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Â èììóííîé ëèíèè ïøåíèöû ñîðòà Òýò÷åð ìåõàíèçì äåéñòâèÿ ãåíà óñòîé÷èâîñòè Lr19 íà âîçáóäèòå-
ëÿ áóðîé ðæàâ÷èíû Puccinia triticina áûë ñõîäåí ñ âëèÿíèåì âèäîâ-íåõîçÿåâ. Ðàçâèòèå ãðèáà â òêàíè ðàñ-
òåíèé ïîäàâëÿëîñü íà ðàííèõ ñòàäèÿõ, â åãî êëåòêàõ âûÿâëåíû íàðóøåíèÿ ñòðóêòóðû ÿäåð è ìèòîõîíä-
ðèé. Â ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ áûëà èçìåíåíà ñòðóêòóðà êëåòî÷íûõ ìåìáðàí, äåçîðãàíèçîâàíû õëîðîïëàñ-
òû, ïîÿâëÿëèñü êðóïíûå àãðåãàòû õðîìàòèíà â ÿäðàõ è îòëîæåíèÿ íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ. Ðåàêöèÿ
ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ïðîÿâëÿëàñü ïîñëå ïðåêðàùåíèÿ ðàçâèòèÿ ãðèáà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: èììóíèòåò, ãèñòîëîãèÿ, óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê, Triticum aestivum, Puccinia
triticina, ðåàêöèÿ ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÌÊÃ — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, ÏÓÂ — ïîäóñòüè÷íàÿ âå-
çèêóëà.

Áóðàÿ ðæàâ÷èíà ïøåíèöû, âûçûâàåìàÿ ïàðàçèòè÷å-
ñêèì ãðèáîì Puccinia triticina Erikss., ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç
íàèáîëåå âðåäîíîñíûõ çàáîëåâàíèé ïøåíèöû â Ðîññèè
(Ñàíèí, 1997).

Âîçáóäèòåëü áóðîé ðæàâ÷èíû — âûñîêîñïåöèàëèçè-
ðîâàííûé ãðèá, îí ðàçâèâàåòñÿ â òêàíè ëèñòà ïøåíèöû
è èìååò áèîòðîôíûé òèï ïèòàíèÿ. Çàðàæåíèå ðàñòå-
íèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ ïîïàäàíèÿ óðåäèíèîñïîðû íà ïîâåðõ-
íîñòü ëèñòà. Â ïðèñóòñòâèè âëàãè ñïîðà îáðàçóåò ðîñòêî-
âóþ òðóáêó, êîòîðàÿ íàïðàâëÿåòñÿ ê óñòüèöó è ôîðìèðóåò
íà íåì ñïåöèàëüíûé îðãàí — àïïðåññîðèé. Íà âîñïðèèì-
÷èâûõ ðàñòåíèÿõ öèòîïëàçìà àïïðåññîðèåâ áåç çàäåðæêè
ïåðåìåùàåòñÿ â ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû (ÏÓÂ) â ïî-
äóñòüè÷íûõ êàìåðàõ ëèñòüåâ, äàëåå â ìåçîôèëëüíîé òêà-
íè ôîðìèðóåòñÿ ìèöåëèé ïàðàçèòà (Ïëîòíèêîâà è äð.,
2005à).

P. triticina âçàèìîäåéñòâóåò ñ ðàñòåíèåì íà êëåòî÷íîì
óðîâíå, ïîýòîìó öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ äàþò öåí-
íóþ èíôîðìàöèþ äëÿ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèçìîâ óñòîé÷èâî-
ñòè ðàñòåíèé. Â ñâÿçè ñ ýòèì öåëüþ ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå
êëåòî÷íîé îñíîâû èììóíèòåòà ê áóðîé ðæàâ÷èíå ëèíèè
ìÿãêîé ïøåíèöû ñ âûñîêîýôôåêòèâíûì ãåíîì Lr19.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â êà÷åñòâå îáúåêòîâ èññëåäîâàíèé áûëè èñïîëü-
çîâàíû ëèñòüÿ 9-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïî÷òè èçîãåííûõ
ëèíèé ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum L. ñîðòà Òýò÷åð.
Ïðè çàðàæåíèè ìîíîñïîðîâîé ñóñïåíçèåé óðåäèíèîñ-
ïîð êëîíà 77 ðàñû âîçáóäèòåëÿ áóðîé ðæàâ÷èíû Puccinia
triticina Erikss. ñ ãåíîòèïîì P9P19P24P28P38 ðàñòåíèÿ èì-
ìóííîé ëèíèè ñ ãåíîì Lr19 ïðîÿâëÿëè òèï ðåàêöèè 0 áàë-
ëîâ ïî øêàëå Ìàéíñà—Äæåêñîíà (Mains, Jackson, 1926).

Â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ áûëè èñïîëüçîâàíû ðàñòåíèÿ âîñ-
ïðèèì÷èâîé ëèíèè ñ ãåíîì Lr14à ñ òèïîì èììóííîñòè
4 áàëëà.

Çàðàæåííûé ìàòåðèàë êóëüòèâèðîâàëè ïî ìåòîäó îò-
ñå÷åííûõ ëèñòüåâ â ÷àøêàõ Ïåòðè íà 0.01%-íîì ðàñòâîðå
áåíçèìèäàçîëà íà ñâåòîóñòàíîâêå (Ìèõàéëîâà, Êâèòêî,
1970). Ëèñòüÿ ôèêñèðîâàëè ÷åðåç 24, 36, 72 è 144 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè 2%-íûì è 6%-íûì ðàñòâîðàìè ãëóòàðàëüäå-
ãèäà (6 è 12 ÷ ñîîòâåòñòâåííî) â 0.15 Ì ôîñôàòíîì áóôå-
ðå, pH 7.2, çàòåì 2%-íûì ðàñòâîðîì OsO4 (8 ÷) (Harder et
al., 1979). Ïîñëå ôèêñàöèè ìàòåðèàë îáåçâîæèâàëè è çà-
êëþ÷àëè â ñìåñü ñìîë Ýïîí—Àðàëäèò.

Ïðèãîòîâëåíèå ïîëóòîíêèõ è óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ
ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ñòåêëÿííûõ íîæåé íà óëüòðàìèê-
ðîòîìå LKB-IV (Øâåöèÿ) ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì
(Áèðþçîâà è äð., 1963).

Ãèñòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè ñ ïîìî-
ùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà ÌÁÈ-15 íà ñåðèéíûõ ïîëó-
òîíêèõ ñðåçàõ, îêðàøåííûõ êðàñèòåëåì àçóðîì—ìåòèëå-
íîâûì ãîëóáûì. Ñðåçû îêðàøèâàëè â òå÷åíèå 1.5 ìèí ïðè
íàãðåâàíèè â ñìåñè êðàñèòåëåé: 1%-íîãî ìåòèëåíîâîãî
ãîëóáîãî â 1%-íîì ðàñòâîðå áóðû è 1%-íîãî âîäíîãî ðàñ-
òâîðà àçóðà II (Juniper et al., 1970). Â êàæäîì âàðèàíòå
îïûòà èçó÷àëè ðàçâèòèå ãðèáà â 20 èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ
íà 5 ðàñòåíèÿõ. Ðàçìåðû ãàóñòîðèåâ îïðåäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ îêóëÿð-ìèêðîìåòðà ïðè óâåëè÷åíèè 900�.

Óëüòðàñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè íà óëüò-
ðàòîíêèõ ñðåçàõ, îêðàøåííûõ 2%-íûì ðàñòâîðîì óðà-
íèë-àöåòàòà è íàñûùåííûì ùåëî÷íûì ðàñòâîðîì öèòðàòà
ñâèíöà (Raynolds, 1963). Ñðåçû èçó÷àëè íà òðàíñìèññèîí-
íîì ìèêðîñêîïå ÌÁÈ-100.

È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: ãëóòàðàëüäåãèä
(Sigma, Aldrich, Ãåðìàíèÿ); ÷åòûðåõîêèñü îñìèÿ è áåíçè-
ìèäàçîë (Fluka, ÑØÀ); ñìîëû Ýïîí (Fluka AG, Øâåéöà-

124

2 0 0 8 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 50, ¹ 2



ðèÿ) è Àðàëäèò (Sigma, Ãåðìàíèÿ); àöåòàò óðàíà (Serva,
ÑØÀ); öèòðàò ñâèíöà, ìåòèëåíîâûé ãîëóáîé àçóðà II è
áóðà Na2B4O7�10H2O («Ðåàõèì», Ðîññèÿ).

Ðåçóëüòàòû

Ãèñòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ðàçâèòèÿ ïàðàçèòè÷å-
ñêîãî ãðèáà â òêàíè âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèé ëèíèè ñ ãå-
íîì Lr14a ïîêàçàëè, ÷òî ÏÓÂ ôîðìèðîâàëè èíôåêöèîí-
íûå ãèôû, íàïðàâëÿâøèåñÿ ïîä íåáîëüøèì óãëîì ê ïî-
âåðõíîñòè ëèñòà ê áëèæàéøèì ìåçîôèëëüíûì êëåòêàì
ïøåíèöû. Öèòîïëàçìà ïåðåòåêàëà â èíôåêöèîííûå ãèôû,
îñòàâëÿÿ ïóñòóþ îáîëî÷êó ÏÓÂ (ðèñ. 1, à). Íà êîíöå èí-

ôåêöèîííîé ãèôû îò÷ëåíÿëàñü ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ êëåò-
êà — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ (ÌÊÃ), îáðàçóþùàÿ
âíóòðè êëåòêè ãàóñòîðèé. Â çðåëîì ãàóñòîðèè âûäåëÿëèñü
òåëî è øåéêà (ðèñ. 1, á). Ñðåäíèé îáúåì ãàóñòîðèåâ â âîñ-
ïðèèì÷èâîì ðàñòåíèè ñîñòàâëÿë 127 ìêì3. Îêîëî ãàóñòî-
ðèåâ ãðèáà âñåãäà ðàñïîëàãàëîñü ÿäðî ðàñòåíèÿ (ðèñ. 1, à).
Ãèôû ïðîäîëæàëè ðîñò ê ñëåäóþùèì êëåòêàì ïøåíèöû,
îáðàçóÿ íîâûå ãàóñòîðèè. Â ðåçóëüòàòå ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå
èíîêóëÿöèè â òêàíè ëèñòà ôîðìèðîâàëèñü õîðîøî ðàçâè-
òûå êîëîíèè ñ ðàçâåòâëåííûì ìèöåëèåì, èìåþùèå â
ñðåäíåì 13.4 ãàóñòîðèÿ. Â çîíå êîëîíèé íå íàáëþäàëîñü
èíòåíñèâíî îêðàøåííûõ êîëëàïñèðîâàííûõ êëåòîê ðàñòå-
íèÿ, ïîãèáøèõ â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíî-
ñòè (ðèñ. 1, â). Â ðåçóëüòàòå ñáàëàíñèðîâàííîãî âçàèìî-
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Ðèñ. 1. Ðàçâèòèå ãðèáà Puccinia triticina â ëèñòüÿõ âîñïðèèì÷èâîé èçîãåííîé ëèíèè ñîðòà Òýò÷åð ñ ãåíîì Lr14a (à—â) è èììóííîé
ëèíèè ñ ãåíîì Lr19 (ã—æ).

à — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, èíôåêöèîííàÿ ãèôà è ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå âîñïðèèì÷èâîãî ðàñòåíèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); á — ìàòåðèí-
ñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ è ãàóñòîðèé â êëåòêå âîñïðèèì÷èâîãî ðàñòåíèÿ (36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); â — êîëîíèÿ ãðèáà â òêàíè âîñïðèèì÷èâîãî ðàñòåíèÿ
(72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); ã — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà è èíôåêöèîííàÿ ãèôà â òêàíè èììóííîãî ðàñòåíèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèÿ); ä — ïðåêðàùåíèå
ðàçâèòèÿ ãðèáà â èììóííîì ðàñòåíèè íà ñòàäèè ìàòåðèíñêîé êëåòêè ãàóñòîðèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); å — íåäîðàçâèòûé ãàóñòîðèé â êëåòêå èììóí-
íîãî ðàñòåíèÿ (24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); æ — îòìèðàíèå êëåòêè èììóííîãî ðàñòåíèÿ ñ ãàóñòîðèåì â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (36 ÷
ïîñëå èíîêóëÿöèè). ãà — ãàóñòîðèé, èã — èíôåêöèîííàÿ ãèôà, ìê — ìåçîôèëëüíàÿ êëåòêà ëèñòà, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, íê — íåêðîòè-
÷åñêàÿ êëåòêà, ïâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, òã — òåëî ãàóñòîðèÿ, óê — çàìûêàþùàÿ êëåòêà óñòüèöà, øã — øåéêà ãàóñòîðèÿ, ÿ — ÿäðî. Óâåë.: à, å, æ —

îá. 90�, îê. 10�; á, â — îá. 20�, îê. 10�; ã, ä — îá. 40�, îê. 10�.



äåéñòâèÿ íà âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ôîðìèðîâàëèñü
ïóñòóëû ñî ñëåäóþùåé ãåíåðàöèåé ñïîð ÷åðåç 6 ñóò ïîñëå
èíîêóëÿöèè.

Â îòëè÷èå îò îïèñàííîãî ñîâìåñòèìîãî âçàèìîäåéñò-
âèÿ â òêàíè ëèñòüåâ èììóííîé ëèíèè ñ ãåíîì Lr19 íàáëþ-
äàëîñü ÷àñòîå íàðóøåíèå îðèåíòèðîâêè èíôåêöèîííûõ
ãèô. Îíè íàïðàâëÿëèñü ïîä ïðÿìûìè óãëîì ê ïîâåðõíî-
ñòè ðàñòåíèÿ, ìèíóÿ ìåçîôèëëüíûå êëåòêè ðàñòåíèÿ è íå
îáðàçóÿ ãàóñòîðèåâ, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äîñòèãàëè íèæ-
íåãî ýïèäåðìèñà ëèñòà (ðèñ. 1, ã, ä). Â ÷àñòè èçó÷åííûõ
èíôåêöèîííûõ ìåñò (15 %) ãðèá íå áûë ñïîñîáåí ïðîíèê-
íóòü â êëåòêó è îñòàíàâëèâàëñÿ íà ñòàäèè ïåðâîé èíôåê-
öèîííîé ãèôû èëè ÌÊÃ. Ïðè ýòîì êëåòî÷íàÿ ñòåíêà ðàñ-
òåíèÿ â ìåñòå êîíòàêòà ñ ÌÊÃ áûëà óòîëùåíà (ðèñ. 1, ä).
Â îñòàëüíûõ ñëó÷àÿõ îñòàíîâêà ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèëà íà
ñòàäèè îäíîãî ãàóñòîðèÿ, ïðåèìóùåñòâåííî ÷åðåç 24 ÷ ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè.

Åñëè â âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ÏÓÂ îñòàâàëàñü ïó-
ñòîé, à èíôåêöèîííûå ãèôû èìåëè ïëîòíóþ öèòîïëàçìó
(ðèñ. 1, à), òî â èììóííûõ ðàñòåíèÿõ çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü
öèòîïëàçìû îñòàâàëàñü â ÏÓÂ. Öèòîïëàçìà èíôåêöèîí-
íûõ ãèô, çà èñêëþ÷åíèåì àïåêñîâ, áûëà ðàçðåæåíà è íå-
ðàâíîìåðíà ïî ïëîòíîñòè (ðèñ. 1, ã, ä). Îáúåì ãàóñòîðèåâ

áûë â 4.7 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â êîíòðîëå (â ñðåäíåì
27.1 ìêì3), ÷òî ñâèäåòåëüñòâîâàëî î íàðóøåíèè èõ ðàçâè-
òèÿ (ðèñ. 1, å).

Íà ñâåòîìèêðîñêîïè÷åñêèõ ñíèìêàõ âèäíî, ÷òî ÿäðà
êëåòîê ðàñòåíèÿ ïåðåìåùàëèñü â ñòîðîíó èíôåêöèîííûõ
ñòðóêòóð ãðèáà. ×àñòü ÿäåð èììóííîãî ðàñòåíèÿ ïðèîáðå-
ëà òåìíî-ñèíþþ îêðàñêó è óòðàòèëà ìåëêîãðàíóëÿðíóþ
ñòðóêòóðó, õàðàêòåðíóþ äëÿ ÿäåð êëåòîê âîñïðèèì÷èâûõ
ðàñòåíèé. Ïîñòåííûé ñëîé öèòîïëàçìû è ïëàñòèäû, ðàñ-
ïîëîæåííûå â çîíàõ êîíòàêòà ñ ãðèáîì èëè ñ êëåòêàìè
ðàñòåíèÿ ñ ãàóñòîðèÿìè, áûëè èíòåíñèâíî îêðàøåíû
(ðèñ. 1, ã—å). Êîëëàïñ êëåòîê ðàñòåíèÿ ñ âíåäðèâøèìèñÿ
ãàóñòîðèÿìè è ðàçðóøåíèå öèòîïëàçìû â ðåçóëüòàòå ðåàê-
öèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè íàáëþäàëèñü ïðåèìóùåñò-
âåííî ÷åðåç 36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè (ðèñ. 1, æ). Ñ òå÷åíè-
åì âðåìåíè çîíà íåêðîçà ðàñøèðÿëàñü çà ñ÷åò îòìèðàíèÿ
ñîñåäíèõ êëåòîê.

Òàêèì îáðàçîì, ãèñòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ñâèäå-
òåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ôóíêöèîíèðîâàíèå ïåðâûõ èíôåê-
öèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà â òêàíÿõ èììóííûõ ðàñòåíèé è
èõ ìîðôîëîãèÿ áûëè ñóùåñòâåííî íàðóøåíû, à îñòàíîâêà
ðàçâèòèÿ ïàòîãåíà ïðåäøåñòâîâàëà ïðîÿâëåíèþ ðåàêöèè
ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðè èññëåäîâàíèè
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Ðèñ. 2. Âçàèìîäåéñòâèå Puccinia triticina ñ êëåòêàìè ðàñòåíèé èììóííîé ëèíèè ñ ãåíîì Lr19 íà ðàííèõ ýòàïàõ ïàòîãåíåçà.

à — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, ïðèëåãàþùàÿ ê ìåçîôèëëüíîé êëåòêå ðàñòåíèÿ; á — èíôåêöèîííàÿ ãèôà; â ÿäðàõ (2) ìàëåíüêèå ÿäðûøêè (ÿä) è àãðåãàòû
õðîìàòèíà (àõ); â — ó÷àñòîê èíôåêöèîííîé ãèôû ñ ðàçðóøåííûìè ìèòîõîíäðèÿìè; ã — ñòðóêòóðà ìàòåðèíñêîé êëåòêè ãàóñòîðèÿ è êëåòêè ðàñòåíèÿ
ïîñëå íåóäà÷íîé ïîïûòêè ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáà; ä — èíôåêöèîííàÿ ãèôà, äîñòèãøàÿ íèæíåãî ýïèäåðìèñà ëèñòà; ñåðèéíûé ñðåç èíôåêöèîííîãî ìåñ-
òà, ïîêàçàííîãî íà ðèñ. 2, ã; å — ôðàãìåíò èíôåêöèîííîé ãèôû, èçîáðàæåííîé íà ðèñ. 2, ä. âà — âàêóîëü, ëã — ëèïèäíàÿ ãëîáóëà, ì — ìèòîõîíäðèÿ,
ìò — ìèêðîòåëî, í — íèòü, î — îòëîæåíèÿ íà êëåòî÷íîé ñòåíêå, õë — õëîðîïëàñò, ýê — ýïèäåðìàëüíàÿ êëåòêà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà

ðèñ. 1.



óëüòðàñòðóêòóðíûõ îñîáåííîñòåé âçàèìîäåéñòâèÿ îñíîâ-
íîå âíèìàíèå áûëî ñîñðåäîòî÷åíî íà èçó÷åíèè íàèáîëåå
ðàííèõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ ïàðàçèòà â òêàíÿõ ðàñòåíèé.

Â âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ÏÓÂ è èíôåêöèîííûå
ãèôû ãðèáà èìåëè ïëîòíóþ öèòîïëàçìó, âêëþ÷àþùóþ â
ñåáÿ ðèáîñîìû, öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëó-
ìà, ìíîãî÷èñëåííûå ìèòîõîíäðèè èçâèòîé ôîðìû ñ õîðî-
øî ðàçâèòîé ñèñòåìîé êðèñò, à òàêæå âêëþ÷åíèÿ ëèïèäîâ

â âèäå îñìèîôèëüíûõ ãëîáóë. Êðóïíûå ÿäðà ãðèáà ñîäåð-
æàëè äèôôóçíûé õðîìàòèí è áîëüøèå ãðàíóëÿðíûå ÿä-
ðûøêè (äî 50 % îáúåìà ÿäåð).

Â òî æå âðåìÿ â èììóííûõ ðàñòåíèÿõ ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè öèòîïëàçìà ÏÓÂ è èíôåêöèîííûõ ãèô ãðèáà
èìåëà ñðåäíþþ ïëîòíîñòü, â íåé ñîäåðæàëèñü öèñòåðíû
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ñâîáîäíûå ðèáîñîìû è
âàêóîëè ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ. Íàèáîëåå çàìåòíûìè ýëå-
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Ðèñ. 3. Ñòðîåíèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð Puccinia triticina è ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê ðàñòåíèÿ ñ âíåäðèâøèìèñÿ ãàóñòîðèÿìè.

à — íåäîðàçâèòûé ãàóñòîðèé áåç ñîïóòñòâóþùåãî êîìïëåêñà îðãàíåëë è ÿäðà õîçÿèíà; á — èíôåêöèîííàÿ ãèôà è ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå;
â — ñòðóêòóðà èíôåêöèîííîé ãèôû è êîíòàêòèðóþùåé êëåòêè ðàñòåíèÿ (ôðàãìåíò ðèñ. 3, á); ã — ñòðîåíèå öèòîïëàçìû ðàñòåíèÿ ðÿäîì ñ ìåñòîì ïðî-
íèêíîâåíèÿ â êëåòêó øåéêè ãàóñòîðèÿ; âíåøíÿÿ ìåìáðàíà õëîðîïëàñòà ðàçáóõøàÿ (ñòðåëêà), ñåðèéíûé ñðåç èíôåêöèîííîãî ìåñòà, ïîêàçàííîãî íà
ðèñ. 3, á; ä — ïðåíåêðîòè÷åñêèé ãàóñòîðèé â êëåòêå ðàñòåíèÿ; âíåøíÿÿ ìåìáðàíà õëîðîïëàñòà ðàçðóøåíà (ñòðåëêè). êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà ðàñòåíèÿ,

ìâò — ìóëüòèâåçèêóëÿðíîå òåëî, ýì — ýêñòðàãàóñòîðèàëüíàÿ ìåìáðàíà; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1, 2.



ìåíòàìè öèòîïëàçìû áûëè çàïàñíûå ïèòàòåëüíûå âåùå-
ñòâà â âèäå îñìèîôèëüíûõ ëèïèäíûõ ãëîáóë. Â îòëè÷èå
îò ñîâìåñòèìîé êîìáèíàöèè â öèòîïëàçìå ÏÓÂ è èíôåê-
öèîííûõ ãèô íàáëþäàëèñü íåîáû÷íûå òîëñòûå îñìèîôè-
ëüíûå íèòè (ðèñ. 2, à; 3, â). Ìèòîõîíäðèè ãðèáà íåñëè
ïðèçíàêè äåçîðãàíèçàöèè: óâåëè÷åííûé îáúåì, ïðîñâåò-
ëåííûé ìàòðèêñ, êðèñòû áûëè ïîãðóæåíû â ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíîå âåùåñòâî, ó ÷àñòè ìèòîõîíäðèé áûëà ðàçðó-
øåíà âíåøíÿÿ ìåìáðàíà (ðèñ. 2, á, â). Êëåòêè ãðèáà áè-
íóêëåàðíû, â ÿäðàõ íàáëþäàëèñü êðóïíûå àãðåãàòû
õðîìàòèíà, ÷àñòî ïðèêðåïëåííûå ê ìåìáðàíå. ßäðûøêè
èìåëè ôèáðèëëÿðíóþ ñòðóêòóðó è íåáîëüøîé îáúåì
(â ñðåäíåì 12.4 % îáúåìà ÿäðà) (ðèñ. 2, á).

Íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ðàñòåíèÿ, êîíòàêòèðîâàâøèõ ñ
ÏÓÂ è èíôåêöèîííûìè ãèôàìè, íàáëþäàëèñü î÷àãîâûå
îòëîæåíèÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî âåùåñòâà è îòõîæäåíèå
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû îò ñòåíêè. Ìåìáðàíû ðàñòåíèÿ
òåðÿëè ÷åòêîñòü, êàðèîïëàçìà ïðèîáðåòàëà ïîâûøåííóþ
ïëîòíîñòü (ðèñ. 2, à; 3, á).

Íà ðèñ. 2, ã—å ïðåäñòàâëåíû îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû
ïàðòíåðîâ ïðè îñòàíîâêå ðàçâèòèÿ ãðèáà íà ñòàäèè èíôåê-
öèîííûõ ãèô èëè ÌÊÃ. ÌÊÃ ñîäåðæàëè ÷åòûðå ÿäðà ñ
êðóïíûìè àãðåãàòàìè õðîìàòèíà, â èõ öèòîïëàçìå íàáëþ-
äàëèñü êðóïíûå âàêóîëè (ðèñ. 2, ã). Â ìåñòå íåóäà÷íîé ïî-
ïûòêè âíåäðåíèÿ ãðèáà â ìåçîôèëëüíóþ êëåòêó íàáëþäà-
ëîñü êðóïíîå îòëîæåíèå ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ìàòåðèàëà.
Õîòÿ êëåòêà ðàñòåíèÿ íå ïðîÿâëÿëà ïðèçíàêîâ ðåàêöèè
ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, êðèñòû ìèòîõîíäðèé áûëè ðàç-
ðóøåíû, â ñòðîìå õëîðîïëàñòîâ îòìå÷àëèñü îâàëüíûå
ñâåòëûå ó÷àñòêè. Â îòëè÷èå îò òèïè÷íîãî äëÿ ÿäåð âîñ-
ïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèé ðàâíîìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðî-
ìàòèíîâûõ ðàéîíîâ â ÿäðå äàííîé êëåòêè áûëè îáíàðóæå-
íû íåîáû÷íûå êðóïíûå àãðåãàòû õðîìàòèíà. Â öèòîïëàç-

ìå êëåòêè, êîíòàêòèðóþùåé ñ ÌÊÃ, à òàêæå ñîñåäíèõ ñ
íåé êëåòîê íàáëþäàëîñü çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ìèêðî-
òåë ñ âûñîêîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòüþ (ðèñ. 2, ã). Ñåðèé-
íûé ñðåç òîãî æå èíôåêöèîííîãî ìåñòà ïîêàçûâàåò ñòðóê-
òóðó êëåòêè ãèôû, äîñòèãøåé íèæíåãî ýïèäåðìèñà ëèñòà.
Ìèòîõîíäðèè ãðèáà äåçîðãàíèçîâàíû, â öèòîïëàçìå ñî-
äåðæèòñÿ ìíîæåñòâî ìåëêèõ âàêóîëåé, ÿäðûøêè â ÿäðàõ
èìåëè ôèáðèëëÿðíóþ ñòðóêòóðó (ðèñ. 2, ä, å).

Â äðóãèõ èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ ãðèá îáðàçîâûâàë
îäèí êàðëèêîâûé ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå ëèñòà
(ðèñ. 3, à, á). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ âíåäðåíèå ãàóñòîðèÿ
íå ñòèìóëèðîâàëî òàêñèñà ê íåìó ÿäðà è îáðàçîâàíèÿ êîì-
ïëåêñà öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ îðãàíåëë (ðèñ. 3, à), õà-
ðàêòåðíîãî äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ñ âîñïðèèì÷èâûìè ðàñòå-
íèÿìè (ðèñ. 1, à, á). Â ãàóñòîðèÿõ íå îáíàðóæèâàëîñü
ÿäåð. Öèòîïëàçìà îòëè÷àëàñü âûñîêîé ýëåêòðîííîé ïëîò-
íîñòüþ, îðãàíåëëû áûëè ïëîõî ðàçëè÷èìû, ÷òî ñâè-
äåòåëüñòâîâàëî î ïðåíåêðîòè÷åñêîì ñîñòîÿíèè êëåòîê
(ðèñ. 3, à, ä). Íà ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíå, îêðóæà-
þùåé òåëî ãàóñòîðèÿ, íàáëþäàëèñü îòëîæåíèÿ ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíîãî âåùåñòâà (ðèñ. 3, ä).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ àãðåãàò öèòîïëàçìû è ÿäðî ïðè-
ñóòñòâîâàëè ðÿäîì ñ ãàóñòîðèåì, îäíàêî êëåòêà ðàñòåíèÿ
äåìîíñòðèðîâàëà ìíîæåñòâåííûå ïðèçíàêè íàðóøåíèé.
Â ÿäðå ðàñòåíèÿ áûëà ïîâûøåíà ïëîòíîñòü êàðèîïëàç-
ìû, íàáëþäàëèñü êðóïíûå àãðåãàòû õðîìàòèíà (ðèñ. 3, á).
Â ìåñòå âíåäðåíèÿ ãàóñòîðèÿ â êëåòêó ïðèñóòñòâîâà-
ëè ìèêðîòåëà, âîêðóã øåéêè ãàóñòîðèÿ íàáëþäàëèñü äî-
ñòàòî÷íî ìîùíûå ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå òåëà ðàñòåíèÿ
(ðèñ. 3, ã).

Â êëåòêàõ, êîíòàêòèðóþùèõ ñî ñòðóêòóðàìè ãðèáà,
íàáëþäàëèñü ñåðüåçíûå íàðóøåíèÿ ôîòîñèíòåçèðóþùåãî
àïïàðàòà: îáúåì õëîðîïëàñòîâ óìåíüøàëñÿ, ýëåêòðîííàÿ
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Ðèñ. 4. Ñòðîåíèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà è êëåòîê ðàñòåíèÿ íà ïîçäíèõ ôàçàõ ïàòîãåíåçà (72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè).

à — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà è ïðèìûêàþùàÿ êëåòêà ðàñòåíèÿ ñ ìîùíûìè îòëîæåíèÿìè íà êëåòî÷íîé ñòåíêå; á — âàêóîëèçèðîâàííàÿ èíôåêöèîííàÿ
ãèôà; â — ãàóñòîðèé â êîëëàïñèðîâàííîé íåêðîòè÷åñêîé êëåòêå ðàñòåíèÿ; ýêñòðàãàóñòîðèàëüíàÿ ìåìáðàíà ðàçîðâàíà. êñ — êëåòî÷íàÿ ñòåíêà ðàñòå-

íèÿ; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1—3.



ïëîòíîñòü ñòðîìû ñèëüíî óâåëè÷èâàëàñü, â íåêîòîðûõ åå
ðàéîíàõ íàáëþäàëèñü îâàëüíûå ïðîñâåòëåíèÿ, âíåøíèå
ìåìáðàíû ïëàñòèä ðàçáóõàëè, èíîãäà ðàçðóøàëèñü
(ðèñ. 2, ã; 3, â—ä).

Íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ïàòîãåíåçà íàáëþäàëàñü
ñèëüíàÿ äåçîðãàíèçàöèÿ êëåòîê îáîèõ îðãàíèçìîâ. ×åðåç
72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè ÏÓÂ ãðèáà áûëè êîëëàïñèðîâàíû
è âàêóîëèçèðîâàíû. Öèòîïëàçìà â íèõ áûëà ïðåäñòàâëåíà
òîíêèì ïîñòåííûì ñëîåì ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì ëè-
ïèäíûõ ãëîáóë (ðèñ. 4, à). Êëåòêè ìåæêëåòî÷íîãî ìèöå-
ëèÿ áûëè âàêóîëèçèðîâàíû, îñòàòêè öèòîïëàçìû ñîñðåäî-
òî÷åíû â ðàéîíå ÿäåð. ßäðà ãðèáà èìåëè ìàëåíüêèå óãëî-
âàòûå ïî ôîðìå ÿäðûøêè è ñîäåðæàëè êðóïíûå àãðåãàòû
õðîìàòèíà (ðèñ. 4, á). Â öèòîïëàçìå íàáëþäàëîñü áîëü-
øîå êîëè÷åñòâî ëèïèäíûõ ãëîáóë âûñîêîé è ñðåäíåé
ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè, â òî âðåìÿ êàê ïðè ðàçâèòèè ãðè-
áà â âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ëèïèäû èñ÷åçàëè èç ÏÓÂ
è èíôåêöèîííûõ ãèô óæå ÷åðåç 36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè.

Êëåòêè ðàñòåíèÿ ñ âíåäðèâøèìèñÿ ãàóñòîðèÿìè ïîãè-
áàëè â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè ÷åðåç
36—72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè. Ãàóñòîðèè ãðèáà â íèõ èìåëè
ïëîòíóþ öèòîïëàçìó, îðãàíåëëû áûëè íåðàçëè÷èìû, ýê-
ñòðàãàóñòîðèàëüíàÿ ìåìáðàíà ðàçðóøåíà (ðèñ. 4, â). Íà
áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ ðàçðóøàëèñü êàê ãàóñòîðèè, òàê è
ÌÊÃ. Â êëåòêàõ ðàñòåíèÿ ðàçðûâàëñÿ òîíîïëàñò öåíòðà-
ëüíîé âàêóîëè, îðãàíåëëû ïðèîáðåòàëè âûñîêóþ ýëåêò-
ðîííóþ ïëîòíîñòü, ïîçæå âñå ñîäåðæèìîå êëåòêè ñòàíî-
âèëîñü îäíîðîäíî òåìíûì (ðèñ. 4, â).

Êëåòêè ðàñòåíèÿ, êîíòàêòèðîâàâøèå ñ äåçîðãàíè-
çîâàííûìè èíôåêöèîííûìè ñòðóêòóðàìè ãðèáà è ñîáñò-
âåííûìè íåêðîòè÷åñêèìè êëåòêàìè, èìåëè ìîùíûå îò-
ëîæåíèÿ íà êëåòî÷íîé ñòåíêå â âèäå òîëñòîãî íåîäíî-
ðîäíîãî ïî ñòðóêòóðå ñëîÿ èëè ìîùíûõ îáðàçîâàíèé
íåðåãóëÿðíîé ôîðìû. Êàê ïðàâèëî, îòëîæåíèÿ èìåëè
êîìáèíèðîâàííóþ ñòðóêòóðó: â ñâåòëûé ìàòåðèàë áûëè
âêëþ÷åíû ìíîãî÷èñëåííûå ýëåêòðîííî-ïëîòíûå âêëþ÷å-
íèÿ (ðèñ. 4, à, á). Èçìåíÿëñÿ âèä ÿäåð ðàñòåíèé: êàðèî-
ïëàçìà ñòàíîâèëàñü áîëåå òåìíîé, ìåìáðàíà — ðàçìûòîé.
Õëîðîïëàñòû ïðèíèìàëè óãëîâàòóþ ôîðìó, èõ ýëåêòðîí-
íàÿ ïëîòíîñòü óâåëè÷èâàëàñü (ðèñ. 4, à, á).

Îáñóæäåíèå

Âûÿâëåíèå êëåòî÷íûõ ìåõàíèçìîâ äåéñòâèÿ âûñîêî-
ýôôåêòèâíûõ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè, äëèòåëüíî çàùèùàþ-
ùèõ ðàñòåíèÿ îò áûñòðî ýâîëþöèîíèðóþùèõ ðæàâ÷èí-
íûõ ãðèáîâ, ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ êàê äëÿ ðàçâèòèÿ òåî-
ðèè èììóíèòåòà, òàê è äëÿ ïðàêòè÷åñêîé çàùèòû
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð. Ãåí óñòîé÷èâîñòè Lr19
áûë ïåðåíåñåí â ãåíîì ìÿãêîé ïøåíèöû ñ ïîìîùüþ ìåæ-
ðîäîâîé ãèáðèäèçàöèè îò èììóííîãî âèäà ïûðåÿ óäëè-
íåííîãî Agropyron elongatum (Host) Beauv. (Knott, 1961).
Â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äåñÿòèëåòèé îí îñòàåòñÿ ýôôåêòèâ-
íûì ïðîòèâ ïîïóëÿöèé ïàòîãåííîãî ãðèáà â ðàçëè÷íûõ
çîíàõ ìèðà è ìíîãèõ ðåãèîíàõ Ðîññèè (Mesterhazy et al.,
2000; Gultyaeva et al., 2001).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî âîçäåéñòâèå ðàñòå-
íèé, ïðèâîäÿùåå ê èíãèáèðîâàíèþ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ
íà ñòàäèÿõ ïåðâûõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð (èíôåêöèîí-
íîé ãèôû èëè ïåðâîãî ãàóñòîðèÿ), õàðàêòåðíî äëÿ âèäîâî-
ãî èììóíèòåòà è îïðåäåëÿåòñÿ ïîëèãåííûìè ñèñòåìàìè
âèäîâ. Òàêèå ðåçóëüòàòû ïðîäåìîíñòðèðîâàíû ðàíåå ïðè
ïîïûòêàõ çàðàæåíèÿ íåñïåöèàëèçèðîâàííûìè ïàðàçèòà-
ìè ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ: âîçáóäèòåëåì ñòåáëåâîé ðæàâ÷èíû

ïøåíèöû Puccinia graminis tritici — êóêóðóû, âîçáóäèòå-
ëåì ðæàâ÷èíû âèãíû Uromyces phaseoli var. vignae — áî-
áîâ, êàïóñòû è êóêóðóçû (Leath, Rowell, 1966; Heath,
1977). Â òî æå âðåìÿ ïîäàâëåíèå ðàçâèòèÿ ãðèáà íà áîëåå
ïîçäíèõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ, ñîïðîâîæäàþùååñÿ îò-
ìèðàíèåì êëåòîê ðàñòåíèÿ, ñ÷èòàåòñÿ õàðàêòåðíûì äëÿ
ìîíîãåííîé ðàñîñïåöèôè÷åñêîé óñòîé÷èâîñòè ñîðòîâ
(Àíäðååâ, Ïëîòíèêîâà, 1989; Prell, Day, 2000).

Ïðè ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì èçó÷åíèè âçàèìî-
äåéñòâèÿ èììóííûõ ñîðòîâ âèãíû ñ U. phaseoli var. vignae
è èììóííûõ ëèíèé ëüíà ñ Melampsora lini áûëî âûÿâëåíî
î÷åíü áûñòðîå îòìèðàíèå ïîðàæåííûõ êëåòîê ðàñòåíèé,
âñëåä çà êîòîðûìè îòìèðàëè ãàóñòîðèè ãðèáà (Heath, He-
ath, 1971; El-Gewely et al., 1972; Heath, 1972).

Äðóãèå èññëåäîâàòåëè èçó÷àëè âçàèìîäåéñòâèå ðæàâ-
÷èííûõ ãðèáîâ ñ ðàñòåíèÿìè â áîëåå ñîâìåñòèìûõ êîì-
áèíàöèÿõ ñ âèçóàëüíûìè ñèìïòîìàìè áîëåçíè â âèäå íå-
êðîòè÷åñêèõ ïÿòåí. Â ñèëó òåõíè÷åñêèõ ñëîæíîñòåé âû-
ÿâëåíèÿ â òêàíè åäèíè÷íûõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð è
ïîðàæåííûõ êëåòîê ðàñòåíèé óëüòðàñòðóêòóðíûå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëèñü íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ïàòîãåíåçà
(3—10 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè), êîãäà ðàçâèâàëèñü äîñòà-
òî÷íî êðóïíûå êîëîíèè ãðèáîâ, îêðóæåííûå çîíîé íåê-
ðîòè÷åñêèõ êëåòîê ðàñòåíèé. Ïðè ýòîì íå íàáëþäàëîñü
ñóùåñòâåííûõ èçìåíåíèé â ñòðóêòóðå êëåòîê ìèöåëèÿ
ãðèáîâ, íî îòìå÷àëèñü èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ãàóñòîðèàëü-
íîãî àïïàðàòà: óâåëè÷åíèå ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè êàê
ÌÊÃ, òàê è ãàóñòîðèåâ, ðàçáóõàíèå ìèòîõîíäðèé â ãàóñ-
òîðèÿõ è ðàçðóøåíèå ýêñòðàãàóñòîðèàëüíîé ìåìáðàíû
(Van Dyke, Hooker, 1969; Coffey, 1976; Harder et al., 1979).
Â êëåòêàõ óñòîé÷èâûõ ðàñòåíèé îòìå÷àëèñü áîëåå áûñò-
ðàÿ óòèëèçàöèÿ êðàõìàëà â õëîðîïëàñòàõ, ðàçðóøåíèå
ïëàçìàëåììû è íàðóøåíèå ñòðóêòóðû õëîðîïëàñòîâ; çà-
òåì íàñòóïàëè êîëëàïñ êëåòîê è ðàçðóøåíèå èõ îðãàíåëë
(Coffey, 1976; Harder et al., 1979; Mims et al., 2002). Òàêèì
îáðàçîì, â äàííûõ êîìáèíàöèÿõ ìåõàíèçìû ñîðòîâîãî
èììóíèòåòà ïðîÿâëÿëèñü ïîñëå âíåäðåíèÿ ãàóñòîðèåâ â
êëåòêè ðàñòåíèé è ñîïðîâîæäàëèñü ðåàêöèåé ñâåðõ÷óâñò-
âèòåëüíîñòè.

Óëüòðàñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè ïðîÿâëåíèÿ èììó-
íèòåòà ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ ïðè çàðàæåíèè ðæàâ÷èííûìè
ãðèáàìè ðàíåå áûëè èçó÷åíû òîëüêî îäíèì àâòîðîì (He-
ath, 1972, 1974). Ïðè ýòîì èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû èíôåêöè-
îííûõ ãèô è ãàóñòîðèåâ îòìå÷àëèñü ïîñëå êîíòàêòà ñ
êëåòêàìè ðàñòåíèé.

Ïðîâåäåííûå íàìè ãèñòîëîãè÷åñêèå è ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â ðàñòå-
íèÿõ ïøåíèöû, íåñóùèõ ãåí Lr19, ïàòîãåí îñòàíàâëèâàåòñÿ
â ðàçâèòèè íà ñòàäèÿõ èíôåêöèîííîé ãèôû èëè ïåðâîãî ãà-
óñòîðèÿ â êëåòêå, ÷òî àíàëîãè÷íî âçàèìîäåéñòâèþ P. triti-
cina ñ âèäàìè-íåõîçÿåâàìè (Ïëîòíèêîâà è äð., 2005á).

Íàìè âïåðâûå âûÿâëåí ðÿä îñîáåííîñòåé êëåòî÷íîãî
âçàèìîäåéñòâèÿ, ïðîÿâëÿþùèõñÿ äî âíåäðåíèÿ ïàðàçèòà â
êëåòêó ðàñòåíèÿ. Ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, óæå íà ñòàäèè
ôîðìèðîâàíèÿ ÏÓÂ è ïåðâûõ èíôåêöèîííûõ ãèô ïðîèñ-
õîäèëè ñåðüåçíûå íàðóøåíèÿ ñòðóêòóðû êëåòîê ïàòîãåíà.
Â îòëè÷èå îò êîíòðîëÿ â èììóííûõ ðàñòåíèÿõ ÿäðà êëå-
òîê ãðèáà ñîäåðæàëè êðóïíûå àãðåãàòû õðîìàòèíà, îáúåì
èõ ÿäðûøåê áûë â 4.7 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â ñîâìåñòèìîé
êîìáèíàöèè. Âî âñåõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóðàõ ãðèáà
ìèòîõîíäðèè áûëè äåçîðãàíèçîâàíû è ÷àñòè÷íî ðàçðóøå-
íû. Óòèëèçàöèÿ ýíåðãåòè÷åñêèõ çàïàñîâ ñïîð ïðîèñõîäè-
ëà íå ïîëíîñòüþ, ðÿäîì ñ ëèïèäíûìè ãëîáóëàìè îáíàðó-
æåíû îñìèîôèëüíûå íèòè ñ íåÿñíûìè ôóíêöèÿìè. Öèòî-
ïëàçìà ãðèáà èìåëà ìåíüøóþ ýëåêòðîííóþ ïëîòíîñòü,
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÷åì â ñîâìåñòèìûõ êîìáèíàöèÿõ, ïðîèñõîäèëà ðàííÿÿ âà-
êóîëèçàöèÿ êëåòîê. Íàáëþäåíèÿ, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î
ðàííåì íàðóøåíèè ñòðóêòóðû è ôóíêöèé êëåòîê P. tritici-
na, ïîäòâåðæäàþòñÿ ïîëó÷åííûìè ðàíåå äàííûìè î ÷àñ-
òè÷íîì ïîäàâëåíèè ôîðìèðîâàíèÿ àïïðåññîðèåâ è íàðó-
øåíèè ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáà â ïîäóñòüè÷íóþ ïîëîñòü
ðàñòåíèé äàííîé ëèíèè (Ïëîòíèêîâà è äð., 2005à).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî ïðè óñïåøíîì âçàè-
ìîäåéñòâèè ðæàâ÷èííîãî ãðèáà ñ âîñïðèèì÷èâûì ðàñòå-
íèåì ïîñëåäîâàòåëüíî èíäóöèðóåòñÿ ýêñïðåññèÿ äåñÿòêîâ
ãåíîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ ãðèáà è îáåñïå÷åíèÿ
áèîòðîôíûõ âçàèìîîòíîøåíèé ñ õîçÿèíîì (Mendgen,
Hahn, 2002). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàáëþäàâøèåñÿ
íàìè êðóïíûå àãðåãàòû ãåòåðîõðîìàòèíà â ÿäðàõ ÏÓÂ è
èíôåêöèîííûõ ãèô ÿâëÿþòñÿ ïðèçíàêàìè íàðóøåíèÿ
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîìà ïàðàçèòà âñëåäñòâèå îòñóòñò-
âèÿ ñòèìóëÿöèè ðàçâèòèÿ èëè ôóíãèöèäíîãî äåéñòâèÿ èì-
ìóííûõ ðàñòåíèé. Ðàçðóøåíèå ìèòîõîíäðèé ïåðâûõ èí-
ôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà òàêæå óêàçûâàåò íà ýêñïðåñ-
ñíûé çàùèòíûé ìåõàíèçì ðàñòåíèé, ïðîÿâëÿþùèéñÿ äî
âíåäðåíèÿ ïàòîãåíà â êëåòêó ðàñòåíèÿ.

Âåðîÿòíî, ñëåäñòâèåì ìîðôîëîãè÷åñêèõ íàðóøåíèé è
ïîäàâëåíèÿ ðÿäà ôóíêöèé êëåòîê ãðèáà áûëè äåçîðèåíòà-
öèÿ èíôåêöèîííûõ ãèô â òêàíè ëèñòà, ïîäàâëåíèå ñïî-
ñîáíîñòè îáðàçîâàòü ãàóñòîðèè ëèáî îáðàçîâàíèå äåôåêò-
íûõ áåçúÿäåðíûõ ãàóñòîðèåâ, íå ñïîñîáíûõ ýôôåêòèâíî
âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ êëåòêàìè ðàñòåíèé. Îáíàðóæåííûå
íàìè ìîùíûå îòëîæåíèÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî âåùåñòâà
â ìåñòå íåóäà÷íîé ïîïûòêè âíåäðåíèÿ ïàðàçèòà â ìåçî-
ôèëëüíóþ êëåòêó áûëè àíàëîãè÷íû îòëîæåíèÿì, íàáëþ-
äàâøèìñÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèè ðæàâ÷èííîãî ãðèáà
U. phaseoli var. vignae ñ ôàñîëüþ. Ïîäàâëåíèå ìèãðàöèè
ÿäåð ãðèáà òàêæå íàáëþäàëîñü ïðè îáðàçîâàíèè ãàóñòîðè-
åâ íåñïåöèàëèçèðîâàííîãî ãðèáà U. phaseoli var. typica â
ðàñòåíèÿõ âèãíû (Heath, 1972, 1974).

Åñëè â ïðèâåäåííûõ âûøå ýêñïåðèìåíòàõ (Heath,
1972, 1974), êàê ïðàâèëî, íå îòìå÷àëîñü èçìåíåíèé ñòðóê-
òóðû êëåòîê ðàñòåíèé, òî â íàøèõ îïûòàõ íàáëþäàëèñü
áûñòðûå ðåàêöèè ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê íà êîíòàêò ñ ÏÓÂ
è ïåðâîé èíôåêöèîííîé ãèôîé ïàðàçèòà. Íàèáîëåå òèïè÷-
íûìè áûëè ñíèæåíèå ÷åòêîñòè ìåìáðàí; óâåëè÷åíèå
ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè êàðèîïëàçìû è ðåîðãàíèçàöèÿ
õðîìàòèíà ÿäðà ñ îáðàçîâàíèåì êðóïíûõ àãðåãàòîâ; èçìå-
íåíèÿ ôîðìû è ñòðóêòóðû õëîðîïëàñòîâ è èõ ÷àñòè÷íàÿ
äåçîðãàíèçàöèÿ; îòëîæåíèÿ ðàçëè÷íîé ñòðóêòóðû íà êëå-
òî÷íûõ ñòåíêàõ ðàñòåíèÿ. Ïîñêîëüêó ðàíåå áûëî óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî îñíîâíàÿ ÷àñòü ÏÓÂ îáðàçóåòñÿ ÷åðåç 18 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè, à ÷åðåç 24 ÷ ãðèá ôîðìèðóåò ïåðâûå ãàóñòî-
ðèè â êëåòêàõ ðàñòåíèé (Ïëîòíèêîâà è äð., 2005á), ìîæíî
ãîâîðèòü î òîì, ÷òî íàáëþäàâøèåñÿ íàìè èçìåíåíèÿ êëå-
òîê ðàñòåíèÿ ïðîèñõîäèëè â 1-å ÷ êîíòàêòà ñî ñòðóêòó-
ðàìè ãðèáà è óñèëèâàëèñü ñî âðåìåíåì. Ðåàêöèÿ ñâåðõ-
÷óâñòâèòåëüíîñòè ïðîÿâëÿëàñü ïîçæå (÷åðåç 36 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè è áîëåå) è, âåðîÿòíî, ÿâëÿëàñü ñëåäñòâèåì
ïðåäøåñòâóþùåãî íàðóøåíèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ.

Â ñâÿçè ñ ýòèì âñòàåò âîïðîñ î ïîòåíöèàëüíûõ ìåõà-
íèçìàõ èììóíèòåòà, ðàçâèâàþùèõñÿ â òå÷åíèå íåñêîëü-
êèõ ÷àñîâ ïîñëå ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáà â òêàíü ðàñòåíèé è
ïðèâîäÿùèõ ê ñóùåñòâåííîé äåçîðãàíèçàöèè ñòðóêòóðû
êëåòîê îáîèõ ïàðòíåðîâ. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ óñòàíîâëåíî,
÷òî ñàìàÿ áûñòðàÿ èììóííàÿ ðåàêöèÿ ðàñòåíèÿ â îòâåò íà
óçíàâàíèå ýëèñèòîðîâ ïàòîãåíà — íàêîïëåíèå àêòèâíûõ
ôîðì êèñëîðîäà; îíà ïðîÿâëÿåòñÿ óæå ÷åðåç 5—10 ìèí
ïîñëå êîíòàêòà ñ ýëèñèòîðîì (Jabs, Slusarenko, 2000).
Â ðåçóëüòàòå îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà ïðîèñõîäèò ïîëèìå-

ðèçàöèÿ ôåíîëîâ è ïîÿâëÿþòñÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíûå îòëî-
æåíèÿ ëèãíèíà íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ðàñòåíèé. Èçâåñòíî,
÷òî àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà ÿâëÿþòñÿ âàæíûì çâåíîì
â ðàçâèòèè ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, ïðè èõ äåéñò-
âèè ïðîèñõîäèò îêèñëåíèå ëèïèäíûõ ìåìáðàí, êîòîðîå
ïðèâîäèò ê äåçîðãàíèçàöèè ñòðóêòóð êëåòêè è åå êîëëàïñó
(Rusterucci et al., 1996; Kombrink, Schmelzer, 2001). Êðîìå
òîãî, àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà ÿâëÿþòñÿ ìîùíûì àí-
òèñåïòè÷åñêèì ìåõàíèçìîì ðàñòåíèé è ñïîñîáíû ðàçðó-
øàòü ìåìáðàíû ìèêðîîðãàíèçìîâ (Jabs, Slusarenko, 2000).
Äðóãèì ýêñïðåññíûì ìåõàíèçìîì ðàñòåíèé ÿâëÿåòñÿ ñèí-
òåç çàùèòíûõ PR-áåëêîâ. Èçâåñòíî, ÷òî ÷àñòü èç íèõ ýêñï-
ðåññèðóåòñÿ óæå ÷åðåç 3—6 ÷ ïîñëå óçíàâàíèÿ ïàòîãåíà
(Hedrick et al., 1988).

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ â ïîëüçó îêèñëèòåëüíîãî
âçðûâà ñâèäåòåëüñòâîâàëè ïëîòíûå î÷àãîâûå îòëîæåíèÿ
íà ñòåíêàõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê, ñîñåäñòâóþùèõ ñ èíôåê-
öèîííûìè ñòðóêòóðàìè ïàòîãåíà, à òàêæå íàðóøåíèå ÷åò-
êîñòè êëåòî÷íûõ ìåìáðàí è ðàçðóøåíèå õëîðîïëàñòîâ.
Äåéñòâèåì àêòèâíûõ îêèñëèòåëåé ìîæíî îáúÿñíèòü íà-
áëþäàâøóþñÿ íàìè äåçîðãàíèçàöèþ ìèòîõîíäðèé â ãè-
ôàõ ïàðàçèòè÷åñêîãî ãðèáà, à òàêæå ïðåíåêðîòè÷åñêèé
âèä îáðàçîâàííûõ äåôåêòíûõ ãàóñòîðèåâ.

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî
ãåí óñòîé÷èâîñòè Lr19, ïåðåíåñåííûé â ãåíîì ïøåíèöû
èç ðîäà Agropyron, îáåñïå÷èâàåò çàùèòó ñ ïîìîùüþ êëå-
òî÷íûõ ìåõàíèçìîâ, ñõîäíûõ ñ ïðîÿâëåíèÿìè âèäîâîãî
èììóíèòåòà, íî îòëè÷íûõ îò ñîðòîâîé óñòîé÷èâîñòè. Ýòè
ðåçóëüòàòû îñîáåííî èíòåðåñíû ñ òî÷êè çðåíèÿ ñîõðàíå-
íèÿ äëèòåëüíîé ýôôåêòèâíîñòè ãåíà. Ìîæíî ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî ìóòàöèè â ãåíîìå P. triticina, ïðèâîäÿùèå ê ïðå-
îäîëåíèþ îïèñàííûõ ìåõàíèçìîâ óñòîé÷èâîñòè, ñóùåñò-
âåííî ñíèæàþò ïðèñïîñîáëåííîñòü ãðèáà, âñëåäñòâèå
÷åãî íå íàêàïëèâàþòñÿ â ïîïóëÿöèÿõ.
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CELLULAR FEATURES OF IMMUNE REACTION OF COMMON WHEAT

WITH Lr19 GENE TO BROWN RUST FUNGUS INFECTION
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The effect of resistant gene Lr19 on the development of brown rust fungus Puccinia triticina in the immune
line of Thatcher variety was similar to that of nonhost species. The development of the fungus was inhibited in
the plant tissue at the early stages. The fungus cells demonstrated structural disorganization of the nuclei and mi-
tochondria before host cell invasion. The plant cell membranes and chloroplasts were changed; large chromatin
aggregates appeared in their nuclei. Hypersensitive reaction developed after inhibition of the fungus.

K e y w o r d s: immunity, histology, cell ultrastructure, Triticum aestivum, Puccinia triticina, hypersen-
sitivity.
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