
суммарную длину корней проростков. Степень 
ингибирования определяли как отношение раз-
ности длин побегов (суммарных длин корней) 
контрольных и обработанных растений к длине 
побега (суммарной длине корней) контрольных 
проростков. 

Для оценки фитотоксичного действия азо-
ксистробина определяли жизнеспособность кле-
ток интактных побегов и корней проростков с по-
мощью метода прижизненного окрашивания 
флуоресцеин диацетатом (ФДА) [19]. Навеску 
растительной ткани (100 мг) инфильтровали и 
затем инкубировали в 2 мл буфера, содержаще-
го 0,01 М Трис-HCl (рН = 7,4) и 5 мкМ ФДА (ФДА 
был растворен в ДМСО). После инкубации рас-
тительную ткань удаляли, а интенсивность флу-
оресценции раствора измеряли на спектрофлуо-
риметре RF-5301 PC (Shimadzu, Япония) при 
длине волны возбуждения 494 нм и длине волны 
эмиссии 514 нм, размере входной и выходной 
щелей 3 мм. За показатель степени жизнеспо-
собности принимали концентрацию флуоресце-
ина, которую определяли как отношение интен-
сивности флуоресценции на грамм сырого веса. 
Для контроля потери жизнеспособности измеря-
ли интенсивность флуоресценции флуоресцеина 
для погибших после автоклавирования побегов и 
корней проростков. 

Для определения содержания сахаров в по-
бегах проростков использовали метод Дише с 
антроновым реактивом

3
. Оптическую плотность 

окрашенного раствора определяли спектрофо-
тометрически при длине волны 620 нм. Содер-
жание углеводов определяли по калибровочной 
кривой, построенной по сахарозе, и выражали в 
процентах от суховоздушного веса растительной 
ткани. 

Эксперименты проведены не менее чем в 
трех независимых повторах. Различия считали 
статистически значимыми при p ≤ 0,05. Одинако-
вые буквы на графиках указывают на отсутствие 
значимых отличий. Нормальность распределе-
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ния проверялась с помощью критерия Шапиро – 
Уилки. Данные по влиянию азоксистробина на 
рост побегов и корней и жизнеспособность кле-
ток корней представлены как медиана с разбро-
сом значений в виде интерквартильной широты 
(25%, 75%, процентиль), значимость отличий 
определяли по методу Данна (рост) и методу 
Тьюки (жизнеспособность корней). В остальных 
случаях результаты представлены как среднее 
арифметическое с разбросом значений в виде 
стандартного отклонения, значимость отличий 
определяли по методу Тьюки. Статистические 
расчеты осуществляли с помощью программного 
пакета SigmaPlot 12.5. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Следует отметить недостаточность литератур-

ных данных о влиянии представителей фунгици-
дов класса стробилуринов на ростовые процессы 
растений. В частности, имеются сведения о влия-
нии только двух соединений этого класса – 
азоксистробина и крезоксим-метила. Известно, что 
азоксистробин ингибирует рост числа клеток зеле-
ной одноклеточной водоросли [20], а крезоксим-
метил оказывает ингибирующий эффект на рост 
одноклеточной зеленой водоросли, ряски, суспен-
зии клеток кукурузы и изолированных побегов гор-
чицы и прорастание семян кресс-салата, степень 
которого различна в зависимости от исследуемого 
объекта [8]. Помимо ингибирующего эффекта для 
низких концентраций крезоксим-метила показана 
индукция морфогенеза и роста эксплантов стеблей 
табака, а также снижение ингибирующего эффек-
та, вызванного действием на побеги пшеницы син-
тетического аналога цитокинина [8]. 

Нами было исследовано действие азокси-
стробина в диапазоне концентраций 2,5–20 мкМ на 
рост побегов и корней этиолированных проростков 
озимой пшеницы (рис. 1). Выбор концентраций был 
обусловлен сведениями из литературы [20] и соб-
ственными предварительными опытами по влия-

нию азоксистробина на дыхание митохондрий по-
бегов пшеницы in vitro. Авторы работы [20] наблю-
дали сходство в действии концентраций 
азоксистробина 2,5 и 1,25 мкМ на рост числа кле-
ток зеленой одноклеточной водоросли и отсут-
ствие физиологического эффекта меньших кон-
центраций. Собственные опыты подтвердили 
сходный ингибирующий эффект этих концентраций 
при действии азоксистробина на скорость дыхания 
митохондрий пшеницы. 

Азоксистробин вызывал ингибирование роста 
побегов и корней, при этом с увеличением концен-
трации его ингибирующий эффект усиливался. Для 
побегов степень ингибирования (в процентах от 
варианта «ДМСО») при действии азоксистробина в 
концентрации 20 мкМ составила 41,7%. При этом 
концентрация в 2,5 мкМ не оказала значимого вли-
яния на длину побегов (степень ингибирования – 
2,8%). Ингибирующий эффект действия азокси-
стробина на корни был более выраженным по 
сравнению с его действием на побеги. Степень 
ингибирования составила от 34,6% (для 2,5 мкМ) 
до 63,1% (для 20 мкМ). 

Поскольку азоксистробин оказывал ингибиру-
ющее действие на рост этиолированных пророст-
ков пшеницы (побегов и корней), необходимо было 
выяснить, сопровождается ли это воздействие ток-
сическим эффектом и снижением жизнеспособно-
сти клеток. Под фитотоксичностью понимается 
токсическое действие химических веществ на рас-
тения, которое зависит от ряда факторов (структу-
ра, промышленная форма, расход действующего 
вещества, биологические особенности растения, 
абиотические факторы) и имеет различные прояв-
ления: ожоги и хлороз листьев, снижение всхоже-
сти, ретардантные эффекты, потеря жизнеспособ-
ности пыльцы и др.

2
. Для оценки жизнеспособно-

сти клеток использовали флуоресцентный зонд 
ФДА, который проникает в живые клетки и под 
действием эндогенных эстераз превращается во 
флуоресцирующий флуоресцеин. 

 

 
 

Рис. 1. Зависимость роста побегов (А) и корней (Б) озимой пшеницы от концентрации азоксистробина 
в среде выращивания. Дист. вода – дистиллированная вода, ДМСО – раствор ДМСО, АЗ – азоксистробин 

 

Fig. 1. Dependence of the shoots (A) and roots (Б) growth of winter wheat on azoxystrobin concentration 
in the growing medium. Дист. вода – distilled water, ДМСО – DMSO solution, АЗ – azoxystrobin 

   

3
Дише З. Общие цветные реакции. В кн.: Методы химии углеводов: пер. с англ.; под ред. 

Н.К. Кочеткова. М.: Мир, 1967. С. 21–24. 
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Рис. 2. Зависимость интенсивности флуоресценции флуоресцеина в побегах (А) и корнях (Б) 
от концентрации азоксистробина в среде выращивания. Обозначения те же, что и на рис. 1 

 

Fig. 2. Dependence of the fluorescence intensity of fluorescein in shoots (A) and roots (Б) on azoxystrobin 
concentration in the growing medium. The designations are the same as in Fig. 1 

 
На рис. 2 представлена диаграмма интен-

сивности флуоресценции флуоресцеина (ИФ) в 
побегах и корнях проростков пшеницы в зависи-
мости от состава среды выращивания (варианты 
«АЗ», «Дист. вода» и «ДМСО»).  

Как видно из данных, представленных на 
рис. 2, азоксистробин не оказывает ингибирую-
щего эффекта на активность эстераз и не сни-
жает жизнеспособности клеток. 

В ряде работ установлено токсическое дей-
ствие стробилуринов на одноклеточные зеленые 
водоросли: ингибирование активности комплекса 
III ЭТЦ, снижение содержания транскриптов ге-
нов, кодирующих необходимые для фотосинтеза 
белки, снижение способности к фотосинтезу, 
нарушение клеточной структуры, разрушение 
ДНК, ингибирование роста [21–23]. В работе [14] 
показано, что два представителя класса строби-
луринов (пираклостробин и пикоксистробин) сни-
жают скорость устьичной проводимости, ско-
рость транспирации, скорость нетто-фотосин-
теза, межклеточную концентрацию диоксида уг-
лерода, а также коэффициент Fv/Fm (квантовый 
выход фотосистемы II). Такие воздействия на 
фотосинтез могут негативно сказаться на накоп-
лении биомассы растений и урожайности [24]. 
Установлено также повреждающее действие 
стробилуринов на клетки: выход электролитов из 
высечек листьев, обработанных стробилуринами 
и инкубированных на свету и в темноте, был 
больше, чем у высечек из необработанных ли-
стьев [10]. В нашей работе показано отсутствие 
фитотоксичного эффекта азоксистробина в кон-
центрациях 2,5–20 мкМ на клетки побегов и кор-
ней озимой пшеницы. 

Поскольку азоксистробин ингибировал рост 
проростков озимой пшеницы и при этом не имел 
токсического эффекта, то предстояло выяснить, 
на какие физиологические параметры он влияет. 
Снижение ростовых процессов под действием 
азоксистробина может приводить к сокращению 
расхода сахаров, поэтому был проанализирован 
данный параметр. Действительно, было выявле-
но, что содержание сахаров в тканях побегов 
проростков пшеницы, выращенных на растворе 
азоксистробина с концентрацией 10 мкМ (при 

которой рост побегов ингибируется на 22,2%), 
составляет 24,1% от сухого веса, что на 3,6% 
больше относительного содержания сахаров в 
проростках, выращенных на растворе ДМСО 
(рис. 3). 

 

 
 

Рис. 3. Содержание сахаров в побегах проростков  
пшеницы, выращенных на растворе азоксистробина. 
Обозначения те же, что и на рис. 1 
 

Fig. 3. Sugar content in shoots of wheat seedlings grown  
in azoxystrobin solution. 
The designations are the same as in Fig. 1 

 
В некоторых работах также была отмечена 

способность стробилуринов влиять на содержа-
ние сахаров, которые, как известно, являются 
основными субстратами дыхания. Ингибирова-
ние ЭТЦ митохондрий при действии стробилури-
нов, возможно, будет способствовать более 
медленному расходованию сахаров. Помимо 
этого стробилурины повышают содержание АБК 
[8, 10], которая активирует экспрессию генов 
транспортеров сахаров и генов амилазы и тем 
самым способствует накоплению сахаров [25]. 
Так, пираклостробин увеличивал содержание 
сахаров в стеблях, листьях и плодах томата [26]. 
Крезоксим-метил увеличивал в листьях люцерны 
содержание рамнозы при нормальных условиях 
выращивания, но не оказывал влияния на ее со-
держание в условиях засухи [13]. И наоборот, 
данный препарат не оказывал влияния на со-
держание фруктозы и глюкозы при нормальных 
условиях, но увеличивал его при засухе так же, 
как и содержание мальтозы. Однако было отме-
чено, что при другом виде стресса – засолении, 
крезоксим-метил не влиял на содержание саха-
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ров [13]. Можно предположить, что наблюдаемое 
нами более высокое содержание сахаров в побе-
гах этиолированных проростков пшеницы, вы-
ращенных на растворе азоксистробина, наряду с 
его рост-ингибирующим действием будет оказы-
вать благоприятное действие на формирование 
механизмов устойчивости к низкой температуре. 
Механизм снижения расхода сахаров или их 
накопления в растительных тканях под действи-
ем азоксистробина еще предстоит выяснить. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Было определено влияние азоксистробина 

на рост побегов и корней, жизнеспособность кле-
ток побегов и корней и относительное содержа-
ние сахаров в побегах этиолированных пророст-
ков озимой пшеницы. Фунгицид оказывал кон-
центрационнозависимое ингибирующее дей-
ствие на рост побегов и корней, которое не со-

провождалось снижением жизнеспособности 
клеток. При этом было установлено увеличение 
относительного содержания сахаров в тканях 
побегов при концентрации азоксистробина 
10 мкМ. Замедление процессов роста и накопле-
ние водорастворимых углеводов в клетках явля-
ются важными факторами для формирования 
устойчивости растений к действию низких тем-
ператур. Необходимы дальнейшие исследова-
ния по выявлению физиологических и биохими-
ческих эффектов действия азоксистробина и его 
роли в формировании холодо- и морозоустойчи-
вости злаков. Знание об особенностях влияния 
стробилуринов на растения позволит использо-
вать препараты на их основе не только как сред-
ства защиты от грибковых заболеваний, но и как 
вещества, оказывающие комплексное воздей-
ствие на рост и развитие растений, повышение 
их устойчивости. 
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