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Óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ìÿãêîé ïøåíèöû ñ ïàðàçèòè÷åñêèì ãðèáîì Pucci-
nia triticina ïîêàçàëè, ÷òî êëåòî÷íîé îñíîâîé áèîòðîôíûõ îòíîøåíèé ÿâëÿëèñü èíäóêöèÿ ãðèáîì îáðàçî-
âàíèÿ àãðåãàòîâ öèòîïëàçìû è ìèãðàöèè ÿäåð ðàñòåíèé ê ãàóñòîðèÿì, ñòèìóëÿöèÿ îáìåíà âåùåñòâ â ìå-
çîôèëëüíûõ êëåòêàõ. Çàùèòíûå ìåõàíèçìû â ôîðìå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè è îáðàçîâàíèÿ îò-
ëîæåíèé íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ðàñòåíèé ïîäàâëÿëèñü äî ñòàäèè ñïîðîíîøåíèÿ ãðèáà. Â ýïèäåðìàëüíûõ
è îáêëàäî÷íûõ êëåòêàõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ðàñòåíèÿ íå íàáëþäàëè ñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê öèòîïëàç-
ìû è òàêñèñà ÿäåð ê ãàóñòîðèÿì ãðèáà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê, Triticum aestivum, Puccinia triticina, áèîòðîôèÿ, òîëå-
ðàíòíîñòü.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áèîòðîôèþ ðàññìàòðèâàþò íå
ïðîñòî êàê òèï ïèòàíèÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ, íî
êàê ñèñòåìó îòíîøåíèé ðàñòåíèÿ è ïàðàçèòà, îñíîâîé êî-
òîðîé ÿâëÿþòñÿ ïîäàâëåíèå çàùèòíûõ ðåàêöèé õîçÿèíà, à
òàêæå ñïîñîáíîñòü îðãàíèçîâûâàòü ïîãëîùåíèå ïèòàòåëü-
íûõ âåùåñòâ èç æèâûõ êëåòîê (Mendgen, Hahn, 2002).
Èçó÷åíèå âçàèìîîòíîøåíèé â òàêèõ ñèñòåìàõ íåîáõîäè-
ìî êàê äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâîëþöèè âçàèìîîòíîøåíèé ïàðà-
çèòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ ñ ðàñòåíèÿìè íà êëåòî÷íîì óðîâ-
íå, òàê è äëÿ ðàçðàáîòêè ñïîñîáîâ çàùèòû ðàñòåíèé îò ïà-
ðàçèòîâ, ìíîãèå èç êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ âîçáóäèòåëÿìè
çàáîëåâàíèé (Frantzen, 2000).

Öåëüþ ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå óëüòðàñòðóêòóðíîé
îñíîâû âçàèìîîòíîøåíèé âîñïðèèì÷èâîé ëèíèè ìÿãêîé
ïøåíèöû ñ áèîòðîôíûì ðæàâ÷èííûì ãðèáîì Puccinia tri-
ticina.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â êà÷åñòâå îáúåêòîâ èññëåäîâàíèé áûëè èñïîëüçîâà-
íû ëèñòüÿ 9-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ëèíèè ìÿãêîé ïøåíè-
öû Triticum aestivum L. ñîðòà Òýò÷åð ñ ãåíîì Lr14a, âûñî-
êîâîñïðèèì÷èâîé ê áóðîé ðæàâ÷èíå. Ïðè çàðàæåíèè ìî-
íîñïîðîâîé ñóñïåíçèåé óðåäèíèîñïîð êëîíà 77 ðàñû
âîçáóäèòåëÿ áóðîé ðæàâ÷èíû Puccinia triticina Erikss. ñ
ãåíîòèïîì Ð9Ð19Ð24Ð28Ð38 ðàñòåíèÿ ïðîÿâëÿëè òèï ðåàêöèè
4 áàëëà (Mains, Jackson, 1926). Êîíòðîëåì ñëóæèëè íåçà-
ðàæåííûå ëèñòüÿ òîé æå ëèíèè.

Ïîñëå çàðàæåíèÿ ìàòåðèàë êóëüòèâèðîâàëè íà ñâåòî-
óñòàíîâêå â ÷àøêàõ Ïåòðè íà 0.01 %-íîì ðàñòâîðå áåíç-
èìèäàçîëà ïî ìåòîäó îòñå÷åííûõ ëèñòüåâ (Ìèõàéëîâà,
Êâèòêî, 1970). Ëèñòüÿ ðàñòåíèé ôèêñèðîâàëè ÷åðåç 24, 36,
72 è 144 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè óðåäèíèîñïîðàìè 2 %-íûì

è 6 %-íûì ðàñòâîðàìè ãëóòàðàëüäåãèäà (6 è 12 ÷ ñîîòâåò-
ñòâåííî) â 0.15 Ì ôîñôàòíîì áóôåðå, ðÍ 7.2, çàòåì
2%-íûì ðàñòâîðîì OsO4 (8 ÷) (Harder, 1976). Ïîñëå ôèê-
ñàöèè ìàòåðèàë îáåçâîæèâàëè è çàêëþ÷àëè â ñìåñü ñìîë
Ýïîí-Àðàëäèò.

Ïîäãîòîâêó áëîêîâ è ïðèãîòîâëåíèå óëüòðàòîíêèõ
ñðåçîâ ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ñòåêëÿííûõ íîæåé íà óëüò-
ðàìèêðîòîìå LKB-IV (Øâåöèÿ) ïî îáùåïðèíÿòûì ìå-
òîäèêàì (Áèðþçîâà è äð., 1963). Äëÿ îêðàñêè ñðåçîâ
ïðèìåíÿëè äâîéíîå îêðàøèâàíèå 2%-íûì ðàñòâîðîì
óðàíèë-àöåòàòà è íàñûùåííûì ùåëî÷íûì ðàñòâîðîì öèò-
ðàòîì ñâèíöà (Raynolds, 1963). Ñðåçû èçó÷àëè íà òðàíñ-
ìèññèîííîì ìèêðîñêîïå ìàðêè ÌÁÈ-100.

Èñïîëüçîâàííûå ðåàêòèâû: ãëóòàðàëüäåãèä (Sig-
ma-Aldrich, Ãåðìàíèÿ), ÷åòûðåõîêèñü îñìèÿ (Fluka,
ÑØÀ)|, ñìîëû Ýïîí (Fluka AG, Øâåéöàðèÿ) è Àðàëäèò
(Sigma, Ãåðìàíèÿ), àöåòàò óðàíà (Serva, ÑØÀ) è öèòðàò
ñâèíöà («Ðåàõèì», Ðîññèÿ).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Çàðàæåíèå ïøåíèöû íà÷èíàëîñü ñ ïîïàäàíèÿ óðåäè-
íèîñïîðû ðæàâ÷èííîãî ãðèáà íà ïîâåðõíîñòü ðàñòåíèÿ.
Ñïîðà ïîñëåäîâàòåëüíî îáðàçîâûâàëà ðîñòêîâóþ òðóáêó,
ðàñòóùóþ ê óñòüèöó, è àïïðåññîðèé, öèòîïëàçìà êîòîðîãî
ïåðåòåêàëà â ïåðâóþ âíóòðèòêàíåâóþ (ýíäîôèòíóþ)
ñòðóêòóðó ãðèáà — ïîäóñòüè÷íóþ âåçèêóëó (ÏÓÂ). ÏÓÂ
ôîðìèðîâàëà èíôåêöèîííûå ãèôû, íàïðàâëÿþùèåñÿ ê
ìåçîôèëëüíûì êëåòêàì ëèñòà. Íà êîíöå èíôåêöèîííûõ
ãèô îò÷ëåíÿëèñü ìàòåðèíñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ (ÌÊÃ),
îáðàçóþùèå â êëåòêàõ ðàñòåíèÿ ñïåöèàëèçèðîâàííûå îð-
ãàíû ãðèáà — ãàóñòîðèè (ðèñ. 1, à). Ïðè óñïåøíîì âçàè-
ìîäåéñòâèè ñ ðàñòåíèåì áèîòðîôíûé ãðèá ïîñëåäîâà-

881

2 0 0 7 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 49, ¹ 10



òåëüíî îñâàèâàë íîâûå ó÷àñòêè òêàíè, è ÷åðåç 6 ñóò ðàçâè-
âàëàñü óðåäèíèîïóñòóëà ñ íîâûì ïîêîëåíèåì ñïîð.

×åðåç 24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè ïåðâûå ýíäîôèòíûå
ñòðóêòóðû ãðèáà — ÏÓÂ, èíôåêöèîííûå ãèôû è ÌÊÃ —
ñîäåðæàëè çàïàñíûå âåùåñòâà â ôîðìå îñìèîôèëüíûõ ëè-
ïèäíûõ ãëîáóë, ñõîäíûõ ïî âèäó ñ çàïàñíûìè âåùåñòâà-
ìè óðåäèíèîñïîð (ðèñ. 4, å). Îñîáåííî çíà÷èòåëüíîå êî-
ëè÷åñòâî ëèïèäîâ íàáëþäàëè â ÏÓÂ è îòìå÷àëè ðåãóëÿð-
íûé êîíòàêò ãëîáóë ñ òîíîïëàñòîì âàêóîëåé ãðèáà. Íà
õèìè÷åñêèå ïðåâðàùåíèÿ ëèïèäîâ óêàçûâàëî èçìåíåíèå
öâåòà ãëîáóë ïî êðàÿì êàïåëü (ðèñ. 1, à—â). Â çîíå ïðå-
âðàùåíèÿ ëèïèäîâ îòìå÷åíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî õîðîøî
ðàçâèòûõ ìèòîõîíäðèé ñ ïàðàëëåëüíî ðàñïîëîæåííûìè
êðèñòàìè, â íåêîòîðûõ ðàéîíàõ âûÿâëÿëèñü êîìïëåêñû
ãðàíóë óãëåâîäà ãëèêîãåíà (ðèñ. 1, â). Íà áîëåå ïîçäíèõ
ñòàäèÿõ (÷åðåç 36 ÷ è áîëåå ïîñëå èíîêóëÿöèè) îñìèîôèëü-
íûõ ëèïèäîâ â êëåòêàõ ãðèáà íå íàáëþäàëè.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî íåïàðàçèòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ ãðèáà çàêàí-
÷èâàåòñÿ íà ýòàïå ïðîíèêíîâåíèÿ â òêàíü ðàñòåíèÿ, à çà-
òåì ïàðàçèò ïåðåõîäèò ê ñóùåñòâîâàíèþ çà ñ÷åò ìå-
òàáîëèòîâ ðàñòåíèÿ (Littlefield, Heath, 1979). Îäíàêî íàøè
íàáëþäåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â öèòîïëàçìå ïåðâûõ èíôåêöè-
îííûõ ãèô è ÌÊÃ ñîäåðæèòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ðåçåðâ-
íûõ ëèïèäîâ. Âåðîÿòíî, ïîñòðîåíèå ïåðâûõ ýíäîôèòíûõ

èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà ïðîèñõîäèò â ñóùåñòâåí-
íîé ñòåïåíè çà ñ÷åò ýíåðãåòè÷åñêèõ çàïàñîâ ñïîðû. Ýòî
äàåò ïàðàçèòè÷åñêîìó ãðèáó âðåìÿ äëÿ íàñòðàèâàíèÿ
âçàèìîâûãîäíûõ îòíîøåíèé ñ ðàñòåíèåì è äëÿ ïîäàâëå-
íèÿ àêòèâíûõ ìåõàíèçìîâ èììóíèòåòà.

Äëÿ ïîíèìàíèÿ ñòðóêòóðíîé è ôóíêöèîíàëüíîé îñíî-
âû áèîòðîôèè îñîáîå çíà÷åíèå èìååò èçó÷åíèå ðàííèõ
ýòàïîâ âçàèìîäåéñòâèÿ, ïîñêîëüêó êëþ÷åâûå ñîáûòèÿ,
ïðèâîäÿùèå ê ñîâìåñòèìîñòè èëè íåñîâìåñòèìîñòè ïàðò-
íåðîâ, ïðîèñõîäÿò â 1-å ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè (Ïëîòíèêî-
âà è äð., 2005). Äëÿ çäîðîâûõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê ìÿã-
êîé ïøåíèöû áûëè òèïè÷íû áîëüøàÿ öåíòðàëüíàÿ âàêó-
îëü, óçêèé ïîñòåííûé ñëîé öèòîïëàçìû ñ êîìïëåêñîì
îðãàíåëë è ðàñïîëîæåíèå ÿäðà â öåíòðå êëåòêè (ðèñ. 1, ã).
Ðàíåå áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ÏÓÂ ôîðìèðóþòñÿ â ñðåä-
íåì ÷åðåç 18 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè (Ïëîòíèêîâà è äð.,
2005). Ïåðâûìè âèäèìûìè ðåàêöèÿìè ðàñòåíèÿ íà âíå-
äðåíèå ïàðàçèòà â ïîäóñòüè÷íóþ ïîëîñòü áûëè ìèãðàöèÿ
ÿäðà è îáðàçîâàíèå àãðåãàòà öèòîïëàçìû ðàñòåíèÿ â çîíàõ
êîíòàêòà ñ ïåðâîé èíôåêöèîííîé ãèôîé ãðèáà, îíè âûÿâ-
ëÿëèñü óæå ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè (ðèñ. 1, à), ò.å. â
òå÷åíèå ïåðâûõ ÷àñîâ âçàèìîäåéñòâèÿ.

Òðàäèöèîííî ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî âñå ñïåöèôè÷åñêèå ñî-
áûòèÿ, ïðèâîäÿùèå ê ñîâìåñòèìîñòè èëè íåñîâìåñòè-
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Ðèñ. 1. Ñòðîåíèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ðæàâ÷èííîãî ãðèáà Puccinia triticina è êëåòîê ìÿãêîé ïøåíèöû íà ðàííèõ ýòàïàõ âçàèìî-
äåéñòâèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè).

a — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, èíôåêöèîííûå ãèôû, ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ è ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå ðàñòåíèÿ; â èíôåêöèîííûõ ñòðóê-
òóðàõ ãðèáà ñîäåðæàòñÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíûå ëèïèäíûå ãëîáóëû; â çîíàõ êëåòîê ðàñòåíèÿ, êîíòàêòèðóþùèõ ñ ãðèáîì, ïðèñóòñòâóþò ÿäðà è àãðåãàòû
öèòîïëàçìû. á — ñòðîåíèå ïåðâîé èíôåêöèîííîé ãèôû ãðèáà; áîëüøîå ÿäðûøêî èìååò ãðàíóëÿðíóþ îðãàíèçàöèþ. â — ëèïèäíûå ãëîáóëû, êîíòàêòè-
ðóþùèå ñ òîíîïëàñòîì âàêóîëè, è êëàñòåðû ãëèêîãåíà â èíôåêöèîííîé ãèôå. ã — ñòðîåíèå çäîðîâîé êëåòêè ìåçîôèëëà ëèñòà. àö — àãðåãàò öèòîïëàç-
ìû, âà — âàêóîëü, ãñ — ãàóñòîðèé, ãê — êëàñòåð ãëèêîãåíà, èã — èíôåêöèîííàÿ ãèôà, ëã — ëèïèäíàÿ ãëîáóëà, ì — ìèòîõîíäðèÿ, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ

êëåòêà ãàóñòîðèÿ, ïóâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, õë — õëîðîïëàñò, ÿã — ÿäðî êëåòêè ãðèáà, ÿä — ÿäðûøêî, ÿð — ÿäðî êëåòêè ðàñòåíèÿ.



ìîñòè ïàðòíåðîâ, ïðîÿâëÿþòñÿ íà ñòàäèè âíåäðåíèÿ ãàóñ-
òîðèÿ â êëåòêó ðàñòåíèÿ (Littlefield, Heath,1979; Prell, Day,
2000). Îäíàêî íàáëþäàâøèåñÿ íàìè ðåîðãàíèçàöèÿ öè-
òîïëàçìû è òàêñèñ ÿäåð ðàñòåíèÿ ê ìåñòó êîíòàêòà ñ èí-
ôåêöèîííûìè ãèôàìè â íåïîâðåæäåííûõ êëåòêàõ óêàçû-
âàþò íà óçíàâàíèå ïðèñóòñòâèÿ ãðèáà è àêòèâíûå ðåàêöèè
ðàñòåíèé äî âíåäðåíèÿ ïàðàçèòà â êëåòêó. Îáðàçîâàíèå
öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ àãðåãàòîâ ïîä àïïðåññîðèåì è âî-
êðóã ãàóñòîðèåâ îòìå÷àëîñü òàêæå ïðè çàðàæåíèè ýïè-
äåðìàëüíûõ êëåòîê âèãíû áàçèäèîñïîðàìè ðæàâ÷èííîãî
ãðèáà Uromyces vignae. ßäðà ðàñòåíèé ìèãðèðîâàëè ê ìå-
ñòàì êîíòàêòà ÷åðåç 2 ÷ è îñòàâàëèñü â êîíòàêòå ñ ãàóñ-
òîðèÿìè òîëüêî â ñîâìåñòèìîé êîìáèíàöèè (Xu, Mend-

gen, 1991; Heath et al.,1997). Âåðîÿòíî, îáðàçîâàíèå êîìï-
ëåêñà ÿäðà è öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ îðãàíåëë ÿâëÿåòñÿ
íàèáîëåå ðàííèì ïðîÿâëåíèåì âçàèìîäåéñòâèÿ îðãàíèç-
ìîâ è ïåðâûì ýòàïîì óñòàíîâëåíèÿ áèîòðîôíûõ îòíî-
øåíèé.

Â ïåðèîä 24—72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè èíôåêöèîííûå
ãèôû è ÌÊÃ îòëè÷àëèñü ïëîòíîé öèòîïëàçìîé, ñîäåðæà-
ëè áîëüøîå êîëè÷åñòâî ðèáîñîì, ìèòîõîíäðèé, öèñòåðí
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ìåëêèõ âàêóîëåé, â ÿä-
ðàõ áûëè õîðîøî ðàçâèòû ÿäðûøêè ãðàíóëÿðíîé ñòðóêòó-
ðû (â ñðåäíåì 56 % îáúåìà ÿäåð) (ðèñ. 1, à, á). Âñå ýòî
ñâèäåòåëüñòâóåò îá àêòèâíîì ðàçâèòèè ãðèáà è âûñîêîì
óðîâíå åãî ìåòàáîëèçìà.
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Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðà ãàóñòîðèåâ ïàðàçèòè÷åñêîãî ãðèáà íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ïàòîãåíåçà.

à — ïðîíèêíîâåíèå ãàóñòîðèÿ â êëåòêó ðàñòåíèÿ; ïðîíèêàþùèé âûðîñò ïîêðûò òîíêîé îáîëî÷êîé, â öèòîïëàçìå ðàñïîëàãàþòñÿ âåçèêóëû ñ ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíûì ñîäåðæèìûì. á — ìîëîäîé ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå ëèñòà; öèòîïëàçìà íàñûùåíà îðãàíåëëàìè, ýêñòðàãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ
ïðîçðà÷åí. â — ÿäðî ñ ÿäðûøêîì ôèáðèëëÿðíîé ñòðóêòóðû â ãàóñòîðèè. ã — âàêóîëèçàöèÿ ãàóñòîðèÿ è íàêîïëåíèå ëèïèäíûõ ãëîáóë â öèòîïëàçìå; â
ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîì ìàòðèêñå îòëîæåíèÿ ôèáðèëëÿðíîãî âåùåñòâà. ä — âàêóîëèçèðîâàííûé ãàóñòîðèé â ñòàðîé ÷àñòè ìèöåëèÿ; öèòîïëàçìà ðàñòå-
íèÿ ïëàçìîëèçèðîâàíà, ìåìáðàíà ÷àñòè õëîðîïëàñòîâ ðàçðóøåíà (ñòðåëêè). âà — âàêóîëü, âå — âåçèêóëà, ãñ — ãàóñòîðèé, êð — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà ðàñ-
òåíèÿ, ëã — ëèïèäíàÿ ãëîáóëà, ì — ìèòîõîíäðèÿ, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, ò — òîíîïëàñò âàêóîëè, õë — õëîðîïëàñò, øã — øåéêà ãàóñòî-
ðèÿ, ýãì — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ, ýì — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíàÿ ìåìáðàíà, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÿã — ÿäðî êëåòêè ãðèáà,

ÿä — ÿäðûøêî, ÿð — ÿäðî êëåòêè ðàñòåíèÿ.



Âçàèìîäåéñòâèå áèîòðîôíîãî ãðèáà ñ êëåòêîé ðàñòå-
íèÿ îñóùåñòâëÿåò ãàóñòîðèàëüíûé àïïàðàò, âêëþ÷àþùèé
â ñåáÿ ãàóñòîðèé, èíâàãèíèðîâàííóþ ÷àñòü ïëàçìàëåììû
ðàñòåíèé — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíóþ ìåìáðàíó, à òàêæå
ïðîñòðàíñòâî ìåæäó ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíîé è
êëåòî÷íîé ñòåíêîé ãàóñòîðèÿ — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíûé
ìàòðèêñ (Littlefield, Heath, 1979). Ïåðåä îáðàçîâàíèåì ãà-
óñòîðèÿ ïðîèñõîäèëî ïðèêðåïëåíèå ìàòåðèíñêîé êëåòêè
ãàóñòîðèÿ ê êëåòî÷íîé ñòåíêå ìåçîôèëëüíîé êëåòêè.
Âíóòðü êëåòêè ðàñòåíèÿ ïðîíèêàë óçêèé âûðîñò, ïîêðû-
òûé òîíêèì òåìíûì ñëîåì îáîëî÷êè è ñîäåðæàùèé ìåë-
êèå âåçèêóëû ñ òåìíûì ñîäåðæèìûì (ðèñ. 2, à). Âåðîÿò-
íî, âåçèêóëû ñîäåðæàëè íåîáõîäèìûå äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ
â ðàñòèòåëüíóþ êëåòêó ôåðìåíòû ãðèáà (öåëëþëàçû è
ïåêòèíàçû), êîòîðûå íóæíû äëÿ ðàçðóøåíèÿ êëåòî÷íîé
ñòåíêè â ìåñòå ïðîíèêíîâåíèÿ (Deising et al., 1995).

Ìîëîäûå ãàóñòîðèè èìåëè ïëîòíóþ öèòîïëàçìó, íà-
ñûùåííóþ ìèòîõîíäðèÿìè ñ õîðîøî ðàçâèòûìè êðèñòà-
ìè. Â ÿäðå íàáëþäàëîñü íåáîëüøîå ÿäðûøêî ôèáðèëëÿð-
íîé ñòðóêòóðû. Ýêñòðàãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ áûë ïðî-
çðà÷åí è èìåë íåáîëüøóþ øèðèíó (ðèñ. 2, á, â). Ñî
âðåìåíåì â öèòîïëàçìå ãàóñòîðèÿ ïîÿâëÿëèñü ëèòè÷åñêèå
âàêóîëè, ïðîèñõîäèëî ðàçðóøåíèå îðãàíåëë è íàêîïëåíèå
ëèïèäíûõ êàïåëü ñ óìåðåííîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòüþ,

ýñòðàãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ çàïîëíÿëñÿ ôèáðèëëÿðíû-
ìè îòëîæåíèÿìè (ðèñ. 2, ã). Ê ìîìåíòó ñïîðîíîøåíèÿ ãà-
óñòîðèè â ñòàðûõ ÷àñòÿõ ìèöåëèÿ áûëè âàêóîëèçèðîâàíû
(ðèñ. 2, ä).

Îäíîâðåìåííî ñ èçìåíåíèÿìè ãàóñòîðèàëüíîãî àïïà-
ðàòà ïðîèñõîäèëè èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû êëåòîê ðàñòåíèÿ.
ßäðà õîçÿèíà íà âñåõ ñòàäèÿõ âçàèìîäåéñòâèÿ íàõîäèëèñü
âáëèçè ãàóñòîðèåâ, îòäåëÿëèñü îò ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé
ìåìáðàíû òîíêèì ñëîåì öèòîïëàçìû (ðèñ. 1, à; 2, á). Íà
ðàííèõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ (1—3 ñóò) àãðåãàòû öèòî-
ïëàçìû îêîëî ãàóñòîðèåâ èìåëè ïëîòíóþ ñòðóêòóðó,
áûëè íàñûùåíû îðãàíåëëàìè, âêëþ÷àëè â ñåáÿ ìèòîõîíä-
ðèè, äèêòèîñîìû àïïàðàòà Ãîëüäæè, ìíîãî÷èñëåííûå öè-
ñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, õëîðîïëàñòû è
ðèáîñîìû. Ñòðóêòóðà õëîðîïëàñòîâ è ìèòîõîíäðèé ñóùå-
ñòâåííî íå îòëè÷àëàñü îò íîðìû (ðèñ. 1, à; 3, à, á, ä). Â îò-
äåëüíûõ ìåñòàõ íàáëþäàëñÿ áëèçêèé êîíòàêò öèñòåðí
ãðàíóëÿðíîãî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà ñ ýêñòðà-
ãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíîé (ðèñ. 3, ã). ×åðåç 48—72 ÷ ïîñ-
ëå èíîêóëÿöèè îêîëî ìîëîäûõ ãàóñòîðèåâ âûÿâèëè ñâîå-
îáðàçíûé òðåõìåðíûé ìåìáðàííûé êîìïëåêñ, ñîñòîÿùèé
èç ïàðàëëåëüíûõ è ïåðïåíäèêóëÿðíûõ öèñòåðí ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ÷àñòü èç íèõ áûëè íàïîëíåíû
ñîäåðæèìûì (ðèñ. 3, â). Ñî âðåìåíåì (÷åðåç 3—6 ñóò ïî-
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Ðèñ. 3. Óëüòðàñòðóêòóðà ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê ðàñòåíèÿ ñ ãàóñòîðèÿìè ãðèáà.

à — ìèòîõîíäðèè ðàñòåíèÿ îêîëî ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíû. á — öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà è àïïàðàò Ãîëüäæè â çîíå ãàóñòî-
ðèÿ. â — ìåìáðàííûé êîìïëåêñ ðÿäîì ñ ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíîé. ã — öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, êîíòàêòèðóþùèå ñ ýêñò-
ðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíîé. ä — õëîðîïëàñòû êëåòêè ðàñòåíèÿ â çîíå øåéêè ãàóñòîðèÿ (36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè). å — êðàõìàëüíûå çåðíà â õëîðî-
ïëàñòàõ êëåòêè ðàñòåíèÿ ñ ãàóñòîðèåì ãðèáà (72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè). àã — àïïàðàò Ãîëüäæè, ãñ — ãàóñòîðèé, êç — êðàõìàëüíûå çåðíà, ì — ìèòîõîíä-
ðèÿ, ìê — ìåìáðàííûé êîìïëåêñ, õë — õëîðîïëàñò, øã — øåéêà ãàóñòîðèÿ, ýãì — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ, ýì — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíàÿ ìåìá-

ðàíà, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÿã — ÿäðî êëåòêè ãðèáà, ÿä — ÿäðûøêî, ÿð — ÿäðî êëåòêè ðàñòåíèÿ.



ñëå èíîêóëÿöèè) öèòîïëàçìà âîêðóã ãàóñòîðèåâ ñòàíîâè-
ëàñü ñâåòëåå, â íåé ñîêðàùàëîñü êîëè÷åñòâî îðãàíåëë, íà
òîíîïëàñòå öåíòðàëüíîé âàêóîëè íàêàïëèâàëñÿ ñëîé
îñìèîôèëüíîãî âåùåñòâà (ðèñ. 2, ã; 4, â).

Èíòåíñèâíîå ðàçâèòèå ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêó-
ëóìà âîêðóã øååê è òåë ìîëîäûõ ãàóñòîðèåâ, à òàêæå ôîð-
ìèðîâàíèå òðåõìåðíûõ ìåìáðàííûõ êîìïëåêñîâ ðàçíîãî
âèäà íàáëþäàëèñü è ïðè ðàçâèòèè â êëåòêàõ ðàñòåíèé ãà-
óñòîðèåâ äðóãèõ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ, íàïðèìåð Puccinia
graminis â ïøåíèöå U. vignae (Littelefield, Heath, 1979;
Àíäðååâ, Ïëîòíèêîâà, 1989).

Ïîêàçàí ïðÿìîé êîíòàêò êîìïëåêñîâ ñ ýêñòðàãàóñòî-
ðèàëüíîé ìåìáðàíîé (Mims et al., 2002). Âåðîÿòíî, ïîäîá-
íûå êîìïëåêñû íåîáõîäèìû äëÿ âûïîëíåíèÿ îïðåäåëåí-
íûõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôóíêöèé ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ
áèîòðîôíûõ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ñ ðàñòåíèÿìè.

×åðåç 3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè íàáëþäàëè èíòåíñèâ-
íûå èçìåíåíèÿ ôîòîñèíòåçèðóþùåãî àïïàðàòà êëåòêè
ðàñòåíèé. Â õëîðîïëàñòàõ, ðàñïîëîæåííûõ â çîíå êîëî-
íèè, íàêàïëèâàëîñü áîëüøîå êîëè÷åñòâî ãðàíóë êðàõìàëà
(ðèñ. 3, å). Îäíîâðåìåííî â ÿäðàõ ìèöåëèÿ ôóíêöèîíèðî-
âàëè ÿäðûøêè áîëüøîãî îáúåìà, êëåòêè ñîäåðæàëè öèòî-
ïëàçìó âûñîêîé ïëîòíîñòè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâîâàëî î ïî-
âûøåííîé ìåòàáîëè÷åñêîé àêòèâíîñòè áèîòðîôà. Íàøè
íàáëþäåíèÿ ïî äèíàìèêå èçìåíåíèÿ ñîäåðæàíèÿ êðàõìà-
ëà ñîâïàäàþò ñ äàííûìè äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé, ïîëó-
÷åííûìè íà ðæàâ÷èíå ëüíà è áóðîé ðæàâ÷èíå ïøåíèöû
(Coffey,1976; Ðåéòåð, Þäêèí, 1981). Èçâåñòíî, ÷òî íàêîï-
ëåíèå óãëåâîäîâ ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì êàê àêòèâàöèè
ôîòîñèíòåçà, òàê è íàðóøåíèÿ îòòîêà ñàõàðîâ èç êëåòîê
è àòòðàêöèè ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà, äâèæóùèõñÿ áàçèïå-
òàëüíî èç âåðõóøêè ëèñòà (Shaw, Colotelo, 1961; Fric,
1978). Âåðîÿòíî, âàæíóþ ðîëü â ðåîðãàíèçàöèè ñòðóêòóðû
è ïîâûøåíèè ìåòàáîëèçìà êëåòîê èãðàþò ôèòîðåãóëÿòî-
ðû ãðóïïû öèòîêèíèíîâ, êîòîðûå áèîòðîôíûå ðæàâ÷èí-
íûå ãðèáû ñåêðåòèðóþò â çîíå êîëîíèè (Hu, Rijkenberg,
1998).

Ñïåöèôè÷åñêàÿ ðîëü ãàóñòîðèåâ â îáåñïå÷åíèè ïèòà-
òåëüíûìè âåùåñòâàìè áèîòðîôíûõ ïàòîãåíîâ ïðåäïîëà-
ãàëàñü íà îñíîâàíèè äàííûõ îá èõ âíóòðèêëåòî÷íîì ðàñ-
ïîëîæåíèè è àêêóìóëÿöèè ðàäèîàêòèâíî ìå÷åííûõ ìåòà-
áîëèòîâ. Â ýêñïåðèìåíòàõ íà ðæàâ÷èííîì ãðèáå
U. phaseoli, ðàçâèâàþùåìñÿ â ôàñîëè, ïîêàçàíî, ÷òî ïî-
ãëîùåíèå ìå÷åíîãî ëèçèíà ãàóñòîðèÿìè â êëåòêàõ âîñ-
ïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèé øëî èíòåíñèâíî, â òî âðåìÿ êàê â
óñòîé÷èâîì îáðàçöå ëèçèí ïîãëîùàëñÿ ñëàáî, äàæå åñëè
öèòîïëàçìà êëåòîê ôàñîëè íå èìåëà âèäèìûõ ïðèçíàêîâ
äåãðàäàöèè (Mendgen, 1977). Ïîñëå âûäåëåíèÿ èíòàêòíî-
ãî ãàóñòîðèÿ ðæàâ÷èííîãî ãðèáà U. fabae áûëà äîêàçàíà
ñïåöèôè÷åñêàÿ ýêñïðåññèÿ â íåì ðÿäà ãåíîâ áèîòðîôà,
âêëþ÷àÿ ãåíû áåëêîâ-ïåðåíîñ÷èêîâ àìèíîêèñëîò è ãåê-
ñîç. Áåëîê, òðàíñïîðòèðóþùèé ãåêñîçû, ëîêàëèçîâàí íà
ãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíå çðåëûõ âàêóîëèçèðîâàííûõ ãà-
óñòîðèåâ (Voegel et al., 2001; Mendgen, Hahn, 2002). Ýòè
äàííûå ïîäòâåðæäàþò öåíòðàëüíóþ ðîëü ãàóñòîðèåâ â
îáåñïå÷åíèè ìåòàáîëèòàìè ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïàðàçè-
òîâ. Âîçìîæíî, ÷òî íàáëþäàâøèåñÿ íàìè èçìåíåíèÿ
ñòðóêòóðû ãàóñòîðèåâ è îêîëîãàóñòîðèàëüíîãî êîìïëåêñà
îðãàíåëë ðàñòåíèÿ èëëþñòðèðóþò ïîñëåäîâàòåëüíûå èç-
ìåíåíèÿ òðîôè÷åñêèõ îòíîøåíèé, ñâÿçàííûå ñ àáñîðá-
öèåé ãðèáîì ñíà÷àëà ïðåèìóùåñòâåííî àçîòíûõ ñîåäèíå-
íèé, à çàòåì óãëåâîäîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ íàêîïëåíèÿ
ýíåðãåòè÷åñêèõ çàïàñîâ ñïîð.

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ íå íàáëþäàëîñü øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàíåííîé çàùèòíîé ðåàêöèè ðàñòåíèé — ãèáåëè

êëåòîê â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Íà
ïåðâûõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè)
ïðèçíàêàìè íåñîâìåñòèìîñòè áûëè íåáîëüøèå îòëîæå-
íèÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ âåùåñòâ íà âíóòðåííåé ñòîðîíå
êëåòî÷íîé ñòåíêè êëåòîê ðàñòåíèÿ, êîíòàêòèðîâàâøèõ ñ
èíôåêöèîííûìè ãèôàìè ãðèáà (ðèñ. 4, à). Â ïåðèîä ñ 36
ïî 72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè îòëîæåíèÿ íå íàáëþäàëè. Ïîç-
æå â íåêîòîðûõ êëåòêàõ íàáëþäàëèñü îòëîæåíèÿ íà êëå-
òî÷íîé ñòåíêå ðàñòåíèé âîêðóã øååê ãàóñòîðèåâ â ôîðìå
âîðîòíè÷êîâ. Ïåðâîíà÷àëüíî îòëîæåíèÿ áûëè ñõîäíû ïî
ñòðóêòóðå ñ ìàòåðèàëîì êëåòî÷íîé ñòåíêè ðàñòåíèé
(ðèñ. 4, á), íà ïîçäíèõ ýòàïàõ ïàòîãåíåçà âîêðóã øååê íå-
êîòîðûõ ãàóñòîðèåâ îòìå÷àëè áîëåå ìîùíûå îòëîæåíèÿ
èç ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íîãî âåùåñòâà ñ îñìèîôèëüíûìè
âêëþ÷åíèÿìè, ïðåäïîëîæèòåëüíî ñîñòîÿùèå ïðåèìóùå-
ñòâåííî èç êàëëîçû (ðèñ. 4, â).

Îòëîæåíèÿ íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ (ïàïèëëû) — øèðî-
êî ðàñïðîñòðàíåííûé ìåõàíèçì çàùèòû ðàñòåíèé. Ñóùåñò-
âåííîé ÷àñòüþ îòëîæåíèé ÿâëÿåòñÿ êàëëîçà (b-1,3-ãëþêàí),
ñíèæàþùàÿ ïðîíèöàåìîñòü ðàñòèòåëüíîé êëåòêè; êðîìå
òîãî, îáíàðóæåíû íèçêîìîëåêóëÿðíûå ôåíîëû, ïåêòèíû,
ëèãíèí, ñòðóêòóðíûå ïðîòåèíû, êàëüöèé è êðåìíèé (Moer-
schbacher, Mendgen, 2000). Íà ïðèìåðå ðàçâèòèÿ âîçáóäè-
òåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû çëàêîâ Blumeria graminis f. sp. hordei
äîêàçàíî, ÷òî áûñòðîå ôîðìèðîâàíèå ïàïèëëû ñïîñîáíî
îñòàíîâèòü âíåäðåíèå ãðèáà â ýïèäåðìàëüíóþ êëåòêó ðàñ-
òåíèé (Schulze-Lefert, Panstruga, 2003).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòñóòñòâèå àêòèâíûõ çàùèòíûõ
ðåàêöèé ðàñòåíèé ìîæíî îáúÿñíèòü äâóìÿ ïðè÷èíàìè —
îòñóòñòâèåì óçíàâàíèÿ ïàòîãåíà ëèáî ïîäàâëåíèåì èì-
ìóííîé ñèñòåìû ñóïðåññîðàìè ãðèáîâ (Prell, Day, 2000).
Ïîñêîëüêó â íàøåì ýêñïåðèìåíòå íåáîëüøèå îòëîæåíèÿ
ïðîÿâëÿëèñü ëèøü â êëåòêàõ, êîíòàêòèðîâàâøèõ ñ ãèôàìè
÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè, à íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ
âçàèìîîòíîøåíèé, âïëîòü äî ýòàïà ñïîðîíîøåíèÿ ãðèáà,
ïàïèëë íå íàáëþäàëè, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòîò ìå-
õàíèçì óñòîé÷èâîñòè áûë ïîäàâëåí áèîòðîôíûì ïàòîãå-
íîì, ïðè÷åì ïîäàâëåíèå èìåëî ìåñòî óæå ïðè âíåäðåíèè
ãàóñòîðèÿ â ïåðâóþ êëåòêó ðàñòåíèÿ.

Âîçáóäèòåëü áóðîé ðæàâ÷èíû — ïàðàçèò, ðàçâèâàþ-
ùèéñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â õëîðîôèëëîíîñíîé ïàðåíõèìå
ëèñòà ïøåíèöû (Þäêèí, 1976). Äëÿ èçó÷åíèÿ áèîòðîôèè
êàê áèîëîãè÷åñêîãî ôåíîìåíà èíòåðåñíû íàáëþäåíèÿ
âçàèìîäåéñòâèÿ ãðèáà ñ êëåòêàìè òêàíåé, ê êîòîðûì îí íå
èìååò ãèñòîòðîïíîé ñïåöèàëèçàöèè. Â íàøåì ýêñïåðè-
ìåíòå ãðèá îáðàçîâûâàë íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ãàóñòîðè-
åâ â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ è îáêëàäî÷íûõ êëåòêàõ ïðî-
âîäÿùèõ ïó÷êîâ ëèñòà. Ïðè ýòîì âíåäðåíèå ãàóñòîðèåâ íå
ñòèìóëèðîâàëî îáðàçîâàíèÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ àãðåãà-
òîâ è òàêñèñà ÿäåð (ðèñ. 4, ã, ä). Â òî æå âðåìÿ èçâåñòíî,
÷òî â ýïèäåðìàëüíûõ êëåòêàõ âîêðóã ãàóñòîðèåâ ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûõ ìó÷íèñòî-ðîñÿíûõ ãðèáîâ àãðåãàòû öèòî-
ïëàçìû îáðàçóþòñÿ (Bracker, 1968). Êðîìå òîãî, â ýïèäåð-
ìàëüíûõ êëåòêàõ ïðè âíåäðåíèè ãàóñòîðèåâ íàáëþäàëèñü
çàùèòíûå ðåàêöèè â âèäå îòëîæåíèé ïðîçðà÷íîãî âåùå-
ñòâà ñ ýëåêòðîííî-ïëîòíûìè âêëþ÷åíèÿìè âîêðóã øååê
ìîëîäûõ ãàóñòîðèåâ, â òî âðåìÿ êàê â ìåçîôèëëüíûõ
êëåòêàõ îòëîæåíèÿ ïîÿâëÿëèñü âîêðóã øååê âàêóîëèçèðî-
âàííûõ ãàóñòîðèåâ ëèøü íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ïàòîãåíåçà.
Íàðóøåíèå àäåêâàòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ êëåòêàìè ýïè-
äåðìèñà è ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ïîäòâåðæäàåò âûâîä î òîì,
÷òî âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûå ãðèáû ñïîñîáíû ïîäàâ-
ëÿòü çàùèòíûå ìåõàíèçìû, à òàêæå îðãàíèçîâûâàòü ìåòà-
áîëèçì è ôóíêöèîíèðîâàíèå êëåòîê â çîíå êîëîíèè â ñî-
îòâåòñòâóþùåé òêàíè.

Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ îñíîâà áèîòðîôíûõ âçàèìîîòíîøåíèé 885



×åðåç 6 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè ãðèá îáðàçîâàë óðåäè-
íèîïóñòóëû. Â çîíå ïóñòóëû íàáëþäàëèñü ñóùåñòâåííûå
èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû êëåòîê ðàñòåíèÿ: ñòðîìà õëîðîïëàñ-
òîâ ñòàíîâèëàñü òåìíîé, ìåìáðàíû êëåòîê ðàçðóøàëèñü
(ðèñ. 4, å). Ïðè ýòîì êîëëàïñà êëåòîê è ïîëíîãî ðàçðóøå-
íèÿ öèòîïëàçìû â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëü-
íîñòè, êàê ïðàâèëî, íå áûëî. Îäíîâðåìåííî ïî êðàÿì êî-
ëîíèè íàáëþäàëèñü êàê õîðîøî ðàçâèòûå àêòèâíî ðàñòó-
ùèå ãèôû, òàê è àêòèâíî âçàèìîäåéñòâóþùèå ñ íèìè
êëåòêè ðàñòåíèÿ.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü öèêëà ðàçìíîæåíèÿ P. triticina â
âåãåòàòèâíîé ñòàäèè êîðîòêà è ñîñòàâëÿåò 6—14 ñóò (â çà-
âèñèìîñòè îò êîìáèíàöèè è óñëîâèé ñðåäû). Âåðîÿòíî, â
ñâÿçè ñ ýòèì ñòèìóëèðóþùåå äåéñòâèå âîçáóäèòåëÿ áóðîé

ðæàâ÷èíû íà òêàíü ïøåíèöû ïðîäîëæàåòñÿ íåäîëãî è
îãðàíè÷èâàåòñÿ òîëüêî çîíîé êîëîíèè, çàòåì íàñòóïàþò
äåãåíåðàòèâíûå ñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ êëåòîê. Ïðåäïî-
ëàãàåòñÿ, ÷òî ïðè ýòîì ïðîèñõîäÿò ïðîöåññû, ñõîäíûå ñ
óñêîðåííûì ñòàðåíèåì òêàíåé (Shaw, Manocha, 1965).

Èçâåñòíî, ÷òî óùåðá îò ðàçâèòèÿ áèîòðîôíûõ ãðèáîâ
ìîæåò áûòü ñóùåñòâåííî êîìïåíñèðîâàí çà ñ÷åò ñòèìóëÿ-
öèè ìåòàáîëèçìà ðàñòåíèÿ (Murray, Walters, 1992). Ïîäîá-
íûå âçàèìîäåéñòâèÿ îáåñïå÷èâàþò çàùèòó ðàñòåíèé â
ôîðìå òîëåðàíòíîñòè. Òîëåðàíòíûå ðàñòåíèÿ ïðîÿâëÿþò
ìàêñèìàëüíóþ ñîâìåñòèìîñòü ñ ïàòîãåíîì, êàê ïðàâèëî
áåç ïðèçíàêîâ àêòèâíûõ çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé, â
÷àñòíîñòè ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (Schafer,
1971). Òîëåðàíòíîñòü, â îñíîâå êîòîðîé ëåæàò âçàèìîîò-
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Ðèñ. 4. Èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû êëåòîê ðàçëè÷íûõ òêàíåé ðàñòåíèÿ â ïàòîãåíåçå.

à — îòëîæåíèÿ âåùåñòâ íà êëåòî÷íîé ñòåíêå ìåçîôèëëüíîé êëåòêè ðàñòåíèÿ, êîíòàêòèðóþùåé ñ ïåðâîé èíôåêöèîííîé ãèôîé ãðèáà. á — îòëîæåíèÿ â
ôîðìå âîðîòíè÷êà âîêðóã øåéêè ãàóñòîðèÿ. â — êàëëîçíûå îòëîæåíèÿ âîêðóã øåéêè ãàóñòîðèÿ. ã — ãàóñòîðèé â ýïèäåðìàëüíîé êëåòêå; ýêòðàãàóñòî-
ðèàëüíûé ìàòðèêñ àíîìàëüíî óâåëè÷åí, âîêðóã øåéêè ãàóñòîðèÿ ìîùíûå îòëîæåíèÿ âåùåñòâ. ä — ãàóñòîðèé â îáêëàäî÷íîé êëåòêå ïðîâîäÿùåãî ïó÷-
êà; àãðåãàò öèòîïëàçìû ðàñòåíèÿ íå ñôîðìèðîâàí, õëîðîïëàñòû äåçîðãàíèçîâàíû. å — ìåçîôèëëüíûå êëåòêè ðàñòåíèÿ ñ ïîâûøåííîé ýëåêòðîííîé
ïëîòíîñòüþ öèòîïëàçìû è èçìåíåííûìè õëîðîïëàñòàìè â çîíå ïóñòóëû ãðèáà. âà — âàêóîëü, ãñ — ãàóñòîðèé, èã — èíôåêöèîííàÿ ãèôà, ñê — ñèòî-
âèäíàÿ êëåòêà, êð — êëåòêà ðàñòåíèÿ, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, ìêñ — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ñïîðû, î — îòëîæåíèÿ íà êëåòî÷íîé ñòåíêå
ðàñòåíèÿ, îê — îáêëàäî÷íàÿ êëåòêà ïðîâîäÿùåãî ïó÷êà, ñ — ñïîðà, ò — òîíîïëàñò âàêóîëè, õë — õëîðîïëàñò, øã — øåéêà ãàóñòîðèÿ, ýãì — ýêñòðà-

ãàóñòîðèàëüíûé ìàòðèêñ, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì.



íîøåíèÿ ìåæäó áèîòðîôíûìè ïàðàçèòàìè è ðàñòåíèÿìè,
ïðèáëèæàþùèåñÿ ê ñèìáèîòè÷åñêèì, ñ÷èòàåòñÿ ïåðñïåê-
òèâíîé ôîðìîé çàùèòû ðàñòåíèé (Frantzen, 2000).

Òàêèì îáðàçîì, ïðè èçó÷åíèè îñîáåííîñòåé âçàèìî-
äåéñòâèÿ âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííîãî áèîòðîôíîãî ãðè-
áà Ð. triticina ñ âîñïðèèì÷èâûìè ðàñòåíèÿìè ìÿãêîé ïøå-
íèöû âûÿâëåí âåñüìà âûñîêèé óðîâåíü ñîâìåñòèìîñòè. Ñ
ïåðâûõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ ãðèáà â õëîðîôèëëîíîñíîé ïà-
ðåíõèìå ëèñòà íàáëþäàëè ïðèçíàêè ñòèìóëèðóþùåãî
âîçäåéñòâèÿ íà êëåòêè, ÷òî ïðèâîäèëî ê ñòðóêòóðíîé ðå-
îðãàíèçàöèè öèòîïëàçìû è àêòèâàöèè ìåòàáîëèçìà, êîòî-
ðûå ïðîäîëæàëèñü âïëîòü äî ñòàäèè àêòèâíîãî ñïîðîíî-
øåíèÿ ãðèáà. Ïðè ýòîì íå îòìå÷àëè èíòåíñèâíûõ çàùèò-
íûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé, çà èñêëþ÷åíèåì íåáîëüøèõ
îòëîæåíèé âåùåñòâ íà êëåòî÷íîé ñòåíêå ðàñòåíèé è âî-
êðóã øååê ãàóñòîðèåâ íà ðàííèõ è ïîçäíèõ ýòàïàõ âçàèìî-
äåéñòâèÿ. Óëüòðàñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè êëåòîê-ïàðò-
íåðîâ äåìîíñòðèðóþò îñíîâó êàê áèîòðîôíîãî âçàèìî-
äåéñòâèÿ ñ âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûì ãðèáîì, òàê è
òîëåðàíòíîñòè ðàñòåíèé. Òàêîé óðîâåíü âçàèìîäåéñòâèÿ
íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè îïðåäåëÿþò êàê ïñåâäîñèìáèîç
(Redman et al., 2001).

Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ìîæíî ñäå-
ëàòü ñëåäóþùèå âûâîäû. 1. Ïåðâûå èíôåêöèîííûå ñòðóê-
òóðû ãðèáà â òêàíè ðàñòåíèé (èíôåêöèîííûå ãèôû è ìà-
òåðèíñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ) îáðàçóþòñÿ çà ñ÷åò ýíåðãå-
òè÷åñêèõ çàïàñîâ óðåäèíèîñïîð. Â ýòîò ïåðèîä ïðîèñõîäèò
óñòàíîâëåíèå áèîòðîôíûõ îòíîøåíèé ñ ðàñòåíèåì.
2. Êëåòî÷íîé îñíîâîé áèîòðîôíûõ îòíîøåíèé ÿâëÿþòñÿ
èíäóêöèÿ ãðèáîì îáðàçîâàíèÿ àãðåãàòîâ öèòîïëàçìû è
ìèãðàöèÿ ÿäåð ðàñòåíèé ê ãàóñòîðèÿì, ñòèìóëÿöèÿ îá-
ìåíà âåùåñòâ â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ. Â ýïèäåðìàëüíûõ
è îáêëàäî÷íûõ êëåòêàõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ ðàñòåíèÿ
ñòðóêòóðíûõ ïåðåñòðîåê öèòîïëàçìû è òàêñèñà ÿäåð ê ãà-
óñòîðèÿì ãðèáà íå ïðîèñõîäèò. 3. Çàùèòíûå ðåàêöèè â
ôîðìå ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè è îáðàçîâàíèÿ îòëîæåíèé
íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ïîäàâëÿþòñÿ
äî ñòàäèè ñïîðîíîøåíèÿ ãðèáà.
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ULTRASTRUCTURAL BASIS OF BIOTROPHIC RELATIONSHIPS BETWEEN BROWN RUST

FUNGUS AND COMMON WHEAT
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The ultrastructural research of relationships between common wheat and brown rust fungus Puccinia triti-
cina demonstrated that the biotrophy was based on the induction of plant cytoplasmic aggregate organization,
nuclear migration to haustorium and stimulation of mesophyll cell metabolism. Resistant reactions in the form
of hypersensitivity and depositions on plant cell walls were suppressed up to fungal sporogenesis. Cytoplasmic
reorganization and nuclear taxis to haustorium were not registered in the epidermal and vascular bundle sheath
cells.
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