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К объективным причинам значительного снижения урожая культуры томата можно отнести заражение возбудите-
лями грибных болезней. В этой связи изучение структурно-функциональных особенностей инфицированного растения 
представляет важный этап на пути выяснения механизмов устойчивости и создания системы эффективной защиты от 
болезней грибной этиологии. Изучено влияние препарата, включающего β-1,3-глюкан и водорастворимый полимер на 
основе сополимера акриламида с акрилатом натрия (ВРП), на развитие патогенного гриба Fusarium oxysporum sp. (Fus. 
oxy.) на твердой среде Чапека. В лабораторных условиях исследовано формирование защитных реакций, протекающих 
в листьях 60-дневных растений томата (Lycopersicon esculentum Mill., сорт Тамара) при искусственном фузариозном за-
ражении. Оценка влияния β-1,3-глюкана и ВРП на рост грибного мицелия свидетельствует, что площадь колоний гриба 
увеличивается по отношению к контрольному варианту в 4,0 и 4,7 раза соответственно, следовательно, эти соединения 
не обладают антифунгальной активностью и, более того, стимулируют рост колоний гриба in vitro. Защитное действие 
препарата, содержащего β-1,3-глюкан и водорастворимый полимер, изучено путем предварительного опрыскивания рас-
тений томата, которые переносили из почвенной культуры на водопроводную воду и инфицировали спорами гриба Fus. 
oxy. через корневую систему. Обнаружено, что обработка растений томата β-1,3-глюканом индуцирует защитные реак-
ции, которые характеризуются повышением содержания активных форм кислорода, полифенолов и антоцианов на фоне 
увеличения экспрессии генов PR-белков − β-1,3-глюканазы (Glu) и хитиназы (Chi) в листьях томата при инфицировании 
Fus. oxy. Количественный анализ содержания фотосинтетических пигментов показал, что патогенный гриб оказывает 
негативное действие на пигментный аппарат, снижая содержание хлорофиллов и каротиноидов в листьях томата, тогда 
как предварительная обработка растений препаратом, включающим β-1,3-глюкан и ВРП, способствует существенному 
увеличению содержания фотосинтетических пигментов. Полученные результаты создают научную основу для исполь-
зования β-1,3-глюкана в овощеводстве для повышения болезнеустойчивости растений томата.

Ключевые слова: томаты; активные формы кислорода; полифенолы; хлорофилл; каротиноиды; хитиназа; глюка-
наза; Fusarium oxysporum sp.
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Β-1,3-GLUCAN EFFECT ON THE DEFENCE REACTION OF TOMATO LEAVES 
UNDER FUSARIUM WILT
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Objective reasons for a significant reduction in tomato crop yield include infection with pathogens of fungal diseases. In 
this regard, the study of the structural and functional characteristics of an infected plant represents an important step towards 
elucidating the mechanisms of resistance and creating a system of effective protection against diseases of fungal etiology. The 
effect of a drug containing β-1,3-glucan and a water-soluble polymer (WSP) based on a copolymer of acrylamide with sodium 
acrylate on the development of the pathogenic fungus Fusarium oxysporum sp. (Fus.oxy.) on solid Czapek medium was 
studied. The formation of protective reactions occurring in the leaves of 60-day-old tomato plants (Lycopersicon esculentum 
Mill., variety Tamara) during artificial Fusarium infection was studied under laboratory conditions. An assessment of the effect 
of β-1,3-glucan and WSP on the growth of fungal mycelium showed that the area of fungal colonies increases relative to the 
control variant by 4.0 and 4.7 times, respectively, therefore these compounds do not have antifungal activity and, moreover, 
stimulate the growth of fungal colonies in vitro. The protective effect of a preparation containing β-1,3-glucan and WSP was 
studied by pre-spraying tomato plants that were transferred from soil culture to tap water and infected with spores of the 
fungus Fus. oxy. through the root system. It was found that treatment of tomato plants with β-1,3-glucan induces protective 
reactions, which are characterized by an increase in the content of reactive oxygen species, polyphenols and anthocyanins 
against the background of an increase in the expression of genes for PR proteins − β-1,3-glucanase (Glu) and chitinase (Chi) 
in tomato leaves during infection with Fus. oxy. Quantitative analysis of the content of photosynthetic pigments showed that 
the pathogenic fungus has a negative effect on the pigment apparatus, reducing the content of chlorophylls and carotenoids in 
tomato leaves, while pre-treatment of plants with a preparation including β-1,3-glucan and WSP contributes to a significant 
increase in the content of photosynthetic pigments. The results obtained provide a scientific basis for the use of β-1,3-glucan in 
crop production to improve the disease resistance of tomato plants.

Keywords: tomato; reactive oxygen species; polyphenols; chlorophyll; carotenoids; glucanase; chitinase; Fusarium 
oxysporum sp.
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Введение
К объективным причинам значительного снижения урожая важнейших овощных культур можно от-

нести заражение возбудителями грибных болезней. Одной из первоочередных задач современной био-
логии является выявление путей формирования устойчивости растений к патогенным микроорганизмам. 
Установлено, что уровень устойчивости растений к фитозаболеваниям обеспечивается многими физио-
лого-биохимическими показателями, отвечающими за перестройку метаболизма растений и сохранение 
жизнеспособности в стрессовых условиях [1]. В этой связи изучение структурно-функциональных осо-
бенностей инфицированного растения представляет важный этап на пути познания природы их устойчи-
вости к патогенным микроорганизмам и создания системы критериев оценки болезнеустойчивости.

Фузариозы – болезни множества культурных и дикорастущих растений, вызываемые несовершенны-
ми грибами рода Fusarium, выявляются во всех климатических зонах. На томатах и других пасленовых 
культурах фузариозное увядание широко распространено [2]. Комплекс мер борьбы с болезнями растений, 
наряду с использованием устойчивых сортов, включает ряд химических методов защиты [3]. Однако ин-
тенсивное применение пестицидов для подавления грибной инфекции приводит, с одной стороны, к хи-
мическому загрязнению экосистем, а с другой − к появлению высокорезистентных к пестицидам форм 
фитопатогенов. 

В этой связи остро встает проблема поиска средств повышения общей неспецифической устойчиво-
сти растений (иммунного статуса) к неблагоприятным факторам биотической и абиотической природы 
путем индукции природных защитных механизмов. К препаратам нового поколения можно отнести глю-
каны, которые выполняют роль сигнальных молекул, обладают элиситорными свойствами и  способны 
активировать гены устойчивости, приводящие к синтезу глюканаз и других фитоалексинов [4]. Класси-
ческий элиситор гепта-β-глюкозид, изолированный из клеточной стенки оомицетного гриба Phytophthora 
sojae f. sp. Glycinea (патогена сои), в диапазоне концентраций от 10-8 до 10-9M индуцировал накопление 
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фитоалексинов в семядолях люцерны [5]. β-глюкановый элиситор, изолированный из клеточных стенок 
мицелия гриба Phytophthora colocasiae, способен индуцировать устойчивость к увяданию листьев разных 
сортов колоказии при инфицировании этим патогеном [6]. 

Установлено, что β-1,3-глюканы вызывают целый спектр различных защитных реакций в растениях 
табака [7], арабидопсиса [8], риса [9], бобовых [10] и винограда [11]. Для винограда показано, что обра-
ботка листьев сульфатом β-1,3-глюкана запускает активацию сигнальных путей с участием ионов Ca2+, на-
копление АФК, жасмоната и салицилата, MAPK-активность, индукцию хитиназ класса 3, глюконаз класса 
2, белков, переносящих липиды, и синтез фитоалексинов [11]. 

Однако механизмы развития устойчивости растений к грибным патогенам еще далеки от окончатель-
ного выяснения [12]. Особенно это важно для конкретного взаимодействия растение-патоген, поскольку 
установлено, что защитные механизмы, возникающие в растительном организме в ответ на атаку фитопа-
тогеном, часто являются видо- и сортоспецифическими [1]. С этой целью изучено действие β-1,3-глюкана 
на защитные реакции растений томата при инфицировании грибным патогеном Fus. oxy.

Материалы и методы исследования
Исследования проводили на растениях томата (Lycopersicon esculentum Mill.), сорта Тамара. Растения 

выращивали в почвогрунте «Овощное изобилие» в климатокамере при температуре 24 °C под люминес-
центными лампами на полихроматическом белом свету при освещенности 110 мкмоль квантов / м2 ∙ с1 
с фотопериодом 14 ч на протяжении 60 дней, затем корни отмывали и растения переносили на водопро-
водную воду. После акклиматизации в течение 2-х суток на водной среде растения опрыскивали иммуно-
модулирующим препаратом, содержащим в качестве прилипателя водорастворимый полимер (ВРП3) на 
основе сополимера акриламида с акрилатом натрия (ООО «Лесохимик», Беларусь) и иммуномодулятор  – 
β-1,3-глюкан из дрожжей (Solgar, США), исходя из нормы расхода препарата (5 мл/1 растение). Контролем 
служили растения, обработанные дистиллированной водой. Инфицирование грибным патогеном Fus. oxy. 
проводили через 48 ч после обработки иммуномодулирующим препаратом путем внесения суспензион-
ной культуры гриба, содержащей 106 спор/мл, через корни в водную среду (50 мл/1 растение). Анализ 
листьев проводили через 72 ч после инокуляции растений патогеном.

Содержание индивидуальных хлорофиллов (Хл) и каротиноидов в листьях томата определяли методом 
высокоэффективной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) на хроматографе Shimadzu LC 20 Prominence 
(Shimadzu, Япония) с  использованием хроматографической колонки Nucleodur C18 Gravity, размер ча-
стиц – 5 мкм, длина 15 см (Macherey Nagel, Германия). Листья томата (50 мг) гомогенизировали с добав-
лением 100 мг СаСО3 и 2 мл 99,5 % ацетона. Гомогенат два раза центрифугировали в течение 10 мин при 
13000 g (микроцентрифуга Microfuge 16, Германия), 0,5 мл супернатанта вносили в виалы и помещали 
в камеру хроматографа. Объем инъекции – 20 мкл. Разделение пигментов в колонке осуществляли рас-
творами А (90 % ацетонитрил, 9,9 % фильтрованная H2O, 0,1 % триэтиламин) и Б (100 % этилацетат) по 
программе с расходом 0,5 мл/мин. Пигменты регистрировали диодно-матричным детектором по спектрам 
поглощения в диапазоне 200–700 нм [13] и количественно определяли по площади пиков. 

Определение общего содержания активных форм кислорода (АФК) проводили с помощью флуорес-
центного теста, в основе которого лежит образование дихлорфлуоресцеина (ДХФ) из нефлуоресцирую-
щего 2’,7’-дихлорфлуоресцеин диацетата (ДХФ-ДА) (Sigma –Aldrich, США) в экстрактах листьев [14], 
что позволяет судить об общем содержании АФК в растительных клетках, без идентификации отдельных 
форм. Регистрировали флуоресценцию ДХФ (λвоз. = 496, λрег. = 524 нм) с помощью спектрофлуориметра 
«SOLAR СМ 2203» (Беларусь). О суммарном уровне АФК судили по количеству образовавшегося ДХФ, 
концентрацию которого рассчитывали по калибровочной кривой, полученной с использованием раство-
ренного в этаноле коммерческого препарата ДХФ (Fluka). Содержание АФК рассчитывали в мкг ДХФ/г 
сырой массы.

Содержание антоцианов определяли согласно методу [15]. Навеску 0,1 г свежего растительного мате-
риала растирали в 0,5 мл 1 %-ного HCl. Остаток в ступке еще раз смывали 0,5 мл раствора. К экстракту 
добавляли 1 мл хлороформа и центрифугировали в течение 10 мин при скорости 12 000 g и температу-
ре 4 °С (центрифуга KAIDA KH22R, Китай). Измеряли оптическую плотность супернатанта при 525 нм 
на спектрофотометре Shimadzu UV – 2401PC («Shimadzu», Япония). Содержание антоцианов выражали 
в миллиграммах на грамм сырой массы (в эквиваленте цианидин-3-глюкозида), используя коэффициент 
молярной экстинкции 31,6 М‒1·см‒1.

Общее содержание фенольных соединений определяли спектрофотометрическим методом с помощью 
комплексообразующих реагентов [16]. Метод основан на реакции полифенольных соединений с реакти-
вом Фолина – Чокалтеу, содержащим фосфоромолибдат и вольфрамат натрия, которые при восстановле-
нии фенольными соединениями в щелочной среде образуют комплекс синего цвета (вольфрамовая синь), 

http://www.biotechlink.org/Articles.aspx?articleID=117


52

Журнал Белорусского государственного университета. Экология. 2024;3:49–58
Journal of the Belarusian State University. Ecology. 2024;3:49–58

интенсивность окраски которого пропорциональна количеству фенольных соединений. Фенольные соеди-
нения экстрагировали из растительного материала 96%-ным спиртовым раствором. Содержание полифе-
нолов определяли на спектрофотометре «СОЛАР-2201» (Беларусь) по поглощению при 765 нм продуктов 
окисления фенольных соединений, используя в  качестве калибровочного стандарта галловую кислоту. 
Суммарное содержание фенольных соединений выражали в мг-экв. галловой кислоты/г сырой массы.

Экспрессию генов PR-2 и PR-3, кодирующих ключевые антипатогенные белки – β-1,3- глюканазу и хи-
тиназу соответственно, определяли с помощью полимеразной цепной реакции в реальном времени (ПЦР-
РВ) [17]. Для этого выделяли суммарную РНК из 0,1 г ткани листьев, предварительно растертых в жидком 
азоте с помощью набора реагентов Лира (http://biolabmix.ru/). Качество РНК оценивали методом электро-
фореза в агарозном геле, ее концентрацию определяли на приборе BioDrop μLite (Serva). Препараты очи-
щали от примеси геномной ДНК (RNase-free DNase, Thermo Fisher Scientific) и использовали для синте-
за первой цепи кДНК Реакционная смесь для синтеза кДНК содержала 200 ед. обратной транскриптазы 
RevertAidTM M-MuLV, случайные (random) гексамерные праймеры (0,2 мкг), 0,1 мМ дНТФ, 20 ед. инги-
битора рибонуклеаз RiboLock (Thermo Fisher Scientific) в общем объеме реакционной смеси 20 мкл. ПЦР-
анализ проводился на термоциклере CFX96 Touch™ Real-Time PCR Detection System (Bio-Rad, США) 
с использованием набора Luna® Universal qPCR Master Mix («Ферментас», Литва). В реакционную смесь 
для ПЦР были добавлены специфические олигонуклеотидные праймеры (6–12 пмоль на реакцию), кДНК-
матрица в количестве, соответствующем 100 нг тотальной РНК. Программа для термоциклера включала: 
95 °С – 5 мин; {94 °С – 30 с, 57–59 °С – 30 с, 72 °С – 30 с} 40 циклов; 72 °С – 7 мин. Скорость изме-
нения температуры – 1 °С/с. Олигонуклеотидные праймеры были синтезированы в ООО «АртБиоТех» 
(Беларусь) (табл. 1).

Анализ экспрессии генов выполняли в трех биологических повторностях. Для нормализации данных 
генной экспрессии в качестве референсного гена использовали актин. Оценку экспрессии генов на транс-
крипционном уровне и статистический анализ результатов проводили с использованием пакета програм-
мы REST-MCS (https://www.gene-quantification.de/rest-mcs.html). 

Т а б л и ц а  1 

Нуклеотидная последовательность прямых (F) и обратных (R) праймеров  
и размер специфичных им продуктов амплификации

Ta b l e  1

Nucleotide sequence of forward (F) and reverse (R) primers and the size of their specific amplification products

Олигонуклеотид Последовательность олигонуклеотида, 5´ → 3´ Размер ампликона, п. н. Источник

Chi F– AGCACCAGATGGACCATA
R– GCTGACTTGAAGCACAGTAA 83  [18]

Glu F– TCAGCAGGGTTGCAAAATCA 
R– CTCTAGGTGGGTAGGTGTTGGTTAA 79  [19]

Actin F–TGTCCCTATTTACGAGGGTTATGC
R–CAGTTAAATCACGACCAGCAAGAT 74  [20]

Примечание. Chi − хитиназа, Glu − глюканаза, Аctin − актин. 

Полученные данные статистически анализировали с  использованием однофакторного дисперсионно-
го анализа (ANOVA), а средние различия сравнивали с критерием Стьюдента с использованием программ 
Statistica 6.0 (StatSoft) и Excel 2010. Результаты исследований представлены как среднее ± стандартная ошибка 
среднего (SE). Различия при р < 0,05 считались значимыми и отмечены на графиках и таблицах звездочкой.

Результаты исследования и их обсуждение
Изучено влияние β-1,3-глюкана в комплексе с ВРП на рост и развитие мицелия патогенного гриба Fus. 

oxy. sp. в условиях in vitro. В эксперименте использовали состав, содержащий ВРП на основе сополимера 
акриламида с акрилатом натрия (ВРП-3, 0,4 %) и β-1,3-глюкан (0,01 %), который вводили в среду Чапека. 
В контрольном варианте препарат в среду культивирования не добавляли. Из полученных данных следует, 
что активный рост мицелия происходит в условиях, когда в твердую среду (агар) вносится ВРП-3 (табл. 2). 

В этих условиях площадь колоний гриба увеличивается практически в 4 раза по отношению к кон-
трольному варианту. Усиленный рост мицелия наблюдается и на среде, содержащей β-1,3-глюкан и ВРП-3, 
где под их влиянием площадь колоний увеличивается в 4,7 раза соответственно (табл. 2). Таким образом, 
оценка влияния β-1,3-глюкана на рост грибного мицелия показала, что это соединение не обладает 
антифунгальной активностью. 
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Т а б л и ц а  2

Влияние β-1,3-глюкана и водорастворимого полимера на развитие гриба Fus. oxy. (7 дней роста)

Ta b l e  2

Effect of β-1,3-glucan and water-soluble polymer on the development of the fungus Fus. oxy. (7 days of growth)

Варианты Размер колоний
см2 %

1 Контроль 7,1 ± 0,5 100
2 ВРП (0,4 %) 28,3 ± 2,1* 398,6
3 ВРП (0,4 %) + β-1,3-глюкан (0,01 %) 33,2 ± 2,8* 467,6*

Примечание. * Различия достоверны между 1 и 2(3) (p ≤ 0,05).

β-глюканы − нерастворимые полисахариды, широко присутствующие в дрожжах, грибах, бактериях, 
водорослях, ячмене и овсе [21]. В работе in vitro было изучено влияние экстракта морских водорослей 
Ascophyllum nodosum в разных дозах (0,5 %; 1,0; 2,0; 4,0 и 8,0 %) на морфологию и целлюлозолитическую 
способность гриба Fusarium oxysporum f. sp. vasinfectum [22]. Было подтверждено, что препарат при уве-
личении дозы индуцировал рост мицелия гриба, что определялось по диаметру колоний и свежей массе 
мицелия, выращенного в культуральной среде с картофелем и декстрозой. Этот результат сопровождался 
прогрессивным увеличением активности ферментов β-1,3-глюканазы и хитиназы, участвующих в процес-
се удлинения гифов патогенного гриба.

Мы обнаружили сильную стимуляцию роста мицелия на культуральной среде, содержащей ВРП (табл. 2). 
Наблюдаемый стимулирующий эффект может быть обусловлен высокой водоудерживающей способностью 
полимера, с одной стороны, и его рострегулирующей активностью − с другой [23]. Таким образом, изучение 
влияния препарата, содержащего β-1,3-глюкан и ВРП, на рост грибного мицелия свидетельствует, что эти 
соединения не обладают противогрибковой активностью и более того стимулируют развитие гриба Fus. oxy. 

У растений в  процессе эволюции развились рецепторы, позволяющие определять уникальные мо-
лекулы микроба, так называемые молекулярные паттерны, связанные с  микробами (microbe-associated 
molecular patterns, MAMP). β-глюкан, наиболее распространенный полисахарид клеточной стенки грибов, 
также служит MAMP, но механизмы восприятия и передачи сигналов β-глюкана в растениях в значитель-
ной степени неизвестны [24]. Обнаружено, что в растениях при распознавании глюканов образуются H2O2 
и фитоалексины, активируются PR-гены. Рецептор неизвестен, но рецептор-подобная киназа с 30 % сход-
ством с Дектин-1 животных обнаружена в A. thaliana и соевых бобах.

Таким образом, наиболее ранней реакцией растительного организма на внедрение возбудителя являет-
ся генерация АФК, которые оказывают прямое противогрибковое действие на микроорганизмы, а также 
могут выполнять сигнальную функцию, необходимую для формирования системной приобретенной ре-
зистентности [25]. В этой связи прежде всего было изучено влияние состава, содержащего β-1,3-глюкан 
и ВРП, на общий уровень АФК в  здоровых и инфицированных листьях томата (табл. 3). Обнаружено, 
что атака патогеном не приводит к изменению содержания АФК в листьях томата в сравнении с контро-
лем, тогда как предобработка растений составом на основе β-1,3-глюкана способствовала повышению на 
42,7 % общего уровня АФК в условиях поражения Fus. oxy. 

Т а б л и ц а  3

Влияние Fus. oxy. и обработки препаратом, содержащим β-1,3-глюкан и ВРП,  
на содержание суммы АФК, полифенолов и антоцианов в листьях томата

Ta b l e  3

Effect of Fus. oxy. and treatment with a preparation containing β-1,3-glucan and WSP  
on the content of total ROS, polyphenols and anthocyanins in tomato leaves

 Вариант Содержание АФК, 
мкг ДХФ/г сырой массы

Содержание полифено-
лов, мг-экв. галловой 

кислоты /г сырой массы

Содержание 
антоцианов, 

мг/г сырой массы
1 Контроль 10,31 ± 0,080 8,75 ± 0,44 0,44 ± 0,03
2 Fus. oxy. 10,36 ± 0,018 14,75 ± 0,42* 0,53 ± 0,02*
3 β-1,3-глюкан + ВРП + Fus. oxy. 14,71 ± 0,30* 20,80 ± 0,38** 0,57 ± 0,03*

Примечание. * Различия достоверны между 1 и 2(3) (t-критерий, p ≤ 0,05); 
**различия достоверны между 2 и 3 (t-критерий, p ≤ 0,05).
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Защитная роль фенольных соединений, которую они играют при поражении растений грибковыми па-
тогенами, широко документирована [26]. Предварительно синтезированные противогрибковые фенольные 
соединения здоровых растений обычно находятся в вакуолях или органеллах в конъюгированной форме, 
чаще с гликозидными связями. Биотрофы могут избежать высвобождения из депо фенольных соединения, 
минимизируя ущерб растению-хозяину, тогда как некротрофы, вызывают значительное высвобождение 
этих соединений. Обнаружено, что мутант ячменя (Ant 18-159) оказался чрезвычайно устойчивым к пора-
жению фузариозом, поскольку гифы гриба не смогли проникнуть в зерна этого мутанта из-за присутствия 
в них противогрибковых фенольных соединений [27].

В качестве защитных реакций было изучено накопление фенольных соединений, включая антоцианы, 
в листьях растений томата в условиях эксперимента. Показано, что при фузариозном поражении растений 
наблюдается повышение содержания антоцианов на 20,5 % относительно контроля, а после предобработ-
ки β-1,3-глюканом в комплексе с ВРП прослеживается тенденция к еще более заметному увеличению их 
количества (табл. 3). В инфицированных листьях томата отмечено также повышение общего содержания 
полифенолов на 68,6  % относительно уровня в  здоровых листьях, а  в  предобработки растений томата 
иммуномодулятором их количество в инфицированных листьях возросло в 2,38 раза в сравнении с кон-
тролем (табл. 3). Следовательно, состав на основе β-1,3-глюкана индуцирует развитие защитных реакций 
в пораженных фузариозом листьях томата на уровне вторичных метаболитов, участвующих в регуляции 
окислительно-восстановительных процессов в растительных клетках. 

Основными токсинами, вырабатываемыми Fus. oxy., являются фузаровая кислота, ликомаразмин и де-
гидрофузаровая кислота [28]. Действие фузаровой кислоты связано со снижением фотосинтеза, увядани-
ем, некрозом листьев, гибелью клеток, снижением жизнеспособности растительных клеток и распростра-
нением патогена по органам растения [29]. Как было показано ранее, развитие фузариозного увядания 
в  зависимости от условий приводит к подавлению фотосинтетической активности растений томата по 
двум разным механизмам [30]. В случае медленного увядания (тип I) было продемонстрировано сниже-
ние эффективности светосбора и разделения зарядов в реакционных центрах ФС 2, подавление переноса 
электронов на акцепторной стороне ФС 2 и снижение активности ключевого фермента темновой стадии 
фотосинтеза − рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы. В случае быстрого увядания (II тип) фо-
тохимическая активность хлоропластов подавлялась в меньшей степени, чем при фузариозном увядании 
I типа. 

Одним из основных показателей фотосинтетической активности растений является содержание пла-
стидных пигментов. Этот показатель, как правило, рассматривается в качестве интегрального критерия 
оценки эффективности поглощения солнечной энергии листовой поверхностью и является показателем 
функционального состояния фотосинтетического аппарата [31]. Методом ВЭЖХ было исследовано вли-
яние Fus. oxy. и состава на основе β-1,3-глюкана на содержание фотосинтетических пигментов в листьях 
томата. В  результате проведенных обработок качественный состав компонентов у всех исследованных 
образцов не изменялся. Количественный анализ содержания пигментов показал, что патогенный гриб ока-
зывает негативное действие на содержание Хл и каротиноидов (табл. 4). Обработка растений составом, 
содержащим β-1,3-глюкан, способствовала устранению ингибирующего действия патогена на пигмент-
ный аппарат, повышая количество Хл. Так, относительное содержание Хл а в инфицированных растениях 
повышалось с 35,39 до 68,46 %, а Хл b − с 39,75 до 75,88 % в результате обработки препаратом с β-1,3-
глюканом (табл. 4).

Т а б л и ц а  4

Влияние β-1,3-глюкана на относительное содержание хлорофилла и каротиноидов  
в листьях томата, измеренное методом ВЭЖХ

Ta b l e  4

Effect of β-1,3-glucan on the relative content of chlorophyll and carotenoids in tomato leaves measured by HPLC

Варианты Неоксантин Виолаксантин Антероксантин Лютеин Хл b Хл а β-каротин

1 Контроль 100 100 100 100 100 100 100

2 Fus. oxy. 38,65 32,62 62,21 48,37 39,75 35,39 33,22

3 β-1,3-глюкан+ ВРП+ 
Fus. oxy.

70,67 55,72 70,05 81,10 75,88 68,46 62,62

Примечание. Количество отдельных форм пигментов, рассчитанное в мкг/г сырой массы, выражено в % от содержания соот-
ветствующего пигмента в контрольном образце. 
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Нами не обнаружено даже следовых количеств зеаксантина как в здоровых, так и в инфицированных 
листьях томата. При этом инфицирование грибом снижало содержание виолаксантина до 32,62 %, а не-
оксантина − до 38,65 % в сравнении с контролем. Менее выраженный ингибирующий эффект отмечен для 
антераксантина (62,21 %) и лютеина (48,37 %).

Из полученных данных следует, что пленкообразующий состав, содержащий β-1,3-глюкан, предотвра-
щает вызванное патогеном снижение содержания каротиноидов, повышая их количество в тканях листа, 
которое однако не достигает уровня пигментов в здоровых растениях (табл. 4). Показано, что каротиноиды 
(β-каротин и ксантофиллы) играют важную роль в защите клеток от стресса и обладают способностью 
подавлять АФК в растениях томата [32]. Таким образом, антиоксидантная эффективность более высоких 
уровней мажорных каротиноидов, наряду с фенольными соединениями, может быть непосредственным 
компонентом антиоксидантной защиты при фузариозном увядании.

Растительные β-1,3-глюканазы являются одним из важнейших классов ферментов, участвующих во 
взаимодействиях растение-патоген, поэтому их большое включено в группу белков, связанных с патоге-
незом (PR-2) [33]. Очищенные β-1,3-глюканазы оказывают ингибирующее действие на прорастание спор 
грибов и рост гифов, вызывая деформации и лизис мицелия вследствие гидролиза стенок грибов. Такой 
тип противогрибковой активности проявляла табачная β-1,3-глюканаза Glu II в отношении Fus. solani [34]. 
Хитиназы представляют собой гликозилгидролазы и широко встречаются в различных организмах в при-
роде. Они считаются группой белков, связанных с патогенезом (PR-3) [35]. При инокуляции устойчивого 
сорта огурца JIN5-508 Podosphaera xanthii экспрессия генов хитиназы значительно повышалась, что за-
пускало реакцию сверхчувствительности, останавливающую инвазию мучнистой росы [36]. При пода-
влении генов хитиназы Chi23, Chi32 и Chi47 наблюдалось снижение устойчивости хлопка к Verticillium 
dahliae [37]. 

Для сравнительного анализа возможного ответа на обработку β-1,3-глюканом была определена экс-
прессия генов защитных белков − β-1,3-глюканазы (Glu) и хитиназы (Chi). Расчет проводили с учетом 
значений Cq для гена-нормализатора и относительно контроля (вариант 1, табл. 5). 

Т а б л и ц а  5

Экспрессии генов β-1,3-глюканазы (Glu) и хитиназы (Chi) в листьях томата 

Ta b l e  5

Expressions of β-1,3-glucanase (Glu)  and chitinase (Chi) genes in tomato leaves

Варианты Уровень экспрессии гена Glu, 
отн. ед.

Уровень экспрессии гена Chi, 
отн. ед.

1 Контроль 1,0 1,0

2 Fus. oxy. 1,085 ± 0,008 1,684 ± 0,066*

3 β-1,3-глюкан 4,321 ± 0,234* 1,109 ± 0,019

4 β-1,3-глюкан + Fus. oxy. 4,182 ± 0,234* 3,209 ± 0,266*
Примечание. *Различия достоверны между контролем и опытом (p ≤ 0,05).

Обработка β-1,3-глюканом растений томата вызывала значительное повышение относительного уров-
ня экспрессии гена Glu как в  здоровых, так и в  инфицированных Fus. oxy. растениях томата (на 3,32 
и 3,18 отн. ед. соответственно). Уровень относительной экспрессии гена Chi также значительно повысился 
после предварительной обработки β-1,3-глюканом с последующим заражением Fus. ox. (на 2,21 отн. ед. 
относительно контроля).

Увеличение экспрессии данных генов может приводить к активизации синтеза PR-белков 
(β-1,3-глюканазы и хитиназы), обладающих противогрибковой гидролитической активностью и оказыва-
ющих ингибирующее действие на прорастание спор и рост гифов патогенных грибов. 

Заключение
Фузариозное увядание, вызываемое Fus. oxy., является одним из наиболее опасных заболеваний томата 

и приводит либо к гибели растений, либо к значительному снижению урожайности. Использование био-
генных соединений обеспечивает успешную защиту от многих грибковых заболеваний за счет метаболи-
ческих изменений в растениях, включая индукцию ферментов биосинтеза фенолов, антиоксидантных за-
щитных ферментов и низкомолекулярных антиоксидантов. В данной работе экспериментально доказано, 
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что препарат, состоящий из β-1,3-глюкана и ВРП, вызывает усиление защитных систем в листовых клет-
ках томата путем генерации АФК и стимуляции биосинтеза вторичных метаболитов (полифенолов и анто-
цианов), повышения содержания фотосинтетических пигментов и активации генов защитных белков, что 
позволяет использовать эти соединения для создания нового природного защитного средства для борьбы 
с фузариозом томата. Дальнейшие исследования могут быть направлены на изучение характера влияния 
препарата в контролируемых и полевых условиях в течение всего цикла развития растений томата с при-
влечением широкого диапазона физиологических и биохимических параметров, включая оценку урожай-
ности и качества овощной продукции. 
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