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ХАРАКТЕРИСТИКА ФОНДА ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПИГМЕНТОВ  
В ПРОРОСТКАХ РАЗНЫХ СОРТОВ ЯРОВОГО ЯЧМЕНЯ  

ПРИ ПОРАЖЕНИИ ГРИБОМ BIPOLARIS SOROKINIANA (SACC.) SHOEM.

Аннотация. Объектами исследований являлись первые листья зеленых проростков ярового ячменя (Hordeum 
vulgare L.) сортов белорусской селекции − пленчатых (Магутны, Рейдер) и голозерного (Адамант). Проростки раз-
ного возраста (3-, 5- и 10-дневные) заражали спорами гриба Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem. − возбудителя 
гельминтоспориоза и через 2 дня после заражения анализировали. Обнаружены сортовые и онтогенетические разли-
чия между сортами ячменя по морфологическим параметрам первого листа, содержанию фотосинтетических пиг-
мен тов (хлорофиллов (Хл) и каротиноидов) и соотношению спектральных форм Хл на стадии проростков. Уста-
новлены разные амплитуды изменения фонда фотосинтетических пигментов у сортов ячменя при гельминтоспориозе 
на разных этапах развития первого листа. 
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Abstract. The objects of research were the first leaves of green seedlings of spring barley (Hordeum vulgare L.) of the 
varieties of Belarusian breeding − filmy (Magutny, Raider) and naked (Adamant). Seedlings of different age (3, 5, and 10 days 
old) were infected with spores of the fungus Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem. − a causative agent of helminthosporiasis, 
and were analyzed 2 days after infection. Varietal and ontogenetic differences between barley cultivars in morphological pa-
rameters of the first leaves, the content of photosynthetic pigments (chlorophylls (Chl) and carotenoids), and the ratio of spec-
tral forms of Chl at the seedling stage were found. Different amplitudes of changes in the photosynthetic pigment content be-
tween the barley varieties with helminthosporiasis at different stages of development of the first leaf were established. 
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Введение. Уровень урожая и его качество во многом зависят не только от системы агротех-
ники и генетического потенциала конкретного сорта, но и от факторов, которые могут нанести 
вред растениям или снизить их продуктивность. К таким факторам относятся грибковые заболе-
вания зерновых культур, которые могут вызывать снижение урожайности на 15–20 %, а иногда 
даже на 60 % [1].

Ячмень (Hordeum vulgare L.), одна из старейших возделываемых культур, в настоящее время 
является четвертой по значимости зерновой культурой во всем мире и важнейшей зерновой 
культурой в Беларуси. Серьезной проблемой при выращивании ячменя является вызываемая 
грибом Bipolaris sorokiniana (Sacc. in Sorok.) Shoem. (cиноним – Helminthosporium sativum) темно-
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бурая пятнистость (гельминтоспориоз), которая вызывает снижение урожайности, а также каче-
ства зерна. Показано, что для развития этого возбудителя наиболее благоприятны высокая 
темпе ратура и повышенная относительная влажность. Таким образом, данное заболевание рас-
сматривается как возрастающая угроза возделыванию ячменя в условиях изменяющегося кли-
мата [2]. 

Установлено, что гриб Bipolaris sorokiniana активнее поражает ослабленные растения, чем  
и объясняется более высокая вредоносность болезни в неблагоприятных климатических усло-
виях. Патоген также может поражать листья, вызывая образование темных или темно-серых 
пятен, слегка вытянутых вдоль центральной жилки. Во влажную погоду, при влажности свыше 
90 %, поражается колос. Гриб проникает в перикарпий и эндосперм и вызывает побурение зоны 
зародыша. В результате зерно остается недоразвитым и щуплым. Поскольку корневая система 
ячменя мочковатая, роль узловых (вторичных) корней в питании растений очень велика. В период 
засухи или недостатка влаги они формируются слабо или отсутствуют, что ослабляет растения. 
С другой стороны, при переувлажнении корни развиваются также слабо, продвижение их вглубь 
тормозится, они располагаются в основном в верхнем слое. Поэтому при, казалось бы, сравни-
тельно одинаковой степени поражения растений ячменя и пшеницы болезнью вредоносность 
корневой гнили первой культуры всегда выше [3].

Сорт в современном земледелии является одним из основных факторов получения стабиль-
ных и высоких урожаев любой сельскохозяйственной культуры. Мировая практика и результаты 
научно-исследовательских работ свидетельствуют о том, что в общем повышении урожайности 
зерновых культур на долю сорта приходится от 25 до 50 %. За счет возделывания нового райони-
рованного сорта без дополнительных затрат получают прибавки урожая зерна на 10–15 % и бо-
лее [4]. С учетом расширения ассортимента сортов ярового ячменя, а также увеличения клима-
тических и производственных рисков оценка устойчивости к болезням и пластичности сортов 
ярового ячменя приобретает важнейшее значение для агропроизводства [5].

В ходе эволюции у растений выработались защитные системы против широкого круга пато-
генов [6] с мембранными рецепторами, распознающими определенные молекулярные мотивы 
патогена, называемые патоген-ассоциированными (или микроб-ассоциированными [7, 8] моле-
ку лярными паттернами (PAMP/MAMP)), которые рассматриваются как центральные элементы 
взаимодействия растительной клетки и патогена [9]. Это узнавание быстро инициирует после-
дующие события, в том числе такие, как активация сигнальных путей, перепрограммирование 
транскрипции и защитный ответ [10]. Кроме того, важно отметить взаимодействие между сиг-
нальными путями биотического и абиотического происхождения, суточными ритмами, фото-
периодической и гормональной системами растений. В результате могут возникать перекрестные 
сигналы, приводящие как к синергическим, так и к антагонистическим реакциям, развитие 
которых сложно предсказать.

Изучение механизмов защитных реакций растений при патогенезе неизбежно приводит к не-
обходимости определения роли хлоропластов как сенсоров, тонко реагирующих на внешние раз-
дражители. Особая роль пластид в иммунной системе связана также с их участием в био синтезе 
нескольких типов ключевых защитных молекул, в том числе гормонов (салицилат, жасмонат, 
абсцизовая кислота) и вторичных мессенджеров, таких как кальций, активные формы кислорода 
[11], которые активируют митоген-активируемые протеинкиназы [12]. Исследования, посвящен-
ные роли пластид в иммунной системе, в основном сосредоточены на проблеме взаимодействия 
хлоропластов с про- и антиоксидантными системами растений [13].

Хорошо известно, что проростки злаков разного возраста характеризуются различной ско-
ростью фотосинтетических реакций. Фотосинтетическая активность снижается по мере ста-
рения листа [14,15], что обусловлено разрушением электрон-транспортной цепи в хлоропластах 
и инактивацией ферментов цикла Кальвина. Поэтому можно предположить, что разновозрастные 
проростки могут обладать вариабельной устойчивостью в стрессовых условиях, в том числе при 
патологическом процессе. В ходе настоящей работы использовали проростки ярового ячменя 
Hordeum vulgare L., содержащие хлоропласты, обладающие разным количеством фотосинтети-
ческих пигментов и характеризующиеся разной фотосинтетической активностью. Патогенный 
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гриб Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem. (B. S.) применялся как возбудитель, вызывающий тем-
но-бурую пятнистость [16]; заражение осуществлялось на свету. Следует также отметить, что 
структурно-функциональное состояние хлоропластов разных сортов зерновых культур, отличаю-
щихся по продуктивности и устойчивости к разным стрессовым факторам внешней среды, су-
щественно различается как на стадии проростков, так и в период вегетации [17]. В связи с этим 
возникает необходимость в выяснении характера устойчивости хлоропластов разных сортов 
ярового ячменя при патологическом процессе. 

Целью данной работы являлась характеристика фонда фотосинтетических пигментов на 
нескольких стадиях развития проростков у разных сортов ярового ячменя при инфицировании 
грибным патогеном Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem.

Объекты и методы исследования. Объектами исследования являлись первые листья зеленых 
проростков ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) сортов белорусской селекции − пленчатых 
(Магутны, Рейдер) и голозерного (Адамант). Зеленые проростки выращивали на водопроводной 
воде в климатической камере на полихроматическом белом свету (120 мкмоль квантов·м−2с−1)  
с фотопериодом 16 ч свет/8 ч темноты при температуре 22 °С. Интактные зеленые проростки 
ячменя разного возраста (3-, 5- и 10-дневные) обрабатывали суспензией, содержащей споры гриба 
Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem. (106 спор/мл) − возбудителя гельминтоспориоза, и анали зиро-
вали через 48 ч после заражения. Отрицательным контролем служили растения, обработанные 
дистиллированной водой.

Для экстракции пигментов использовали высечки из мезофилла листа. Экстракцию хлоро-
филлов (Хл) и каротиноидов производили 99,5 %-ным ацетоном в трехкратной биологической 
повторности. Количество пигментов в экстрактах определяли по спектрам поглощения на спек-
трофотометре Shimadzu UV-2401PC (Shimadzu, Япония). Cодержание пигментов рассчитывали 
по формулам, предложенным в работе [18]:

Са = 9,784Е662 – 0,99Е644,

Сb = 21,426Е644 – 4,65Е662,

Сcar = 4,695Е440,5 – 0,268(Са + Сb),

где Са – концентрация Хл а, мкг/мл; Сb – концентрация Хл b, мкг/мл; Сcar – концентрация 
каротиноидов, мкг/мл; Е – экстинкция при соответствующей длине волны.

Содержание фотосинтетических пигментов рассчитывали на 1 г сырой массы листа. 
Содержание каротиноидов определяли в ацетоновых экстрактах методом высокоэффективной 

жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) с использованием хроматографа Shimadzu LC20 Prominence 
(Япония) и колонки Nucleodur C18 Gravity (размер частиц 3×150 мм) (Macherey Nagel, Германия) 
[19]. Пигменты регистрировали спектрофотометрическим детектором с диодной матрицей SPD-
M20A Prominence (Shimadzu, Япония) по спектрам поглощения в диапазоне 200–700 нм. 

Спектры флуоресценции листьев ячменя регистрировали при комнатной температуре на 
спектрофлуориметре Solar LSF 222 (Минск, Беларусь) с использованием приставки для реги-
страции флуоресценции в твердых объектах. Количественную оценку формы спектров осуще-
ствляли по соотношению интенсивности двух полос в спектре испускания – при F685 и F735 нм  
(ω = F735/F685) в одинаковых участках первых листьев [20, 21]. Число повторностей – от 7 до 10.

Для статистической обработки данных использовали стандартные пакеты программ Excel 
2016, SigmaPlot 12.0 и статистические методы, принятые в области биологических исследований 
[22]. Приведены средние значения из трех независимых экспериментов и их стандартные ошиб-
ки. Различия по сравнению с контролем считали достоверными при p ≤ 0,05. 

Результаты и их обсуждение. Проведенный анализ параметров роста первого листа позво-
лил установить морфологические различия и разную скорость развития проростков изученных 
сортов ячменя при выращивании в лабораторных условиях на свету (рис. 1). У проростков сорта 
Адамант наблюдали ускоренный выход первого листа из колеоптиля и появление второго листа 
уже в 5-дневном возрасте, в то время как размеры проростков у сортов Магутны и Рейдер были 
меньше. Поскольку все изученные сорта примерно одинаковы по срокам созревания, ускоренное 
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развитие проростков голозерного сорта Адамант можно объяснить отсутствием пленчатости 
зерна, что ускоряет поступление воды в зерновку. При грибном инфицировании в 5-дневном воз-
расте обнаружено ускорение роста первого листа у пленчатых сортов Магутны и Рейдер, тогда 
как у сорта Адамант наблюдали достоверное снижение его размеров. 

Пигменты пластид являются компонентами фотосинтетического аппарата, структура ко- 
торого изменяется в онтогенезе растений и при воздействии внешних факторов. Поэтому при из-
учении механизмов повреждающего действия неблагоприятных факторов исследователи часто 
обращают внимание на количественное изменение пигментов. В литературе хорошо документи-
ровано снижение количества фотосинтетических пигментов в растениях разных культур при 
грибном поражении [23]. 

Проведенный анализ содержания фотосинтетических пигментов (Хл и каротиноидов) в аце-
тоновых экстрактах из первых листьев ячменя выявил сортовые различия как по абсолютным 
величинам, так и по характеру их изменения в процессе развития здоровых проростков. Обна-
ружено, что наиболее высокими пигментными показателями отличается сорт Рейдер, у которого 
содержание Хл и каротиноидов в первом листе по сравнению с их содержанием у сортов 
Магутны и Адамант оказалось максимальным уже в 5-дневном возрасте и практически не изме-
нялось до 12-дневного возраста. Минимальное количество пигментов отмечено в 5-дневных 
проростках сорта Магутны, хотя в процессе развития их количество довольно быстро возраста-
ло и к 12-дневному возрасту этот показатель уже был сопоставим с таковым у других сортов.  
У голозерного сорта Адамант максимальное количество пигментов накапливалось в 7-дневных 
проростках и оставалось относительно постоянным до 12-дневного возраста. 

При этом устойчивость пигментного фонда к грибной инфекции также существенно разли-
чалась у разных сортов ячменя и зависела от возраста проростков. Так, у сорта Адамант содер-
жание Хл (a + b) и каротиноидов в 5-дневных инфицированных листьях снижалось наиболее 
значительно − на 36,1 и 46,5 % соответственно, тогда как у сорта Рейдер снижение количества 
Хл и каротиноидов составило только 18–23 %, а у сорта Магутны содержание Хл практически 
не изменялось на фоне увеличения содержания каротиноидов на 54,6 % (pис. 2). С увеличением 
возраста первого листа устойчивость пигментного аппарата к грибному патогену у сортов 
Рейдер и Адамант увеличивалась, достигая максимума к 7-дневному возрасту, и практически не 
изменялась к 12-дневному возрасту. Ранее в наших работах [24] было показано, что наиболее 
устойчивыми к стрессовым воздействиям, таким как повышенная температура и обезвоживание, 
являются проростки ячменя 7-дневного возраста с хорошо сформированными хлоропластами, тог-
да как молодые и стареющие проростки наиболее чувствительны к неблагоприятным воздей-
ствиям внешней среды. Полученные нами результаты позволяют считать, что такие же тенден-
ции наблюдаются и в условиях биотического стресса, вызванного грибной инфекцией, по скольку 
молодые проростки ячменя с незрелыми хлоропластами оказались более чувствительны к ин-
фицированию возбудителем гельминтоспориоза, чем более зрелые. 

Основным механизмом подавления биосинтеза Хл и каротиноидов при грибном заражении, 
по данным [25], является ингибирование ключевых ферментов их биосинтеза − Mg-хеталазы Н  

                                     a                                                                  b                                                                c
Рис. 1. Сортовые особенности изменения длины первого листа у здоровых и инфицированных Bipolaris sorokiniana 

(B. S.) проростков ячменя 5- (a), 7- (b) и 12-дневного (с) возраста

Fig. 1. Varietal features of changes in the length of the first leaf in healthy and Bipolaris sorokiniana (B. S.)  
infected barley seedlings of different 5- (a), 7- (b)  and 12-day-old (c) seedlings age
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и фитоендесатуразы соответственно, что ведет к более быстрому появлению симптомов гипер-
чувствительной реакции при заражении пшеницы гемибиотрофным грибом Zymoseptoria tritici. 
Кроме того, в работе [26] в ткани листа риса через 3 дня после заражения грибным возбудителем 
Rhizoctonia solani выявлена структурная дезинтеграция мембраны хлоропластов (организация 
гран, тилакоидов и стромы), что также может приводить к снижению содержания фотосин те ти-
ческих пигментов. 

Желтые пигменты, каротины и ксантофиллы, синтезируются в оболочке пластид [27]. Каро-
тиноиды входят в состав светособирающих комплексов фотосинтетических мембран хлоропла-
стов и передают энергию электронного возбуждения на молекулы Хл. Эти пигменты выполняют 
также фотопротекторную функцию как тушители триплетного состояния Хл и синглетного кис-
лорода [28]. При повышенных освещенности и температуре наблюдается накопление молекул 
зеаксантина в результате деэпоксидации виолаксантина при функционировании ксантофиллово-
го цикла, что способствует большей стабильности тилакоидных мембран, препятствует резкому 
увеличению их проницаемости, защищает фотосистемы. В работе [29] было показано, что уро-
вень деэпоксидации виолаксантина коррелирует с устойчивостью аппарата фотосинтеза.

Методом ВЭЖХ был определен количественный и качественный состав каротиноидов в про-
ростках ячменя разных сортов (табл. 1). В 5-дневных здоровых проростках пленчатых сортов 
Магутны и Рейдер содержание всех изученных форм каротиноидов, за исключением β-каротина, 
оказалось ниже, чем у голозерного сорта Адамант. Однако к 7-дневному возрасту эти показатели 
у сортов Рейдер и Адамант были сопоставимы в абсолютных величинах, хотя и существенно 
снизились по сравнению с таковыми у более молодых проростков. В 7-дневных проростках сор-
та Магутны наблюдалось некоторое увеличение по сравнению с более молодыми проростками 

Рис. 2. Сортовые особенности изменения содержания Хл (a + b) и каротиноидов в здоровых и инфицированных 
Bipolaris sorokiniana (B. S.) проростках ячменя сортов Магутны (а), Рейдер (b) и Адамант (с) разного возраста 

Fig. 2. Varietal features of changes in the content of Chl (a + b) and carotenoids in healthy and Bipolaris sorokiniana (B. S.) 
infected barley seedlings Mahutny (а), Raider (b) and Adamant (c) of different age

a

b

c
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содержания неоксантина, лютеина и β-каротина, а кроме того, у этого сорта содержание всех 
форм каротиноидов в этом возрасте было выше, чем у сортов Рейдер и Адамант. К 12-дневному 
возрасту количество каротиноидов снова возрастало у всех изученных сортов ячменя, причем 
более заметно у сорта Магутны. В молодых инфицированных проростках относительное содер-
жание каротиноидов у сорта Адамант снижалось, у сорта Магутны оставалось без изменений,  
а у сорта Рейдер возрастало в среднем в 1,5 раза. В зрелых инфицированных проростках наблюда-
ли повышение (по сравнению с контролем) относительного содержания всех форм каротиноидов 
у сортов Адамант и Рейдер, особенно выраженное у сорта Адамант по содержанию антераксан-
тина и β-каротина, а у сорта Магутны – по содержанию неоксантина, лютеина и β-каротина.  
В стареющих инфицированных проростках сорта Адамант также отмечено повышение содержания 
каротиноидов, особенно виолаксантина и β-каротина, тогда как у сортов Рейдер и Магутны про-
исходило в основном снижение количества каротиноидов относительно контроля. Следует от-
метить, что в наших исследованиях, несмотря на изменение содержания антераксантина и вио-
лаксантина, не обнаружено зеаксантина, что не позволяет судить об активации ксантофиллового 
цикла в изученных условиях. Таким образом, несмотря на выявленные онтогенетические и сор-
товые особенности качественного и количественного состава каротиноидов в проростках ячменя, 
можно сделать заключение, что у 5-дневных проростков голозерного сорта Адамант содержание 
всех форм каротиноидов снижалось относительно контроля, тогда как пленчатые сорта демон-
стрировали более высокую болезнеустойчивость по данным показателям. Исходя из получен-
ных данных, при гельминтоспориозе ячменя на стадии проростков наиболее сильно изменяется 
содержание антераксантина, виолаксантина, лютеина и β-каротина в сравнении с физиологи- 
ческими условиями. Следует также отметить, что изменение содержания желтых пигментов у из - 
у ченных сортов ячменя хорошо согласуется с изменением содержания Хл при инфицировании 
грибным патогеном, что демонстрирует тесное взаимодействие систем биосинтеза фотосин те-
тических пигментов в хлоропластах. 

Т а б л и ц а 1. Изменение содержания каротиноидов (мкг/г сырой массы), измеренное методом ВЭЖХ,  
в здоровых и инфицированных Bipolaris sorokiniana (B. S.) листьях проростков ячменя разных сортов  

в процессе развития 

T a b l e 1. Change in the content of carotenoids (µg/g fresh weight) measured by HPLC, in healthy  
and Bipolaris sorokiniana (B. S.) infected leaves of barley seedlings of different varieties during development 

Сорт Неоксантин Виолаксантин Антераксантин Лютеин β-каротин

5-дневные проростки
Адамант (контроль) 76,3 ± 0,7 (100 %) 37,6 ± 0,3 (100 %) 31,3 ± 0,9 (100 %) 101,2 ± 0,2 (100 %) 106,0 ± 0,4 (100 %)
Адамант + B. S. 42,7 ± 0,5* (56,0 %) 27,1 ± 0,4* (72,0 %) 20,7 ± 0,5* (66,1 %) 89,3 ± 0,2* (88,2 %) 94,6 ± 0,6* (89,2 %)
Рейдер (контроль) 34,1 ± 0,5 (100 %) 22,6 ± 0,1 (100 %) 14,4 ± 0,4 (100 %) 73,1 ± 0,8 (100 %) 73,7 ± 0,8 (100 %)
Рейдер + B. S. 52,2 ± 0,4* (153,0 %) 35,0 ± 0,4* (154,0 %) 19,6 ± 0,2* (136,1 %) 111,3 ± 0,3* (152,2 %) 121,6 ± 0,4* (165,0 %)
Магутны (контроль) 41,5 ± 10,2 (100 %) 46,6 ± 5,3 (100 %) 16,5 ± 4,9 (100 %) 81,8 ± 2,8 (100 %) 103,6 ± 6,9 (100 %)
Магутны + B. S. 36,1 ± 10,9 (87,0 %) 41,0 ± 2,8 (88,0 %) 16,2 ± 2,5 (98,2 %) 82,2 ± 4,9 (100,5 %) 89,8 ± 2,4 (86,7 %)

7-дневные проростки
Адамант (контроль) 28,2 ± 1,1 (100 %) 20,7 ± 0,8 (100 %) 13,1 ± 0,3 (100 %) 71,9 ± 1,1 (100 %) 77,3 ± 3,6 (100 %)
Адамант + B. S. 52,3 ± 0,6* (185,5 %) 33,5 ± 0,8* (161,8 %) 26,1 ± 0,1* (199,3 %) 108,6 ± 1,8* (151,0 %) 133,0 ± 1,1* (172,0 %)
Рейдер (контроль) 26,5 ± 1,1 (100 %) 22,4 ± 0,4 (100 %) 13,8 ± 0,2 (100 %) 68,4 ± 1,2 (100 %) 76,2 ± 1,4 (100 %)
Рейдер + B. S. 46,9 ± 0,7* (177,0 %) 37,2 ± 0,9* (166,0 %) 20,1 ± 0,3* (145,6 %) 99,4 ± 0,7* (145,3 %) 111,1 ± 1,8* (145,8 %)
Магутны (контроль) 75,5 ± 11,5 (100 %) 48,7 ± 0,7 (100 %) 17,5 ± 1,3 (100 %) 100,1 ± 2,1 (100 %) 126,8 ± 0,2 (100 %)
Магутны + B. S. 69,1 ± 8,3 (91,5 %) 56,3 ± 1,8 (115,6 %) 14,3 ± 0,2 (81,7 %) 120,3 ± 4,8 (120,2 %) 150,8 ± 8,6* (118,9 %)

12-дневные проростки
Адамант (контроль) 36,5 ± 1,3 (100 %) 26,2 ± 0,4 (100 %) 20,9 ± 1,0 (100 %) 92,1 ± 1,5 (100 %) 73,5 ± 1,6 (100 %)
Адамант + B. S. 50,1 ± 0,9* (137,2 %) 39,7 ± 0,6* (151,5 %) 24,1 ± 1,1 (115,3 %) 101,1 ± 1,1 (109,8 %) 113,3 ± 1,2* (154,1 %)
Рейдер (контроль) 49,4 ± 1,2 (100 %) 34,2 ± 0,9 (100 %) 23,0 ± 0,8 (100 %) 108,8 ± 1,3 (100 %) 114,8 ± 1,3 (100 %)
Рейдер + B. S. 28,1 ± 1,4* (56,9 %) 24,0 ± 0,2* (70,2 %) 13,5 ± 0,1* (58,7 %) 80,4 ± 0,9* (73,9 %) 79,3 ± 1,3* (69,1 %)
Магутны (контроль) 44,7 ± 16,3 (100 %) 52,6 ± 5,0 (100 %) 87,6 ± 12,3 (100 %) 137,9 ± 9,6 (100 %) 163,1 ± 13,2 (100 %)
Магутны + B. S. 5,4 ± 1,7* (16,4 %) 45,9 ± 7,1* (69,3 %) 76,0 ± 4,2 (117,8 %) 109,9 ± 11,3* (71,9 %) 136,8 ± 11,3* (84,5 %)

П р и м е ч а н и е. * – различия достоверны между контролем и вариантом B. S.
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В целом результаты анализа содержания фотосинтетических пигментов указывают на суще-
ственные различия в структуре фотосинтетических мембран у изученных сортов ячменя как  
в процессе развития, так и при инфицировании грибным патогеном. 

В связи с этим были изучены особенности структурного состояния фотосинтетических 
мембран по спектрам флуоресценции здоровых и зараженных грибом Bipolaris sorokiniana Sacc. 
(Shoem.) в раз ном возрасте проростков трех сортов ячменя − Магутны, Рейдер (пленчатые)  
и Адамант (голозерный). Спектры флуоресценции клеток, тканей и гомогенатов растений при 
комнатной температуре обычно имеют два широких максимума в красной области. Один пик 
флуоресценции находится в интервале длин волн 682–686 нм (F685), а другой – в интервале 730–
742 нм (F740) [20, 30]. Существует несколько точек зрения на механизм возникновения люминес-
ценции в области 685 и 740 нм. Предполагается, что флуоресценция на длине волны около  
685 нм обусловлена Хл фотосистемы 2 (ФС2), а на длине волны 740 нм – ФС1 [31]. Считается 
также, что соотношение максимумов в спектре флуоресценции определяется степенью агреги-
рованности форм Хл и реабсорбцией излучения [32]. Для количественной характеристики фор-
мы спектра был введен параметр ω, равный отношению максимальных значений интенсивности 
флуоресценции в области 730–750 и 685 нм (ω = F740/F685) [20]. Было показано, что жизненный 
цикл фотосинтезирующего листа связан с возрастанием и последующим спадом длинноволно-
вой флуоресценции. Как у молодых, так и у отмирающих тканей (независимо от причин гибели) 
интенсивность флуоресценции в области 730–750 нм была низкой, а значение параметра ω − ми-
нимальным [33].

В табл. 2 представлены усредненные значения спектров флуоресценции Хл в листьях ячме- 
ня при комнатной температуре. Видно, что амплитуда изменения исследованного показателя  
ω =  F733/F685 на заражение у голозерного сорта Адамант оказалась меньше, чем у двух пленча-
тых сортов Магутны и Рейдер. 

Считают, что повышение параметра ω при увеличении содержания Хл указывает на высокие 
адаптационные возможности хлоропластов [20, 21]. В работе [34] было показано, что с увеличе-
нием количества Хл величина длинноволнового пика флуоресценции меняется незначительно,  
в то время как коротковолновая флуоресценция в красной области спектра существенно возрас-
тает, а затем уменьшается из-за реабсорбции испускаемой флуоресценции в полосе поглощения 
Хл. Причиной реабсорбции является перекрытие коротковолновой области спектра флуоресцен-
ции Хл с длинноволновой областью его спектра поглощения. Есть данные о высокой положи-
тельной корреляции между отношением длинноволнового пика к коротковолновому и содержа-
нием Хл в пересчете на площадь [35] и биомассу [36]. 

Следовательно, полученные по флуоресценции данные необходимо сопоставить с изменени-
ем содержания Хл. На основании проведенных экспериментов выявлены по крайней мере две 

Т а б л и ц а 2. Изменение соотношения интенсивностей флуоресценции Хл двух полос (F733/F685)  
в спектрах флуоресценции при комнатной температуре в контрольных  

и инфицированных Bipolaris sorokiniana (B. S.) проростках разных сортов ячменя

T a b l e 2. Change in the ratio of Chl fluorescence intensities of two bands (F733/F685) in fluorescence spectra at room 
temperature in control and Bipolaris sorokiniana (B. S.) infected seedlings of different barley varieties

Сорт

ω (F733/F685)

2:1,  %1
(контроль) 

2
(инфицирование B. S.)

5-дневные проростки
Магутны 0,968 ± 0,039 0,860 ± 0,035 112,6
Рейдер 1,033 ± 0,041 0,884 ± 0,039 116,9
Адам 0,917 ± 0,031 0,893 ± 0,028 102,7

7-дневные проростки
Магутны 1,104 ± 0,041 0,942 ± 0,039 117,2 
Рейдер 1,270 ± 0,017 0,959 ± 0,029 132,4
Адам 1,149 ± 0,021 1,092 ± 0,028 105,2
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закономерности изменения величины ω. Во-первых, в 7-дневных здоровых листьях у всех изу-
ченных сортов ячменя происходит повышение параметра ω относительно 5-дневного возраста, 
что, вероятно, связано с увеличением реадсорбции испускаемой флуоресценции в полосе погло-
щения Хл в связи с существенным возрастанием количества хлорофилловых пигментов. Во-
вторых, величина соотношения интенсивности двух полос испускания (F735/F685) в зарегистри-
рованных при комнатной температуре спектрах флуоресценции одинаковых участков первых 
листьев проростков ячменя 5- и 7-дневного возраста снижалась в большей степени при зараже-
нии грибом Bipolaris sorokiniana Sacc. (Shoem.) более устойчивых пленочных сортов Магутны  
и Рейдер по сравнению с менее устойчивым голозерным сортом Адамант. Это можно объяснить 
структурными изменениями фотосинтетических мембран, приводящими к уменьшению реаб-
сорбции формы F735 и возрастанию флуоресценции, испускаемой коротковолновой формой F685.

Заключение. В результате проведенных исследований обнаружены существенные различия 
по морфологии и скорости формирования первого листа у проростков разных сортов ячменя. 
Голозерный сорт Адамант отличался от пленчатых сортов Магутны и Рейдер меньшими разме-
рами первого листа, более быстрым его выходом из колеоптиля и появлением второго листа уже 
у 5-дневных проростков. В результате инфицирования обнаружено ускорение роста первого ли-
ста у пленчатых сортов Магутны и Рейдер в 5-дневном возрасте, тогда как у голозерного сорта 
Адамант наблюдали достоверное снижение его размеров. Поскольку изученные сорта ячменя 
слабо различаются по срокам созревания и среднеустойчивы к корневым гнилям, выявленные 
особенности развития проростков, вероятно, обусловлены более быстрым поступлением воды  
в зерновку у голозерного сорта и генотипическими детерминантами развития.

Наиболее высокий уровень пигментов выявлен у проростков сорта Рейдер, у которого содер-
жание Хл (a + b) и каротиноидов в первом листе оказалось максимальным уже в 5-дневном возрас-
те по сравнению с таковым у сортов Магутны и Адамант и практически не изменялось с увеличе-
нием возраста листа. В молодых листьях при инфицировании наиболее сильное снижение содер-
жания Хл (a + b) и каротиноидов было характерно для сорта Адамант (36,1–46,5 %), тогда как  
у сорта Рейдер оно составило только 18–23 %, а у сорта Магутны − практически не изменялось на 
фоне увеличения содержания каротиноидов на 54,6 %. В процессе развития проростков устойчи-
вость пигментного фонда к грибному патогену у сортов Рейдер и Адамант увеличивалась, дости-
гая максимума к 7-дневному возрасту, и практически не изменялась к 12-дневному возрасту. 
Анализ качественного и количественного состава каротиноидов методом ВЭЖХ показал, что  
у 5-дневных проростков голозерного сорта Адамант содержание всех форм каротиноидов снижается 
при инфицировании грибным патогеном, тогда как пленчатые сорта Магутны и Рейдер отличают-
ся более высокой устойчивостью состава каротиноидов. Впервые установлено, что инфицирование 
грибом Bipolaris sorokiniana оказывает наиболее сильное действие на содержание антераксантина, 
виолаксантина, лютеина и β-каротина в проростках ячменя, чем физиологические условия.  

Проведенный анализ спектров флуоресценции Хл при комнатной температуре показал, что  
в 7-дневных здоровых листьях у всех изученных сортов ячменя происходит повышение величины 
соотношения интенсивности двух полос испускания (F735/F685, параметр ω) относительно 5-днев-
ного возраста, что, вероятно, связано с существенным возрастанием количества хлорофилловых 
пигментов. При заражении грибом Bipolaris sorokiniana Sacc. (Shoem.) параметр ω в проростках 
пленчатых сортов Магутны и Рейдер снижался в большей степени, чем у голозерного сорта 
Адамант, что связано со структурными изменениями фотосинтетических мембран, приводящи-
ми к возрастанию флуоресценции Хл в коротковолновой области (F685).

Таким образом, установленные особенности изменения фонда фотосинтетических пигмен-
тов у сортов ячменя при гельминтоспориозе на разных этапах развития первого листа создают 
научные и методические предпосылки для дальнейшего изучения механизмов формирования 
устойчивости генотипов ярового ячменя к этому заболеванию. 
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