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Изучено в динамике изменение суммарного содержания фенольных соединений, лигнина и 
активности фенилаланин-аммиак-лиазы (ФАЛ) в проростках ярового ячменя (Hordeum vulgare 
L.) при заражении растений Fusarium culmorum и действии салициловой кислоты (СК). 
Установлены различия в ответной реакции растений на действие салициловой кислоты и 
фузариозной инфекции у контрастных по устойчивости генотипов ярового ячменя. Высказано 
предположение, что уровень активности ФАЛ в патосистеме H. vulgare – Fusarium culmorum 
не входит в число лимитирующих факторов, определяющих конечное содержание лигнина и 
фенольных соединений. Показано дифференцированное изменение активности ФАЛ и 
суммарного содержания фенольных соединений и лигнина при действии салициловой кислоты 
в зависимости от устойчивости генотипов к фузариозу. Отмечена возможность 
опосредованного участия салициловой кислоты в функционировании фенилпропаноидного 
пути биосинтеза лигнина и фенольных соединений. 
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1 Решающая роль в адаптации растений к 
воздействию неблагоприятных факторов среды 
принадлежит защитным биохимическим систе-
мам, индуцируемым под влиянием этих факто-
ров. Известно, что одной из защитных реакций 
растений на действие биогенных и абиогенных 
стрессоров является активация фенольного ме-
таболизма и, в частности, синтеза фермента, 
катализирующего первую и скорость-лими-
тирующую реакцию фенилпропаноидного пути 
(дезаминирование фенилаланина) – ФАЛ. По-
казано, что ФАЛ принимает участие в форми-
ровании посредников салициловой кислоты 
(СК), фитоалексинов, мономеров лигнина (ЛГ), 
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которые изменяют механические и химические 
барьеры клеток растений [10, 11, 21]. Важная 
роль фенольных соединений (ФС) в устойчиво-
сти растений к грибным заболеваниям подчер-
кивалась неоднократно [3]. Продемонстрирова-
на связь между устойчивостью яровой пшени-
цы к стеблевой ржавчине и способностью рас-
тений к накоплению ФС [17]. Значительные 
сдвиги в активности ФАЛ происходят в ответ 
на действие многих факторов: света, темпера-
туры, механического повреждения, регуляторов 
роста, дефицита бора [5, 8, 15, 16, 18, 22]. 

Формирование защитных реакций расте-
ний сопровождается, включением разных сиг-
нальных систем, которые передают элиситор-
ные сигналы на геном, что приводит к экспрес-
сии защитных генов. Частью этих реакций яв-
ляется значительное увеличение уровня сиг-



ИЗМЕНЕНИЕ АКТИВНОСТИ 

нальных соединений, в частности СК [2]. В ме-
ханизме индукции СК устойчивости растений к 
инфекции включается синтез индивидуальных 
РR–белков, играющих в растениях защитную 
роль при патогенезе [12]. Показано, что под 
действием СК происходит усиление активности 
гидролитических и протеолитических фермен-
тов, участвующих в защитных реакциях расте-
ний [1, 7, 19]. Однако, насколько нам известно, 
в литературе практически отсутствуют данные 
относительно изменения активности ФАЛ и со-
держания различных ФС в растениях при дей-
ствии СК [11]. В то же время исследование фи-
зиолого-биохимических процессов, происхо-
дящих в растениях под влиянием СК, и сравне-
ние их с аналогичными процессами при фито-
заболеваниях, имеет важное значение для изу-
чения индуцирования защитных механизмов и 
разработки методов оценки растений на устой-
чивость к стрессовым факторам различной 
природы.  

Исходя из этого, в данной работе изучали 
действие фузариозной инфекции и CК на ак-
тивность ФАЛ, суммарное содержание ФС и 
ЛГ в проростках ярового ячменя, различаю-
щихся по устойчивости к возбудителям фуза-
риозных гнилей. 

МЕТОДИКА  

Объектом исследования служили надзем-
ная часть проростков и корни 3-7-суточных 
проростков ярового ячменя, различающихся по 
устойчивости к возбудителям фузариозных 
гнилей. Работу проводили на двух генотипах 
ярового ячменя, контрастных по устойчивости 
к фузариозу: Нутанс-244 – устойчивый, Рось - 
восприимчивый. Растения выращивали при 
240С на фильтровальной бумаге, смоченной 
дистиллированной водой (контроль), 2 мМ СК 
(вариант 1), и на среде, содержащей 105 млн. 
конидий высоко-патогенного штамма Fusarium 
culmorum (вариант 2).  

Активность ФАЛ определяли по методу 
[22] в нашей модификации. ФАЛ экстрагирова-
ли из тканей проростков 0,1 М боратным буфе-
ром с рН 8,8 при +40С в течение 30 мин при со-
отношении масса:объем 1:17. Реакционная 
смесь состояла из 0,1 мл ферментного препара-
та и 0,4 мл боратного буфера, рН 8,8, содержа-
щего 12 мМ L-фенилаланина. В контроль вме-
сто фермента добавляли 0,1 мл дистиллирован-
ной воды. Реакционную смесь инкубировали в 
течение 16 часов при 370С. Активность фер-
мента определяли спектрофотометрическим 
методом по изменению оптической плотности 

при 290 нМ. Активность ФАЛ выражали в еди-
ницах оптической плотности (∆Е/мг белка). 
Содержание белка определяли по методу Лоури 
[20]. Содержание ЛГ, суммарных ФС опреде-
ляли по методам, описанным Ермаковым и др. 
[4]. 

Опыты проводили в 3-х кратной биоло-
гической и 3-х кратной аналитической повтор-
ностях. В таблицах приведены средние ариф-
метические из всех определений и их стандарт-
ные отклонения. Цифровой материал обработан 
статистически с помощью программы “Анализ 
данных электронных таблиц Microsoft Exeel”. 
Оценка различий в содержании изучаемых по-
казателей в опытных и контрольных растений 
проведена по критерию Вилкокса [13]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ  

Изменение содержания суммарных ФС и 
ЛГ в тканях надземной части проростков и 
корнях ярового ячменя при действии СК и воз-
будителей фузариозной инфекции свидетельст-
вует о том, что они оказывают заметное влия-
ние на эти показатели (табл. 1, 2). Так, у устой-
чивого генотипа в тканях корней при действии 
СК наблюдалось резкое увеличение содержа-
ния суммарных ФС на всём протяжении экспе-
римента с максимумом на 5-е сутки прораста-
ния (231% относительно контроля). Аналогич-
ная закономерность отмечалась и в изменениях 
содержания ЛГ в тканях корней, с максимумом 
на 3-и сутки прорастания (323% по сравнению 
с незаражёнными растениями) (табл. 1).  

Совершенно другая картина наблюдается 
при использовании в эксперименте восприим-
чивого генотипа. Так, при действии СК в тка-
нях корней у восприимчивого генотипа содер-
жание суммарных ФС и ЛГ, как правило, сни-
жалось. Исключением явились 3-и и 6-е сутки 
прорастания, когда уровень суммарных ФС и 
ЛГ превышал контрольный на 33,8 и 112,5% 
соответственно (табл. 2). В тканях надземной 
части проростков у устойчивого генотипа на-
личие в среде прорастания СК вызывало сни-
жение содержания суммарных ФС и только на 
6-е сутки прорастания отмечалось незначи-
тельное их увеличение (107,7% относительно 
контроля). В то же время у восприимчивого ге-
нотипа в тканях надземной части проростков 
при воздействии этого фактора, начиная с 5-х 
суток прорастания, содержание суммарных ФС 
резко возрастало (142,8-185,2% относительно 
контрольных растений). Содержание ЛГ в тка-
нях   надземной   части   проростков   устойчи-
вого   генотипа  (за  исключением  3-х суток)  в  
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присутствии СК возрастало и колебалось в ин-
тервале 104-125% относительно контроля. У 
восприимчивого генотипа индуцированное 
увеличение ЛГ при действии СК в тканях над-
земной части проростков отмечалось только на 
6-е сутки прорастания (в остальных случаях их 
содержание было значительно ниже или нахо-
дилось на уровне контрольных растений).  

Изменение содержания суммарных ФС и 
ЛГ протекало на фоне изменения активности 
ФАЛ. 

У устойчивого генотипа индуцированное 
увеличение активности ФАЛ в тканях надзем-
ной части проростков при действии СК наблю-
далось во всех вариантах опыта c максимумом 
на 5-е сутки прорастания (333% относительно 
контроля). В тканях корней увеличение актив-
ности ФАЛ у этого генотипа отмечалось на 3-5-
е сутки прорастания, а затем её активность рез-
ко снижалась. У восприимчивого генотипа ак-
тивация ФАЛ при действии СК отмечалась в 
тканях корней на 3-7-е сутки прорастания 
(109,2-144,7 % относительно контрольных рас-
тений), а в тканях надземной части проростков 
у этого генотипа регистрировалось ингибиро-
вание активности ФАЛ на всех сроках проведе-
ния эксперимента. 

Ответная реакция растений на действие 
фузариозной инфекции по изменению содер-
жания изучаемых биологически активных ве-
ществ имеет как черты сходства, так и значи-
тельные различия по сравнению c действием 
СК. Так, присутствие в среде проращивания 
патогена в тканях корней у устойчивого гено-
типа вызывало увеличение содержания сум-
марных ФС и их максимальный уровень, как и 
под влиянием СК, приходился на 5-е сутки 
прорастания (231% относительно контроля). В 
то же время в отличие от воздействия СК, при 
инфицировании патогеном у этого генотипа в 
тканях корней увеличение содержания ЛГ на-
блюдалось только начиная с 5-х суток прорас-
тания и уровень индуцированного увеличения 
суммарного содержания ЛГ был ниже, чем при 
действии СК в 2,2 раза (табл. 3). В тканях над-
земной части проростков у устойчивого гено-
типа при заражении отмечалось 2 пика увели-
чения содержания ЛГ на 3-и (180 % относи-
тельно контроля) и 5-е сутки прорастания (110 
% относительно контроля). У восприимчивого 
генотипа при действии патогена регистриро-
вался совершенно иной характер изменения со-
держания ЛГ в тканях надземной части проро-
стков и корней. В отличие от действия СК, фу-

зариозная инфекция способствовала увеличе-
нию содержания ЛГ в тканях надземной части 
проростков и корней у этого генотипа практи-
чески на всем протяжении опыта, за исключе-
нием 4-х и 5-х суток прорастания (85 и 80% со-
ответственно). Подобные изменения содержа-
ния ЛГ при внесении в среду проращивания 
мицелия гриба наблюдали и другие исследова-
тели [15, 20]. 

Характер изменения активности ФАЛ у 
исследуемых нами генотипов ячменя при дей-
ствии патогена также неодинаковый. Так, у ус-
тойчивого генотипа в тканях надземной части 
проростков под влиянием фузариозной инфек-
ции отмечалось значительное увеличение ак-
тивности фермента на 3-5-е сутки прорастания 
(162,9-213,0% относительно контроля), а в 
дальнейшем активность находилась на уровне 
контроля (7-е сутки) или чуть ниже (6-е сутки). 
В тканях корней у этого генотипа увеличение 
активности ФАЛ регистрировалось только на 6-
е и 7-е сутки прорастания (229 и 225,7% отно-
сительно контроля). У восприимчивого геноти-
па при заражении патогеном, в отличие от дей-
ствия СК, в тканях надземной части проростков 
активация ФАЛ не отмечалась только на 3-и и 
5-е сутки прорастания. В тканях корней вос-
приимчивого генотипа инфицирование вызы-
вало индуцированное увеличение активности 
ФАЛ только на 3-и сутки прорастания (122,5 % 
относительно контроля) (табл. 1, 2). 

Для удобства сопоставления полученных 
значений, характеризующих изменение актив-
ности ФАЛ, суммарного содержания ЛГ и ФС у 
различных по устойчивости генотипов при дей-
ствии изучаемых факторов в табл. 3 представ-
лены величины суммарного содержания ЛГ, 
ФС и активности ФАЛ на протяжении всего 
эксперимента отдельно в тканях надземной 
части проростков и корнях, и в пересчете на 
целое растение. 

Анализируя все вышесказанное, можно 
констатировать, что ответная реакция растений 
на действие СК и фузариозной инфекции у 
контрастных по устойчивости генотипов ярово-
го ячменя определяется разными механизмами. 
На это указывает не только неодинаковое коли-
чественное содержание ЛГ и ФС у этих геноти-
пов, но и уровень изменения активности ФАЛ 
(табл. 1, 2). Одной из вероятных причин повы-
шения активности ФАЛ у устойчивых геноти-
пов при действии СК может быть более эффек-
тивное функционирование фенилпропаноидно-
го пути биосинтеза фенольных  соединений,  
которое    реализуется    в    более  интенсивном 
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Таблица 4
Коэффициент соотношения суммарного содержания ФС, ЛГ  

и суммарной активности ФАЛ при поражении фузариозом и действии салициловой 
кислоты в проростках ярового ячменя, различающихся по устойчивости  

к фузариозу (относительно контрольных растений) 
Салициловая кислота Fusarium culmorum Варианты ФС ЛГ ФАЛ ФС ЛГ ФАЛ 

Устойчивые генотипы 1,23 2,27 1,60 1,31 1,02 1,22 

Восприимчивые генотипы 1,01 0,74 0,89 1,35 1,15 0,87 

 

накоплении лигнина и ФС. В отличии от устой-
чивых, у восприимчивых генотипов при дейст-
вии этого фактора содержание лигнина сущест-
венно ниже, а содержание ФС находится на 
уровне контрольных растений. Вполне допус-
тимо, что непосредственной причиной низкого 
содержания лигнина у этого генотипа является 
неэффективная работа фенипропаноидного пу-
ти, что косвенно подтверждается значительным 
снижением активности ФАЛ. По-видимому, ак-
тиватором или ингибитором фенилпропаноид-
ного пути в нашем эксперименте может высту-
пать СК. 

Известно, что СК является индуктором 
белок-протеиназной системы, активация кото-
рой спровождается изменением уровня свобод-
ных аминокислот, в том числе фенилаланина, 
дифференцированно в зависимости от устойчи-
вости генотипов к фузариозу [1, 7]. Кроме того, 
существует еще один аспект возможного уча-
стия СК в функционировании фенилпропано-
идного пути, который реализуется в каскаде ре-
акций, индуцированных окислительным взры-
вом и NO-синтетазной системой. Показано, что 
оксид азота активирует экспрессию гена ФАЛ, 
что приводит, по всей видимости, также к из-
менению количественного содержания фенила-
ланина. Появившееся при этом дополнительное 
количество фенилаланина при участии ФАЛ 
подвергается дезаминированию и направляется 
в реакции образования фенольных соединений 
и для биосинтеза белков [2]. При этом количе-
ство фенилаланина, которое может использо-
вать ФАЛ на синтез ФС, зависит от интенсив-
ности биосинтеза белка [9].  

При инфицировании растений фузарио-
зом коэффициент соотношения суммарного со-
держания ЛГ и ФС у устойчивых и восприим-
чивых генотипов практически одинаковый, а 
коэффициент соотношения ФАЛ у устойчивых 
генотипов в 1,4 раза выше, чем у восприимчи-
вых (табл. 4). Не исключено, что установлен-

ный в наших экспериментах низкий уровень 
активности ФАЛ у восприимчивых генотипов 
при действии патогена связан с ускоренной 
спонтанной инактивацией фермента данным 
патогеном либо с синтезом специфического ин-
гибитора ФАЛ в этих условиях. Аналогичные 
эффекты наблюдались авторами и в других ра-
ботах [6, 8].  

Инактивирующий эффект действия пато-
гена на активность ФАЛ особенно заметен в 
тканях корней у восприимчивых генотипов 
(табл. 3). Вместе с тем, следует подчеркнуть, 
что активность ФАЛ в корнях незараженных 
растений у восприимчивых генотипов выше, 
чем у устойчивых в 1,4 раза. А при действии 
патогена активность ФАЛ в тканях корней у 
обоих генотипов находится на одинаковом уро-
вне. В то же время суммарное содержание лиг-
нина у восприимчивого генотипа выше, чем у 
устойчивого (27,6% и 24,8% соответственно) 
(табл. 1, 2). Есть основания полагать, что уро-
вень активности ФАЛ в патосистеме H. vulgare 
– Fusarium culmorum не входит в число лими-
тирующих факторов, определяющих конечное 
количественное образование ЛГ и ФС [8, 9]. 
Однако определяющая роль этого фермента в 
изменении содержания ФС показана при дейст-
вии других биотических и абиотических факто-
ров [5,14, 16, 17, 21]. 

Таким образом, полученные нами резуль-
таты свидетельствуют о том, что при действии 
патогена и СК в растениях ярового ячменя про-
исходит активация фенольного метаболизма. 
Это проявляется в изменении содержания ФС, 
ЛГ и активности ФАЛ. В целом же изменения в 
фенольном метаболизме у генотипов ярового 
ячменя являются важным процессом, связан-
ным с формированием устойчивости к дейст-
вию изучаемых факторов. 
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АДАМОВСКАЯ и др. 

THE CHANGE OF PHENYLALANINE-AMMONIA-LYASE ACTIVITY,  
CONTENT OF TOTAL PHENOLIC COMPOUNDS AND LIGNIN  

IN THE SEEDLINGS OF SPRING BARLEY AT THE INFLUENCE  
OF FUSARIOSE INFECTION AND SALICYLIC ACID 

V. G. Аdаmovskaya, О. О. Моlоdchеnкоvа,  
L. Y. Ciselskaya, L. Ya. Bеzkrovnaya 

Plant Breeding & Genetic Institute - National Center of Seed and Cultivar Investigation  
of Ukrainian Academy of Agrarian Sciences  

(Odessa, Ukraine) 

The change of total phenolic compounds and lignin content and phenylalanine-ammonia-lyase 
(PAL) activity in the seedlings of spring barley is studied in dynamics under the infection plants by 
Fusarium culmorum and influence of salicylic acid (SA). The differences are established in plant 
responses under the influence of SA and fusariose infection by contrast on resistance genotypes of 
spring barley. It is supposed that the PAL activity level in pathosystem H. vulgare - Fusarium cul-
morum is not included into the number of limiting factors determining final content of lignine and 
phenolic compounds. The differentiated change of PAL activity and content of total phenolic 
compounds and lignin is shown under the SA influence depending on genotype’s resistance to 
Fusarium spp. The possibility of the SA mediated participation in the functioning of 
phenylpropanoid way of lignin and phenolic compounds biosynthesis is noted. 

Key words: Hordeum vulgare L., phenylalanine-ammonia-lyase, phenols, lignin, fusariose,  
salicylic acid 

ЗМІНА АКТИВНОСТІ ФЕНІЛАЛАНІН-АМІК-ЛІАЗИ,  
СУМАРНОГО ВМІСТУ ФЕНОЛЬНИХ СПОЛУК ТА ЛІГНІНУ  

В ПРОРОСТКАХ ЯРОГО ЯЧМЕНЮ ЗА ДІЇ ФУЗАРІОЗНОЇ ІНФЕКЦІЇ  
ТА САЛІЦИЛОВОЇ КИСЛОТИ 

В. Г. Адамовська, О. О. Молодченкова,  
Л. Й. Цісельська, Л. Я. Безкровна 

Селекційно-генетичний інститут –  
Національний центр насіннєзнавства і сортовивчення  

Української академії аграрних наук  
(Одеса, Україна) 

Вивчена в динаміці зміна вмісту сумарних фенольних сполук, лігніну і активності фенілала-
нін-амміак-ліази (ФАЛ) в проростках ярого ячменю (Hordeum vulgare L.) при зараженні рос-
лин Fusarium culmorum та дії саліцилової кислоти (СК). Встановлені відмінності у реакції – 
відповіді рослин за дії СК та фузаріозної інфекції у контрастних за стійкістю генотипів ярого 
ячменю. Висловлено припущення, що рівень активності ФАЛ у патосистемі H. vulgare – 
Fusarium culmorum не входить до числа лімітуючих факторів, які визначають кінцевий вміст 
лігніну та фенольних сполук. Показана диференційована зміна активності ФАЛ та сумарного 
вмісту фенольних сполук і лігнину за дії СК залежно від стійкості генотипів до фузаріозу. 
Відзначена можливість опосередкованої участі СК у функціонуванні фенілпропаноїдного 
шляху біосинтезу лігнину та фенольних сполук. 

Ключові слова: Hordeum vulgare L., фенілаланін-амміак-ліаза, феноли, лігнін, фузаріоз,  
саліцилова кислота 
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