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ВЛИЯНИЕ ПАТОГЕННОГО ГРИБА BIPOLARIS SOROKINIANA (SACC.) SHOEM. 
НА ДЕГРАДАЦИЮ ХЛОРОФИЛЛА В ЛИСТЬЯХ  

ПРОРОСТКОВ ЯРОВОГО ЯЧМЕНЯ (HORDEUM VULGARE L.)

Аннотация. Изучение механизмов защитных реакций растений при патогенезе тесно связано с выяснением роли 
хлоропластов как внутриклеточных сенсоров, тонко реагирующих на внешние раздражители. Важным критерием 
оценки степени развития патологического процесса в растениях является количество хлорофилла, которое определя-
ется балансом между процессами биосинтеза и распада молекул пигмента в растительной клетке. Объектом исследо-
вания являлись первые листья зеленых проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) пленчатого сорта белорусской 
селекции Рейдер. Проростки разного возраста (3-, 7- и 10-дневные) заражали спорами гриба Bipolaris sorokiniana (Sacc.) 
Shoem. - возбудителя гельминтоспориоза и через 48 ч после инокуляции проводили анализ начальных стадий деграда-
ции хлорофилла по активности основного гидролитического фермента - хлорофиллазы и содержанию хлорофиллида 
и феофитина в первых листьях ячменя. Обнаружены онтогенетические различия процесса деградации фитолсодержа-
щих хлорофилловых пигментов, а также возрастание активности хлорофиллазы и степени феофитинизации пигментов 
под влиянием патогенного гриба B. sorokiniana. Пигментные показатели, такие как содержание фитольных и бесфи-
тольных форм хлорофилла и содержание феофитина, могут быть использованы в качестве критериев для ранней диа-
гностики поражения растений ячменя грибным патогеном и для оценки степени инфекционного заражения.
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Abstract. The study of the mechanisms of plant defense reactions during pathogenesis is closely related to the elucida-
tion of the role of chloroplasts as intracellular sensors that sensitively respond to external stimuli. An important criterion  
for assessing the severity of development of the pathological process in plants is the amount of chlorophyll, which is deter-
mined by the balance between the processes of biosynthesis and breakdown of pigment molecule in the plant cell. The objects 
of the study were the seedlings of spring barley (Hordeum vulgare L.) chaffy variety Raider of Belarusian selection. Seed-
lings of different ages (3-, 7-, and 10-day-old) were infected with spores of the fungus Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem., 
the causative agent of helminthosporiosis. Forty-eight hours after inoculation, an analysis of the initial stages of chlorophyll 
degradation was carried out based on the activity of the main hydrolytic enzyme, chlorophyllase, and the content of chloro-
phyllide and pheophytin in the primary barley leaves. Ontogenetic differences in the degradation process of phytol-containing 
chlorophyll pigments, as well as an increase in chlorophyllase activity and the degree of pheophytinization of pigments under 
the influence of the pathogenic fungus B. sorokiniana were discovered. Pigment indicators such as the content of phytolic and 
non-phytolic forms of chlorophyll and the content of pheophytin can be used as criteria for the early diagnosis of barley plant 
damage by a fungal pathogen and for assessing the degree of degree of infection.
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Введение. Ячмень – одна из ключевых зерновых культур в Республике Беларусь [1]. Хорошая 
приспособляемость к различным агроклиматическим условиям способствовала распространению 
ячменя в климатических зонах с большими вариациями температурного режима в течение вегета-
ционного периода. Сегодня по объемам производства ячмень входит в четверку ведущих зерновых 
культур в мире [2], и его посевные площади в Республике Беларусь, по данным на июль 2024 г., 
составляют 438,6 тыс. га. В последние годы на территории республики происходит постоянное 
увеличение посевных площадей озимого ячменя: в 2019 г. – 12 тыс. га, а в 2024 г. – 240 тыс. га [3].

Благодаря своему уникальному химическому составу и полезным свойствам ячмень приоб-
ретает все большую востребованность в пищевой промышленности и кулинарии. Зерно ячменя 
содержит белки и углеводы, включая β-глюкан, липиды, витамины и минералы, его используют 
для приготовления круп, кофе, муки, а также в производстве солода для пивоваренной, конди-
терской и фармацевтической промышленности [4, 5].

Благодаря своим биологическим особенностям ячмень является ценной культурой в сево
обороте. Он хорошо адаптируется к изменяющимся климатическим условиям, устойчив к засухе, 
способен произрастать в холодных регионах, имеет короткий вегетационный период, что позво-
ляет быстро получать урожай зерна [6].

Фитосанитарное состояние посевов – важнейший фактор, определяющий агроэкологические 
аспекты формирования урожая зерна ячменя высокого качества. Посевы ячменя поражаются 
грибами Bipolaris sorokiniana, видами родов Fusarium, Pyrenophora teres, Cochliobolus sativus, 
Blumeria graminis и др. [7–9]. В Беларуси на зерновых культурах доминирует фузариозно-гель-
минтоспориозная корневая гниль [10], возбудителем которой является гемибиотрофный гриб  
B. sorokiniana (Sacc.) Shoemaker, cиноним – Helminthosporium sativum, который встречается в тка-
нях и на поверхности растений, а также в почве. Инфицирование растения гельминтоспориозной 
корневой гнилью проходит в две фазы роста гриба: биотрофную, в ходе которой гифы гриба 
проникают в кутикулу и клеточную стенку живой растительной клетки, а также некротрофную, 
где гифы гриба попадают в мезофилл и приводят к гибели растения. При заражении растений 
ячменя грибом B. sorokiniana на листьях, стеблях и колосьях появляются темные или темно-се-
рые пятна, которые, сливаясь, вызывают значительные повреждения растения и снижают фото-
синтетическую активность листьев [11, 12].

На современном этапе изучение механизмов защитных реакций растений при патогенезе 
тесно связано с выяснением роли хлоропластов как внутриклеточных сенсоров, тонко реаги-
рующих на внешние раздражители. Врожденный иммунитет (Pattern-Triggered Immunity, PTI) 
у растений обеспечивает развитие защитной реакции на атаку патогенов, что минимизирует их 
распространение и в ряде случаев предотвращает инфицирование растительных тканей без ка-
ких-либо видимых симптомов поражения [13].

При этом как у восприимчивых, так и у устойчивых сортов часто наблюдаются хлороз и некроз 
листьев, что связано с нарушением синтеза хлорофилла (Хл, международное обозначение – Chl)  
и/или его деградацией, а также с нарушением процессов поглощения световой энергии при фотосин-
тезе. Известно, что при активации иммунной защиты растений в ответ на инфицирование ингиби-
руется биосинтез Хл как защитная реакция, обеспечивающая снижение энергетических затрат 
в растительной клетке [14]. Однако не всегда инфицирование растений приводит к уменьшению 
количества фотосинтетических пигментов. Некоторые гемибиотрофные грибы способны выде-
лять специализированные эффекторные белки в клетки растений, создавая благоприятную сре-
ду для своего роста и развития, и только после этого начинают подавлять иммунитет растения-
хозяина [15–17]. В этой связи проблема ранней диагностики заражения с учетом особенностей 
конкретного растительного организма и патогена приобретает высокую актуальность и значи-
мость как в научном, так и в практическом аспектах. Важным критерием оценки степени раз-
вития патологического процесса в растениях является такой параметр состояния аппарата фото-
синтеза, как количество фотосинтетических пигментов [18].

В настоящее время не до конца изучены скоростные ограничения распада Хл и регуляции катабо-
лических ферментов при воздействии стрессовых факторов. Первичными продуктами деградации 
Хл являются либо водорастворимый хлорофиллид (Хлд, международное обозначение – Chlide),  
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который образуется путем удаления боковой цепи фитола из молекулы Хл, либо феофитин (Фео, 
международное обозначение – Pheo), образующийся в результате удаления иона магния из тет
рапиррольного пигментного кольца [19].

Гидролитическое удаление фитольного хвоста считается ключевым этапом в различных  
физиологических процессах, таких как реутилизация Хл при восстановлении фотосистемы, цикл Хл  
при изменении размера антенн и расщепление Хл при старении листьев и созревании плодов [20]. 
Кроме того, фитол является компонентом токоферолов, основной формы необходимого для че-
ловека витамина Е, который образуется в результате гидролиза Хл. Однако истинный фермент, 
ответственный за отщепление фитола от молекулы Хл, до сих пор не найден. Хлорофилла-
за (Хлаза, международное название – CLH), открытая более века назад, была первым фермен-
том, способным к дефитолизации in vitro, но ее роль в метаболизме Хл подвергается сомнению 
и остается предметом дискуссий. Недавно в результате генетических исследований были выяв-
лены новые дефитилазы, а именно феофитиназа (Pheophytin Pheophorbide Hydrolase, PPH) и хло-
рофиллдефитилаза 1 (CLD1), что указывает на то, что дефитолизация в катаболизме Хл вклю-
чает в себя различные компоненты и является более сложным процессом, чем считалось ранее. 
На основе гомологии последовательностей, субстратной специфичности и субклеточной локали-
зации Хлазы, PPH и CLD1 относятся к разным типам дефитилаз, что побудило исследователей 
начать пересмотр существующих представлений о метаболизме Хл [20].

Хлаза – это Хл-Хлд-гидролаза (EC 3.1.1.14), фермент, который катализирует превращение Хл 
в Хлд. Выявлена специфическая активность Хлазы в растениях с различной окраской листьев, 
приспособленных к различному освещению, а также зависимость активности фермента от ста-
дии развития растений [21, 22]. Долгое время Хлаза считалась первым ферментом, катализиру-
ющим деградацию Хл в стареющих листьях [21, 23], поскольку ее активность коррелировала 
с пониженным содержанием Хл в стареющих листьях и в ответе на этилен во время созревания 
плодов. Однако активность Хлазы наблюдается как в зеленых, так и в зеленеющих проростках, 
что играет роль в обновлении Хл. Кроме того, активность Хлазы присутствует в оболочке хло-
ропластов [24]. Недавно было обнаружено, что Хлаза в Arabidopsis находится в развивающихся, 
а не в зрелых хлоропластах и играет роль в защите молодых листьев от долгосрочного фотопо
вреждения, катализируя синтез Хл в цикле восстановления фотосистемы II (ФС II) [20].

Несмотря на то что фермент Хлаза известен уже 100 лет, кодирующие его гены были най-
дены у Arabidopsis лишь в 1999 г. Геном Arabidopsis содержит два гена, кодирующие, как пред-
полагается, белки Хлазы. AtCLH1 индуцируется во время атаки патогена и старении, тогда 
как изоформа AtCLH2 функционирует как конститутивный фермент, гидролизующий Хл [25]. 
Изначально Хлазу неоднократно обнаруживали во фракциях хлоропластов, а их активность 
связывали с фотосинтетическими мембранами. Однако AtCLH1 и AtCLH2, слитые с зеленым 
флуоресцентным белком (GFP), наблюдались вне хлоропластов, что подразумевает, что ни одна  
из изоформ AtCLH не локализуется в хлоропластах. Кроме того, было обнаружено, что субкле-
точная локализация CLH1-GFP у Chlamydomonas reinhardtii также была вне хлоропласта [26]. 
Более подробные исследования субклеточной локализации фермента были проведены позже, 
и было обнаружено, что нативные AtCLH1 и AtCLH2 находятся в эндоплазматическом ретику-
луме и тонопласте [21].

Таким образом, исследование активности Хлазы дает возможность изучить некоторые ме-
ханизмы адаптации пигментного аппарата к действию патогенов, так как ответная реакция рас-
тения на действие инфицирующего фактора может быть связана с изменением направленности 
действия ферментов, определяющих соотношение процессов синтеза и гидролиза Хл.

В функционирующем хлоропласте почти все формы Хл находятся в связанном с белками со-
стоянии, что позволяет преобразовывать световую энергию в энергию химических соединений, 
поддерживающих метаболические процессы в растении. В настоящее время принято считать [27], 
что первичные процессы катаболизма Хл происходят в хлоропластах и начинаются с превраще-
ния Хл b в Хл a. После этого с участием низкомолекулярных хелатирующих агентов металлов 
ион магния (Mg2+) удаляется из молекулы Хл a и образуется Фео a, который затем расщепляется 
с помощью фермента PPH, и образуются фитол и феофорбид a [28].



186	  Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2026, vol. 71, no. 3, pp. 183–193	

PPH - это локализованная в хлоропластах α/β-гидролаза с ключевым остатком серина в ак-
тивном центре [29]. Отсутствие PPH у различных видов растений приводит к сохранению зелено-
го цвета листьев. Интересно, что мутанты PPH накапливают Фео а in vivo, тогда как in vitro было 
показано, что PPH специфически гидролизует Фео, не принимая Хл в качестве субстрата. Эта 
особенность обсуждается в литературе как способ биохимического разделения путей расщеп- 
ления и биосинтеза Хл. Действительно, Хлд, продукт активности Хлазы, также является пред-
последним промежуточным продуктом биосинтеза Хл. Таким образом, дехелатирование иона 
Mg2+, предшествующее отщеплению фитола от молекулы Хл, биохимическим способом разде-
ляет анаболический и катаболический пути метаболизма Хл. Кроме того, биотехнологическое 
искусственное направление CLH1 в хлоропласты Arabidopsis приводит к развитию апоптоза, за-
висящему от света, что указывает на то, что образование Хлд из Хл является высокофототок-
сичным [30]. Это объясняет необходимость использования PPH в качестве основного фермента 
гидролиза фитола во время расщепления Хл. Однако лежащий в основе молекулярный меха-
низм, определяющий высокую субстратную специфичность PPH по отношению к Фео, остается 
неизвестным [29]. 

Анализ литературных данных показывает, что, несмотря на длительное исследование раз-
рушения Хл, многие вопросы об активности Хлазы, роли Фео и Хлд как индикаторов стресса 
и потенциальных элементов защиты растений остаются без ответов.

В этой связи целью исследования являлось выяснение характера влияния патогенного гри-
ба B. sorokiniana на деградацию хлорофилловых пигментов на разных этапах развития хлоро-
пластов ячменя, что является важной научной задачей, направленной на раскрытие механизмов 
формирования иммунного ответа злаковых растений при гельминтоспориозе.

Объекты и методы исследования. В качестве объектов исследований использованы первые 
листья зеленых проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) сорта Рейдер белорусской се-
лекции. Перед посевом зерна замачивали в растворе марганцевокислого калия в течение 10 мин. 
Проростки выращивали на сетках на водопроводной воде в климатической камере на полихро-
матическом белом свету (120 мкмоль квантов · м–2с–1) с фотопериодом 16 ч свет/8 ч темнота, при 
температуре 22 °С. Интактные зеленые проростки ячменя разного возраста (3-, 7- и 10-дневные) 
обрабатывали суспензией, содержащей споры гриба B. sorokiniana (106 спор/мл) и анализировали 
через 48 ч после заражения (5-, 9- и 12-дневные). Контролем служили растения, обработанные 
дистиллированной водой.

Анализ степени инфицирования растений осуществляли визуально путем подсчета обще-
го количества пораженных проростков в разных вариантах опыта. Для этого в каждом ва-
рианте использовали по 20 проростков, схожих в начале эксперимента по морфологическим 
параметрам.

Определение cодержания Хл и Хлд проводили согласно модифицированному методу, изло-
женному в [31]. Листовые диски (0,2 г) гомогенизировали в предварительно охлажденной фарфо-
ровой ступке фарфоровым пестиком в 6 мл 80%-го ацетона и центрифугировали в течение 6 мин 
на центрифуге TDL5M (Китай). Аликвоты по 2 мл из каждого образца добавляли в центрифуж-
ные пробирки, содержащие 3 мл гексана и 0,5 мл 10 мМ КОН, перемешивали и центрифугиро-
вали для разделения фаз при 12 000 × g в течение 2 мин. Содержание Хл измеряли в гексановой 
фазе, а Хлд - в ацетоновой фазе спектрофотометрическим методом на спектрофотометре Solar 
UV-VIS РВ 2201 (СОЛАР, Республика Беларусь) с использованием формул:

	 Хл a (Хлд a) = 12,7 × A663 − 2,69 × A645,	

	 Хл b (Хлд b) [мкг/мл−1] = 22,9 × A645 − 4,68 × A663,	

где Хл a – содержание Хл а в мкг/мл−1; Хл b – содержание Хл b в мкг/мл−1; Хлд a – содержание 
Хлд а в мкг/мл−1; Хлд b – содержание Хлд b в мкг/мл−1; А663 – оптическая плотность при длине 
волны 663 нм; А645 – оптическая плотность при длине волны 645 нм.

Содержание фитольных и бесфитольных форм Хл выражали в пересчете на сырую мас- 
су листа.
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Для определения активности Хлазы отбирали две навески, в первой из которых определяли 
содержание нативных фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов, как опи-
сано выше. Во второй навеске определяли содержание Хлд после действия Хлазы. Для этого 
листья растирали в 60%-м ацетоне в присутствии СаСО3 и инкубировали в течение 1 ч в тем-
ноте. Реакцию останавливали добавлением 99,5%-го ацетона до конечной концентрации 80 %. 
Об активности Хлазы судили по количеству Хлд, образовавшегося в пробе после 1 ч инкубации 
в темноте, и выражали в процентах к общему содержанию зеленых пигментов в первой навеске. 

Для определения содержания Фео а навески растительного материала по 25 мг растирали 
в фарфоровой ступке в 5 мл 90%-го ацетона. Определяли оптическую плотность при длинах волн 
664 и 750 нм. Далее из экстрактов отбирали аликвоты по 2 мл и в них добавляли 0,1 мл 0,1 М НСl, 
перемешивали и измеряли оптическую плотность при длинах волн 665 и 750 нм. Содержание 
Хл а и Фео а определяли на спектрофлуориметре Solar CM 2206 (СОЛАР) и расчитывали  
по формулам, предложенным в работе [32]:

	 СХл а = (((D664 − D750) − (D665 − D750))V1) / 26,7V2,

	 СФео а = ((1,7 × (D665 − D750) − (D664 − D750))V1) / 26,7V2,

где СХл а, СФео а – концентрация Хл а и Фео а (мг/мл); D664, D665, D750 – оптическая плотность при 
длинах волн 664, 665 и 750 нм; 26,7 – поправка на поглощение, равная произведению коэффици-
ента поглощения для Хл а при 664 нм (11) и отношения, выражающего коррекцию на подкисле-
ние (2,43); V1 и V2 – объемы экстрактов до и после добавления HCl соответственно (мл).

Для статистической обработки данных использовали стандартные пакеты программ  
Excel 2021, SigmaPlot 16.0 и статистические методы, принятые в области биологических ис-
следований [33].

Приведены средние значения из трех независимых экспериментов и их стандартные ошибки. 
Различия по сравнению с контролем считали достоверными при p ≤ 0,05.

Результаты и их обсуждение. Проведен анализ изменения содержания суммарных бесфитоль-
ных форм хлорофилловых пигментов (Хлд а + Хлд b) на фоне изменения фитольных форм (Хл a + Хл b) 
в одних и тех же участках листа проростков ячменя сорта Рейдер разного возраста (табл. 1).

Проведенный анализ содержания фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов 
показал, что в здоровых проростках ячменя суммарное содержание фитольных форм (Хл a + Хл b) 
в листьях 5- и 9-дневного возраста практически не различалось, но увеличивалось более чем в 2 раза 
в 12-дневных растениях. По мере развития первого листа наблюдалось снижение содержания бесфи- 
тольных форм (Хлд a + Хлд b): в 9-дневных листьях - в 2 раза, а в 12-дневных – в 6,3 раза  
по сравнению с молодыми 5-дневными листьями.

Т а б л и ц а  1.  Изменение содержания фитолсодержащих форм хлорофиллов (Хл a + Хл b)  
и бесфитольных форм (Хлд a + Хлд b) в листьях проростков ярового ячменя сорта Рейдер  

при инфицировании B. sorokiniana

Ta b l e  1.  Changes in the content of phytol-containing forms of chlorophyll (Chl a + Chl b)  
and phytol-free forms (Chlide a + Chlide b) in the leaves of spring barley seedlings of the Raider variety infected  

with B. sorokiniana

Возраст листа, дни Вариант (Хл a + Хл b), мг/г (Хлд a + Хлд b), мг/г 

5
Контроль 1,57 ± 0,02 0,38  ±  0,01
B. sorokiniana 1,62 ± 0,01 0,27  ±  0,05

9
Контроль 1,58 ± 0,05 0,19  ±  0,01
B. sorokiniana 1,43 ± 0,02* 0,25  ±  0,01*

12
Контроль 3,51 ± 0,11 0,03  ±  0,01
B. sorokiniana 2,78 ± 0,05* 0,07  ±  0,02*

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2: * – различия достоверны между контролем и вариантом B. sorokiniana  
при р ≤ 0,05.
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Инфицирование проростков B. sorokiniana вызывало снижение фитолсодержащих форм пиг
ментов на 10 % в зрелых 9-дневных листьях ячменя, а в стареющих 12-дневных - на 21 % по срав- 
нению с соответствующим незараженным контролем. В то время как в 5-дневных молодых  
листьях количество фитолсодержащих форм (Хл a + Хл b) в пересчете на единицу сырой мас-
сы заметно не изменялось при инфицировании. Как известно, наибольшее количество фитола 
высвобождается в результате деградации Хл в условиях стресса, а также в процессе старения 
листьев [34]. Кроме того, установлено, что в ответ на инфицирование промежуточные продукты 
распада Хл генерируют накопление активных форм кислорода и реакцию гиперчувствительно-
сти в растительных тканях, что обеспечивает прямую защиту растительных клеток от инвазии 
фитопатогенов [17].

В зараженных 5-дневных листьях ячменя суммарное содержание бесфитольных форм 
(Хлд a + Хлд b) также статистически значимо не отличалось от контрольных значений, что мо-
жет быть связано с высокой метаболической активностью молодых растительных клеток. В ин-
фицированных 9-дневных листьях наблюдалось увеличение содержания бесфитольных форм 
(Хлд а + Хлд b) в 1,3 раза по сравнению со здоровыми растениями, а в 12-дневных листьях их 
содержание увеличивалось в 2,3 раза относительно контроля.

Одной из причин снижения содержания фитольных форм Хл в инфицированных листьях яч-
меня может быть повышение гидролитической активности фермента Хлазы, которая в зрелых 
9-дневных проростках превышала контрольные значения в 1,8 раза, а в 5- и 12-дневных листьях - 
в 1,3 и 1,4 раза соответственно (табл. 2). При этом следует отметить существенное изменение 
активности фермента на поздних этапах развития здоровых проростков ячменя. Так, в молодых 
(5-дневных) и зрелых (9-дневных) листьях ячменя активность Хлазы различалась незначительно 
и составила 10,6 и 12,0 % соответственно, тогда как в 12-дневных проростках отмечено более 
чем двукратное снижение активности фермента, связанное, по-видимому, с процессом старе-
ния. Аналогичные результаты получены в работе [35], где показано снижение активности Хлазы 
с 10 % в 4-дневных проростках ячменя до 2 % - в 13-дневных. Предполагается, что активность 
Хлазы регулируется на уровне экспрессии генов, при этом этилен является наиболее эффектив-
ным индуктором биосинтеза этого фермента de novo как на уровне мРНК, так и на уровне синтеза 
белка [19]. Кажущееся противоречие наших данных с литературными в части индукции биосин-
теза фермента при старении растений может быть связано с изменением локализации фермента 
в процессе развития растений, который был обнаружен в разных компартментах растительной 
клетки: эндоплазматическом ретикулуме, тилакоидах хлоропластов или вакуоли [21]. Кроме того, 
экспериментально было доказано [31], что сверхэкспрессия Хлазы, лишенной 21-й N-концевой 
аминокислоты (Ser147), которая присуща зрелому белку, приводит к значительному разрушению 
Хл и хлорозу листьев. Это дает основание предположить, что незрелая Хлаза проникает в хлоро-
пласты по неканоническому механизму и лишена регуляторных ограничений полноразмерного 
белка. В мембранах хлоропластов происходит процессинг 21-й N-концевой аминокислоты по-
средством посттрансляционной регуляции, что ограничивает скорость катаболизма Хл.

Т а б л и ц а  2.  Активность Хлазы (% от контроля) в листьях ячменя сорта Рейдер  
при грибном заражении B. sorokiniana

Ta b l e  2.  CHL activity (% of control) in the leaves of barley variety Raider  
under fungal infection with B. sorokiniana

Возраст, дни Вариант (Хл a + Хл b), мг/г (Хлд a + Хлд b) после инкубации  
в темноте Активность Хлазы, %

5
Контроль 1,57 ± 0,02 0,17 ± 0,01 10,6 ± 0,1
B. sorokiniana 1,62 ± 0,01 0,22 ± 0,01* 13,8 ± 0,3*

9
Контроль 1,58 ± 0,05 0,19 ± 0,02 12,0 ± 1,1
B. sorokiniana 1,43 ± 0,02* 0,30 ± 0,03* 21,04 ± 0,1*

12
Контроль 3,51 ± 0,11 0,15 ± 0,03 4,2 ± 0,3
B. sorokiniana 2,78 ± 0,05* 0,16 ± 0,02 5,7 ± 0,1*
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На рисунке показаны результаты изменения степени феофитинизации Хл в проростках яч-
меня разного возраста в физиологических условиях и под влиянием патогена B. sorokiniana. 
Фео а является производным Хл a и накапливается в растении под действием стрессовых факто-
ров разной природы. В литературе имеются данные о том, что умеренный стресс может усили-
вать деградацию Хл и в то же время запускать в растениях защитные механизмы, которые поз
воляют фотосинтетическому аппарату адаптироваться к изменяющимся условиям, не допуская 
деградации и распада пигментов до образования Фео [36].

В наших экспериментах установлено, что в инфицированных листьях ячменя происходи-
ло накопление Фео а на всех этапах развития проростков. Так, в молодых 5-дневных листьях 
содержание Фео а увеличилось в 1,7 раза по сравнению со здоровыми растениями. В зрелых 
9-дневных и стареющих 12-дневных проростках степень феофитинизации возрастала в 3,3 раза 
(до 20 %) и в 2,1 раза (до 35 %) соответственно по сравнению с контролем. Степень феофитини-
зации, по-видимому, отражает также процесс старения проростков ячменя, поскольку в 12-днев-
ных здоровых растениях содержание Фео а составило 17 %, что превышало в 2,8 и 5,7 раза этот 
уровень у 9-дневных и 5-дневных проростков соответственно. В целом, результаты анализа де-
градации Хл указывают на более высокую активность феофитинизации в зрелых и стареющих 
листьях как в здоровых, так и в инфицированных проростках ячменя.

Известно, что одним из показателей развития окислительного стресса в растительной  
клетке служит избыточное накопление Фео, который в нормальных условиях содержится в клет-
ке в крайне низких концентрациях и выполняет функцию первичного акцептора электронов  
в ФС II [37]. Повышенное количество Фео является не просто показателем развития окислитель-
ного стресса, при котором происходит модификация молекул Хл с образованием безметальных 
порфиринов, это также потенциально опасное состояние с точки зрения усиления развития окис-
лительного стресса, поскольку Фео – мощный фотосенсибилизатор, способный на свету генери-
ровать синглетный молекулярный кислород [38]. Обнаружение факта накопления Фео в листьях 
ячменя сорта Рейдер в условиях инфицирования фитопатогеном может указывать на активацию 
окислительных процессов в растительных клетках.

Заключение. Изучено влияние патогенного гриба B. sorokiniana на содержание фитольных 
и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов на разных этапах развития проростков ячменя. 
Установлено, что инфицирование патогеном не оказывало существенного влияния на содержа-
ние фитольных и бесфитольных форм пигментов в молодых 5-дневных листьях ячменя, тогда как 
в проростках 9- и 12-дневного возраста обнаружено снижение содержания фитолсодержащих форм 
(Хл a + Хл b) на фоне увеличения суммарного содержания бесфитольных форм (Хлд a + Хлд b),  
что особенно сильно было выражено в стареющих 12-дневных листьях ячменя. Установлено,  

Влияние патогенного гриба B. sorokiniana на содержание Фео а в проростках ярового ячменя разного возраста 
(* – различия достоверны между контролем и вариантом B. sorokiniana при р ≤ 0,05)

The effect of the pathogenic fungus B. sorokiniana on the content of Pheo a in the spring barley seedlings of different ages 
(* – differences are significant between the control and variant B. sorokiniana at p ≤ 0.05)
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что инфицирование приводит к увеличению активности Хлазы на всех изученных этапах раз-
вития проростков, однако наиболее высокая активность фермента была характерна для зрелых 
9-дневных листьев ячменя.

Усиление накопления Фео а обнаружено в 9- и 12-дневных листьях ячменя по сравнению 
с 5-дневными проростками, что может быть связано с более поздними этапами развития первого 
листа. При этом заражение B. sorokiniana вызывало накопление Фео а в листьях независимо от 
возраста проростков. Проведенный анализ указывает на более высокую степень феофитиниза-
ции Хл с увеличением возраста проростков ячменя, которая еще больше усиливается в результа-
те инфицирования грибным патогеном.

В целом полученные результаты выявили возрастные изменения начальных стадий дегра-
дации Хл в первых листьях ячменя и при инфицировании грибным патогеном B. sorokiniana. 
Обнаруженные особенности динамики фонда хлорофилловых пигментов в процессе развития 
первого листа создают научно-методические предпосылки для дальнейшего изучения механиз-
мов формирования устойчивости ярового ячменя к гельминтоспориозу. Такие пигментные по-
казатели, как содержание фитольных и бесфитольных форм хлорофилловых пигментов и содер-
жание Фео, могут быть использованы в качестве критериев для ранней диагностики поражения 
растений грибным патогеном и для оценки степени инфекционного заражения.
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