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УДК 577.355.3

ВЛИЯНИЕ ПОЧВЕННОЙ ЗАСУХИ НА СОДЕРЖАНИЕ  
ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ПИГМЕНТОВ  

В РАСТЕНИЯХ ЯЧМЕНЯ СОРТА БРОВАР1

Т. Г. КАЛЯГА1), Н. В. КОЗЕЛ 1)

1)Институт биофизики и клеточной инженерии НАН Беларуси, 
ул. Академическая, 27, 220072, г. Минск, Беларусь

Установлено существенное влияние почвенной засухи на морфометрические параметры листьев ячменя сорта 
Бровар, а также содержание в них фотосинтетических пигментов – хлорофилла и каротиноидов. Однако вызванные 
засухой значительное ухудшение ростовых показателей растений, снижение концентрации хлорофилла и в осо-
бенности каротиноидов происходили в отсутствие изменения уровня феофитина. Высказано предположение, что 
уменьшение количества пигментов связано в основном не с деструкцией в результате стресса, а с подавлением их 
синтеза, что может быть адаптационной реакцией растений, позволяющей минимизировать вероятность образо-
вания активных форм кислорода в фотосинтетических мембранах при недостатке влаги, а также оптимизировать 
в данных условиях использование энергии света для фотосинтетических процессов, на что указывает преиму-
щественное снижение таких каротиноидов, как неоксантин, виолаксантин и β-каротин, активно участвующих 
в светосборе и передаче энергии на реакционные центры.

Ключевые слова: почвенная засуха; абиотический стресс; фотосинтез; фотосинтетические пигменты; хлоро-
филл; каротиноиды; феофитин; ячмень.
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A significant effect of soil drought on the morphometric parameters of the leaves of barley plants of the Brovar va-
riety, as well as the content of photosynthetic pigments (chlorophyll, carotenoids) in them was established. However, 

1 Материал статьи представлен в виде доклада на Международной научной конференции «Молекулярные, мембранные 
и клеточные основы функционирования биосистем», проводившейся в рамках XIV съезда Белорусского общественного объеди-
нения фотобиологов и биофизиков (Минск, 17–19 июня 2020 г.).
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a significant decrease in plant growth indicators under drought conditions, a decrease in the amount of chlorophyll and, 
to a greater extent, carotenoids occurred against the background of the absence of a change in the content of pheophytin. 
We assume that the decrease in the number of pigments is mainly associated not with destruction due to stress, but with 
a decrease in their synthesis, which can be an adaptive reaction of plants, which minimizes the likelihood of formation 
of reactive oxygen species in photosynthetic membranes under conditions of drought, and also optimizes the use of light 
energy for photosynthetic processes under such conditions, as indicated by the predominant decrease in carotenoids such 
as neoxanthin, violaxanthin and β-carotene, which are actively involved in light harvesting and energy transfer to reaction 
centers.

Keywords: soil drought; abiotic stress; photosynthesis; photosynthetic pigments; chlorophyll; carotenoids; pheophytin; 
barley.

Введение
Стрессовые условия, такие как засоление, засуха и высокая температура (жара), вызывают значитель-

ные изменения в протекании важных физиолого-биохимических процессов в растительном организме. 
Фотосинтез, как одно из фундаментальных и наиболее сложных физиологических явлений у всех рас-
тений, также подвергается сильному воздействию стрессовых факторов, в результате чего изменяется 
ультраструктура органелл и концентрация фотосинтетических пигментов, метаболитов и ферментов, уча-
ствующих в этом процессе [1]. Так как в фотосинтезе задействованы различные компоненты, в частности 
пигментный аппарат и фотосистемы в целом, электрон-транспортная система и пути утилизации СО2, 
даже незначительное повреждение, вызванное неблагоприятными факторами окружающей среды, может 
снизить общую фотосинтетическую способность зеленого растения, что существенным образом сказы-
вается на сельскохозяйственном производстве.

Среди многочисленных стрессовых воздействий в последние годы именно засуха является наиболее 
весомым абиотическим фактором, имеющим всеобщее значение, в том числе и для Республики Бела-
русь, и заметно снижающим урожайность [2]. Дефицит воды вызывает серьезные изменения большин-
ства физиологических процессов у растения: задержку роста и развития, потерю тургора, снижение 
скорости фотосинтеза и усвоения углерода, нарушение минерального питания и газообмена листьев 
и многое другое, что в значительной степени влияет на продуктивность сельскохозяйственных куль-
тур [3; 4]. 

В целом различные стрессовые условия, включая засуху, обычно приводят к существенному умень-
шению содержания фотосинтетических пигментов – хлорофиллов (Хл, международное обозначение – 
Chl) и каротиноидов. Снижение концентрации Хл может быть связано с вызванными стрессом наруше-
ниями биосинтеза пигментов или их разрушением. Однако степень повреждения растительной клетки 
в  результате действия неблагоприятных факторов внешней среды зависит от вида, сорта растения, 
продолжительности воздействия и переносимости стресса [1]. Таким образом, уменьшение количества 
фотосинтетических пигментов, связанное с нарушением биосинтеза последних или же их разрушением, 
может привести к нарушению транспорта электронов и, следовательно, к снижению фотосинтетической 
способности у большинства зеленых растений.

В условиях засухи ключевую роль играют адаптационные механизмы, в частности механизмы адап-
тации фотосинтетического аппарата, позволяющие растению преодолеть стрессовое воздействие [5]. 
Важным аспектом повышения эффективности сельскохозяйственного производства при стремитель-
ном изменении климата, в том числе на фоне частых засух, выступает мониторинг роста и развития 
растений [6]. В связи с этим крайне актуальными на сегодняшний день являются исследования, на-
правленные на разработку новых подходов по повышению устойчивости и продуктивности сельско
хозяйственных культур в неблагоприятных условиях культивирования [4; 5; 7–9].

Целью данной работы было изучение действия почвенной засухи на содержание фотосинтетиче-
ских пигментов в 7-дневных проростках ячменя сорта Бровар.

Материалы и методы исследования
В качестве объекта исследования использовали первый настоящий лист зеленых проростков ячменя 

(Hordeum vulgare L.) сорта Бровар, выращенных в лабораторных условиях под люминесцентными 
лампами Philips TL-D 36W/54-765 в режиме 14 ч света (интенсивность 6 тыс. лк) и 10 ч темноты при 
температуре (23 ± 1) °С и относительной влажности воздуха 30 % в нормальных условиях (контроль) 
и при засухе.
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Исследование влияния засухи на зеленые проростки ячменя проводили в культуре, выращенной 
в почве. Для этого семена, обработанные в хлорсодержащем растворе и отмытые водопроводной водой, 
предварительно проращивали на сетках при (23 ± 1) °С в течение 2 сут. Затем одинаковые по размеру 
проростки семян высаживали в сосуды, заполненные влажным грунтом «Восторг». Варианты экспери-
мента были следующими: 

1) контроль – осуществляли ежедневный полив водопроводной водой объемом 25 мл; 
2) засуха – растения не поливали с момента посадки в почву.
Длину зеленых проростков измеряли от зерновки через 7 сут после высадки в грунт. Для опре-

деления сухого веса (или массовой доли воды) навески листьев ячменя массой 1 г помещали в сте-
клянные бюксы. Масса бюксов была предварительно измерена. Затем бюксы с навесками листьев по-
мещали в вакуумный сушильный шкаф Vacucell 111 Standard (MMM Medcenter Einrichtungen GmbH, 
Германия) и высушивали при температуре 100 °С и давлении 0,05 атм в течение 2 ч. Через 1,0; 1,5 
и 2,0 ч от начала сушки бюксы с навесками листьев взвешивали, чтобы зафиксировать сухую массу, 
которая в  последних двух измерениях не менялась, что свидетельствовало о  полной потере воды 
образцами. Массовую долю воды рассчитывали по разнице между начальной и  конечной массой 
бюксов с образцами2.

Состав и содержание Хл, феофитинов (Фео, международное обозначение – Pheo) и каротиноидов 
в листьях ячменя сорта Бровар определяли с помощью высокоэффективного жидкостного хромато-
графа LC-20 Prominence (Shimadzu, Япония) с  хроматографической колонкой Nucleodur C18 Gravity 
(размер частиц 3 мкм, длина 15 см) фирмы Macherey-Nagel (Германия) по методике, разработанной 
в лаборатории биофизики и биохимии растительной клетки Института биофизики и клеточной инже-
нерии НАН Беларуси согласно работам [10 –13]. Разделение пигментов на колонке проводили с исполь-
зованием раствора А (90 % ацетонитрил, 9,9 % вода, 0,1 % триэтиламин) и раствора Б (100 % этилаце-
тат) со скоростью потока 0,5 мл/мин. Пигменты регистрировали с помощью спектрофотометрического 
детектора с диодной матрицей SPD-M20A (Shimadzu, Япония) в диапазоне 200 – 800 нм. Визуализацию 
профиля хроматограммы осуществляли по спектрам поглощения при 440 нм (для Хл a и Хл b, а также 
каротиноидов) и 410 нм (для Фео a и Фео b). Для количественного определения пигментов использо-
вали площади пиков хроматограммы и коэффициенты, полученные для каждого пигмента с помощью 
стандартов. Расчет содержания пигментов производили по формуле

Cпигм =
⋅ ⋅

⋅
S F V
V m
440 oooo

oooooo

,

где Спигм – содержание пигмента, мкг/г сухой массы; S440 – площадь пика поглощения при 440 нм (для 
Фео – 410 нм); Fпигм – фактор (коэффициент) для расчета; V – объем супернатанта, мкл; Vинъекц – объем 
инъекции, мкл; m – масса навески, г.

На рис. 1 представлена типичная для исследованных препаратов хроматограмма ацетонового экст
ракта из листьев ячменя с ярко выраженными пиками неоксантина (пик 1, время удержания 3,88 мин), 
виолаксантина (пик 2, время удержания 4,44 мин), антераксантина (пик 3, время удержания 4,97 мин), 
лютеина (пик 4, время удержания 5,87 мин), Хл b (пик 5, время удержания 7,81 мин), Хл a (пик 6, время 
удержания 8,48 мин), Фео a (пик 7, время удержания 9,81 мин) и β-каротина (пик 8, время удержания 
10,36 мин). 

На рис.  2 приведены спектры выделенных пигментов, зарегистрированные спектрофотометриче-
ским детектором с диодной матрицей, нормированные на единицу.

В исследовании были использованы следующие реагенты: ацетон «х. ч.» (≥ 99,8 %) производства 
АО «Экос-1» (Россия), ацетонитрил для ВЭЖХ (≥ 99,9 %) и этилацетат для ВЭЖХ (≥ 99,7 %) компании 
Honeywell (Германия), триэтиламин (≥ 99,5 %) фирмы AppliChem (Германия), стандарты фотосинтетиче-
ских пигментов компании Sigma-Aldrich (Германия). В ходе обработки экспериментальных данных вы-
числяли среднее значение, стандартное отклонение среднего значения, достоверность различий между 
вариантами определяли с учетом коэффициента Стьюдента для принятого уровня значимости (р ≤ 0,05) 
и соответствующего числа степеней свободы. Представлены результаты трех опытов в трехкратной 
биологической повторности. Для статистической обработки экспериментальных данных использова-
ли пакеты программ Microsoft Excel 2019, SigmaPlot 12.0 и статистические методы, принятые в области 
биологических исследований [14].

2 Вязов Е. В. Механизмы адаптации фотосинтетического аппарата и защитной системы растений огурца к светодиодному 
излучению различного спектрального состава : автореф. дис. … канд. биол. наук : 03.01.02 / Ин-т биофизики и клеточ. инже-
нерии НАН Беларуси. Минск, 2017.

Fпигм
Vинъекц
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Рис. 1. Хроматограмма экстракта пигментов из листьев растений ячменя.  
Визуализация профиля хроматограммы осуществлена по спектрам поглощения  

при 440 нм (а) и 410 нм (б ): 1 – неоксантин; 2 – виолаксантин;  
3 – антераксантин; 4 – лютеин; 5 – Хл b; 6 – Хл a; 7 – Фео a; 8 – β-каротин

Fig. 1. Chromatogram of the extract of pigments from the leaves of barley plants.  
The chromatogram profile was visualized by the absorption spectra  
at 440 nm (a) and at 410 nm (b): 1 – neoxanthin; 2 – violaxanthin;  

3 – anteraxanthin; 4 – lutein; 5 – Chl b; 6 – Chl a; 7 – Pheo a; 8 – β-carotene

Рис. 2. Спектры поглощения пигментов, выделенных из листьев ячменя  
(нормированы на единицу по основному максимуму поглощения)

Fig. 2. Absorption spectra of pigments extracted from barley leaves  
(the spectra are normalized according to the main absorption maximum)
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Результаты и их обсуждение
В ходе исследования было проанализировано воздействие почвенной засухи на морфометрические 

параметры и содержание пигментов (Хл а и Хл b, Фео и каротиноидов) в листьях ячменя. Растения, 
выращенные в почве с поливом, в опытах выступали в качестве контроля.

Изучение ростовых показателей первого листа ячменя, определяемых по длине проростков от зер-
новки, позволило установить, что недостаток воды приводит к изменению морфометрических характе-
ристик листьев ячменя: длина проростков снизилась на 28 % по сравнению с контрольными образцами 
(табл. 1). Также стоит отметить визуально наблюдаемое уменьшение ширины листовой пластинки рас-
тений ячменя, подвергшихся воздействию засухи. При этом признаков увядания растений не выявлено. 
Анализ массовой доли воды в проростках ячменя показал незначительное, но достоверное снижение 
этого параметра в условиях засухи (на 3 % по сравнению с контролем) (см. табл. 1).

Т а бл и ц а  1

Изменение длины проростков ячменя и массовой доли  
воды в них под влиянием почвенной засухи

Ta b l e  1
Change in the length of barley seedlings and the mass fraction  

of water in them under the effect of soil drought

Варианты 
эксперимента

Длина проростков  
от зерновки, см Массовая доля воды,  %

Контроль 17,37 ± 0,35 92,45 ± 0,11
Засуха 12,49 ± 0,37* 89,72 ± 0,38*
* Различия по сравнению с контролем достоверны при p ≤ 0,05.

Методом ВЭЖХ был проанализирован качественный и количественный состав фотосинтетических 
пигментов листьев растений ячменя в условиях почвенной засухи. Изучение пигментных экстрактов 
позволило идентифицировать во всех исследуемых образцах кислородсодержащие ксантофиллы – нео
ксантин, виолаксантин, антераксантин и  лютеин, бескислородный каротиноид β-каротин, а  также 
Хл a и Хл b, Фео a и следовые количества Фео b.

В ходе работы было рассмотрено изменение содержания Хл а и Хл b, Фео а и каротиноидов в 7-днев-
ных зеленых листьях ячменя в нормальных условиях (контроль) и под воздействием абиотического 
стресса, вызванного недостатком влаги в почве (засуха). Данные представлены в табл. 2 и на рис. 3. 

Т а бл и ц а  2

Содержание каротиноидов и Фео а в листьях ячменя  
под воздействием почвенной засухи, мкг/г сухой массы

Ta b l e  2
The content of carotenoids and Pheo a in barley leaves  

under the effect of soil drought, µg/g dry weight

Пигменты
Варианты эксперимента

Контроль Засуха

Неоксантин 1124,25 ± 59,93 616,73 ± 40,76*
Виолаксантин 786,82 ± 25,60 418,72 ± 29,25*
Антерaксантин 89,58 ± 8,66 54,65 ± 7,62*
Лютеин 1881,93 ± 43,65 1430,14 ± 38,45*
Фео а 120,22 ± 1,34 121,59 ± 10,31
β-Каротин 2427,06 ± 71,68 1414,24 ± 137,59*
* Различия по сравнению с контролем достоверны при p ≤ 0,05.

Как видно на рис. 3, а, в условиях засухи достоверно уменьшается общее количество Хл а + Хл b на 
13,3 % относительно контроля. Такая же тенденция наблюдается для каждой формы Хл в отдельности: 
анализ показал, что при дефиците воды содержание Хл а и Хл b в зеленых листьях ячменя снижается 
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на 15,0 и 9,0 % соответственно (см. рис. 3, б ). Кроме того, следует отметить, что отношение Хл а : Хл b 
в контрольных образцах, выращенных в почве с поливом, превышает аналогичный показатель в рас-
тениях, культивируемых при недостатке влаги, на 6,5  % (см. рис. 3, в), что может быть результатом 
уменьшения размера антенны фотосистем.

Также было установлено, что образцы, выращенные в условиях почвенной засухи, отличаются 
от контроля пониженным содержанием каротиноидов (на 37,6 % меньше в пересчете на сухой вес) 
(см. рис. 3, а). При этом наблюдается значительное падение концентрации как ксантофилловых каро-
тиноидов – неоксантина, виолаксантина, антераксантина и лютеина (на 45,1; 46,8; 39,0 и 24,0 % соот-
ветственно), так и β-каротина (на 41,7 %) (см. табл. 2). Однако обращает на себя внимание меньшее 
снижение количества лютеина, выполняющего преимущественно функцию нейтрализации окислите-
лей и свободных радикалов в клетке, по сравнению с неоксантином, виолаксантином и β-каротином, 
которые активно участвуют в светосборе и передаче энергии на реакционные центры.

В целом приведенные выше данные свидетельствуют, что недостаток влаги в почве отрицательно 
влияет на накопление Хл и каротиноидов в клетках растений ячменя сорта Бровар. Однако интерес 
представляет неизменность содержания при этом феофитиновых пигментов (см.  табл.  2). Известно, 
что одним из показателей развития окислительного стресса в растительной клетке служит избыточное 
накопление Фео, который в нормальных условиях содержится в клетке в крайне низких концентрациях 
и выполняет функцию первичного акцептора электронов в фотосистеме 2 [15]. Повышенное количест
во Фео является не просто показателем развития окислительного стресса, при котором происходит 

Рис. 3. Содержание фотосинтетических пигментов  
в листьях ячменя под воздействием почвенной засухи:  

а – количество Хл а + Хл b и каротиноидов; б – количество Хл а и Хл b;  
в – отношение Хл а : Хл b; * – достоверно при р ≤ 0,05

Fig. 3. Content of photosynthetic pigments in barley leaves under the effect of soil drought:  
a – the content of Chl а + Chl b and carotenoids; b – the content of Chl a and Chl b;  

c – the ratio of Chl а : Chl b; * – significant difference, р ≤ 0.05
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модификация молекул Хл с образованием безметальных порфиринов, это также потенциально опасное 
состояние с точки зрения усиления развития окислительного стресса, поскольку Фео – мощный фото-
сенсибилизатор, способный на свету генерировать синглетный молекулярный кислород  [16]. Отсут-
ствие факта накопления Фео в листьях ячменя сорта Бровар в условиях почвенной засухи может ука-
зывать на отсутствие активно идущих в клетках растений окислительных процессов. Однако прямым 
способом выявления окислительного стресса в клетках является регистрация изменения в них уровня 
активных форм кислорода. В дальнейшем планируется провести соответствующие исследования для 
проверки высказанного предположения.

Заключение
Таким образом, нами установлено существенное влияние почвенной засухи на морфометрические 

параметры листьев ячменя сорта Бровар, а также содержание в них фотосинтетических пигментов – Хл 
и каротиноидов. Однако значительное снижение ростовых показателей растений в условиях засухи, 
уменьшение количества Хл и в особенности каротиноидов происходили на фоне отсутствия измене-
ния уровня феофитина. Мы предполагаем, что падение концентрации пигментов связано в основном 
не с  деструкцией в  результате стресса, а  со снижением их синтеза, что может быть адаптационной 
реакцией растений, позволяющей минимизировать вероятность образования активных форм кислоро-
да в фотосинтетических мембранах при недостатке влаги, а  также оптимизировать в  этих условиях 
использование энергии света для фотосинтетических процессов, на что указывает преимуществен-
ное снижение таких каротиноидов, как неоксантин, виолаксантин и β-каротин, активно участвующих 
в светосборе и передаче энергии на реакционные центры. Стоит отметить, что выбранный для иссле-
дования сорт ячменя Бровар является засухоустойчивым [17]. Обнаруженная нами тонкая подстройка 
компонентов фотосинтетического аппарата к действию засухи может быть одним из ключевых факто-
ров, определяющих устойчивость этого сорта к данному виду абиотического стресса.
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