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Ïàðàçèòè÷åñêèå ðæàâ÷èííûå ãðèáû Puccinia triticina è P. coronata, ñïåöèàëèçèðîâàííûå ê âèäàì
çëàêîâ, íå ñïîñîáíû ôîðìèðîâàòü ïîëíîöåííûå ïî ôóíêöèÿì êëåòî÷íûå ñòðóêòóðû (ðîñòêîâûå òðóáêè è
àïïðåññîðèè) íà ïîâåðõíîñòè âèäîâ, íå âõîäÿùèõ â ñåìåéñòâî Poaceae. Ðàçâèòèå ñòðóêòóð ãðèáîâ â ðàç-
ëè÷íîé ñòåïåíè èíäóöèðóåòñÿ ïîâåðõíîñòíûìè ñâîéñòâàìè ëèñòüåâ çëàêîâ — ïðîñà, êóêóðóçû, îâñà è
ìÿãêîé ïøåíèöû. Íà ïîâåðõíîñòè âèäîâ-íåõîçÿåâ íàðóøàþòñÿ äåëåíèå è àêòèâíîñòü ÿäåð ïàðàçèòîâ.
Âíåäðåíèå ãðèáîâ â ïîäóñòüè÷íûå ïîëîñòè ëèñòüåâ ïðåäîòâðàùàåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî îêèñëèòåëüíûì
âçðûâîì, â ìåíüøåé ñòåïåíè — çàùèòíûìè áåëêàìè.
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Âîçáóäèòåëè ðæàâ÷èííûõ áîëåçíåé — ñïåöèàëèçèðî-
âàííûå ïàðàçèòè÷åñêèå îðãàíèçìû, âçàèìîäåéñòâóþùèå ñ
ðàñòåíèÿìè íà êëåòî÷íîì è ìîëåêóëÿðíîì óðîâíÿõ. Ýòè
ïàòîãåíû ñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ íà îãðàíè÷åííîì êðóãå
âèäîâ ðàñòåíèé, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ äëÿ íèõ õîçÿåâàìè, â
òî âðåìÿ êàê îñòàëüíûå ðàñòåíèÿ íå ïîðàæàþòñÿ è ÿâëÿ-
þòñÿ äëÿ íèõ âèäàìè-íåõîçÿåâàìè (Prell, Day, 2000). Â ÷à-
ñòíîñòè, âîçáóäèòåëü áóðîé ðæàâ÷èíû Puccinia triticina
íàèáîëåå ñèëüíî ïîðàæàåò îñíîâíóþ çåðíîâóþ êóëüòó-
ðó — ìÿãêóþ ïøåíèöó Triticum aestivum, âîçáóäèòåëü êî-
ðîí÷àòîé ðæàâ÷èíû P. coronata — îâåñ Avena sativa, â òî
âðåìÿ êàê áîëüøèíñòâî îñòàëüíûõ âèäîâ ê íèì èììóííî.

Ïîñêîëüêó âèäîâîé èììóíèòåò çàùèùàåò ðàñòåíèÿ îò
ïàòîãåíîâ â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè, îí ÿâëÿåòñÿ
ïðåäìåòîì ïðèñòàëüíîãî âíèìàíèÿ èññëåäîâàòåëåé (He-
ath, 2000). Ïðåäñòàâëåíèå î êëåòî÷íûõ è ôèçèîëîãè÷å-
ñêèõ îñîáåííîñòÿõ âçàèìîäåéñòâèÿ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ñ
èììóííûìè âèäàìè èìååò âàæíîå çíà÷åíèå êàê äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ýâîëþöèè ïàðàçèòèçìà â ïðèðîäíûõ ñîîáùåñòâàõ,
òàê è äëÿ ýôôåêòèâíîé çàùèòû êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé.

Öåëüþ ðàáîòû áûëî èçó÷åíèå âëèÿíèÿ ñâîéñòâ ïîâåð-
õíîñòè ðàñòåíèé è èíäóöèðîâàííûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ìå-
õàíèçìîâ (ãåíåðàöèÿ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà è ýêñï-
ðåññèÿ çàùèòíûõ áåëêîâ) èììóííûõ âèäîâ íà ðàçâèòèå
êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Èñïîëüçîâàíû ëèñòüÿ âçðîñëûõ ðàñòåíèé áåãîíèè
êëóáíåâîé Begonia tuberhybrida, ñèíãîíèóìà íîæêîëèñò-
íîãî Syngonium podophyllum, ðîçû ãðóïïû ôëîðèáóíäà
Rosa floribunda, õëîðîôèòóìà õîõëàòîãî Chlorophytum co-
mosum è ëóêà ïîñåâíîãî Allium cepa. Ëèñòüÿ ðàñòåíèé ñå-
ìåéñòâà Ìÿòëèêîâûå Poaceae áûëè âçÿòû îò 30-ñóòî÷íûõ

ïðîðîñòêîâ êóêóðóçû Zea mays è 10-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ
ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum, îâñà Avena sativa è
ïðîñà Panicum miliaceum.

Îòðåçêè ëèñòüåâ ðàñòåíèé çàðàæàëè ìîíîñïîðîâûì
èíîêóëþìîì óðåäèíèîñïîð âîçáóäèòåëåé áóðîé ðæàâ÷è-
íû ïøåíèöû Puccinia triticina Erikss. è êîðîí÷àòîé ðæàâ-
÷èíû îâñà P. coronata Corda. Æèçíåñïîñîáíîñòü èíôèöè-
ðîâàííûõ ëèñòüåâ ïîääåðæèâàëè 0.004%-íûì ðàñòâîðîì
áåíçèìèäàçîëà. Â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ ñëóæèëè èíôèöèðî-
âàííûå ëèñòüÿ âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèé-õîçÿåâ — ìÿã-
êîé ïøåíèöû ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 è îâñà ñîðòà Òàð-
ñêèé 2.

Ëèñòüÿ ôèêñèðîâàëè ÷åðåç 12, 16, 48 è 72 ÷ ïîñëå èíî-
êóëÿöèè â ëàêòîôåíîëüíîé ñìåñè, ñîäåðæàùåé ôåíîë, ìî-
ëî÷íóþ êèñëîòó, ãëèöåðèí, äèñòèëëèðîâàííóþ âîäó è
ýòèëîâûé ñïèðò â ñîîòíîøåíèè 1 : 1 : 1 : 1 : 8. Êëåòî÷íûå
ñòðóêòóðû ãðèáîâ íà ïîâåðõíîñòè è â òêàíÿõ âûÿâëÿëè
ïóòåì îêðàøèâàíèÿ öåëûõ ëèñòüåâ 1%-íûì êðàñèòåëåì
àíèëèíîâûì ñèíèì â ëàêòîôåíîëå è ïîñëåäóþùåé äèô-
ôåðåíöèàöèè îêðàñêè â íàñûùåííîì ðàñòâîðå õëîðàëãèä-
ðàòà. Êëåòêè ðàñòåíèé, ïîãèáøèå ïðè âíåäðåíèè ãàóñòî-
ðèåâ â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, âûÿâ-
ëÿëè ïî êîëëàïñó è èíòåíñèâíîé ñèíåé îêðàñêå.

Äëÿ èçó÷åíèÿ îñîáåííîñòåé êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ãðè-
áîâ íà ïîâåðõíîñòè ðàñòåíèé ïðåïàðàòû îêðàøèâàëè
0.1%-íûì âîäíûì ðàñòâîðîì êðàñèòåëÿ ïðîöèîíîâîãî ñè-
íåãî, äàþùåãî ñïåöèôè÷åñêóþ ñèíþþ îêðàñêó íà áåëêè
(Ivanov, 1987). ÄÍÊ è ÐÍÊ â ôèêñèðîâàííîì ìàòåðèàëå
îêðàøèâàëè 0.01%-íûì àêðèäèíîâûì îðàíæåâûì â öèò-
ðàò-ôîñôàòíîì áóôåðíîì ðàñòâîðå, pH 5.6. Ïðè íàáëþäå-
íèÿõ èñïîëüçîâàëè âîçáóæäàþùèé ñâåòîôèëüòð ñ äèàïà-
çîíîì 450—480 íì è çàïèðàþùèé ôèëüòð ñ äèàïàçîíîì
530—640 íì (Çåëåíèí, 1967).

Àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà âûÿâëÿëè ÷åðåç 12, 16 è
20 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè ïóòåì âèòàëüíîãî îêðàøèâàíèÿ
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ëèñòüåâ íèòðîñèíèì òåòðàçîëèåì ïî ìîäèôèöèðîâàííîìó
ìåòîäó (Heath, 1998). Äëÿ ýòîãî ïðîâîäèëè âàêóóì-èíôèëüò-
ðàöèþ êóñî÷êîâ èíôèöèðîâàííûõ ëèñòüåâ 0.1%-íûì
ðàñòâîðîì êðàñèòåëÿ â äåõëîðèðîâàííîé âîäîïðîâîäíîé
âîäå, ÷åðåç 30 ìèí ìàòåðèàë ôèêñèðîâàëè â ëàêòîôåíîëå.
Êðàñèòåëü îáðàçóåò â ïðèñóòñòâèè è ñóïåðîêñèä-àíèîíà
O
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•– íåðàñòâîðèìîå ñèíåå ñîåäèíåíèå.
Äëÿ ïîäàâëåíèÿ îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà ðàñòåíèÿ îá-

ðàáàòûâàëè ñïåöèôè÷åñêèì èíãèáèòîðîì êàëüöèåâûõ êà-
íàëîâ âåðàïàìèëîì ïî ìîäèôèöèðîâàííîé ìåòîäèêå (Xu,
Heath, 1998). Êîíöû îòðåçêîâ ëèñòüåâ ïîìåùàëè â
0.01%-íûé âîäíûé ðàñòâîð âåðàïàìèëà íà 8—20 ÷. Ïî-
äàâëåíèå áèîñèíòåçà áåëêà â êëåòêàõ ðàñòåíèé ïðîâîäèëè
âîäíûìè ðàñòâîðàìè àêòèíîìèöèíà Ä (5 ìã/ìë) è öèêëî-
ãåêñèìèäà (2.5 ìã/ìë) ïî ìîäèôèöèðîâàííîé ìåòîäèêå
(Heath, 1979). Êîíöû îòðåçêîâ ëèñòüåâ ïîìåùàëè â ðàñ-
òâîðû èíãèáèòîðîâ íà 30 ìèí, äëÿ îïûòîâ èñïîëüçîâàëè
âåðõíèå ÷àñòè ëèñòüåâ, íå êîíòàêòèðîâàâøèå ñ ðàñòâîðà-
ìè. Èíîêóëÿöèþ ëèñòüåâ ñïîðàìè ïðîâîäèëè ÷åðåç 8 ÷
ïîñëå îáðàáîòêè èíãèáèòîðàìè êàëüöèåâûõ êàíàëîâ è
áèîñèíòåçà áåëêà.

Ðàçâèòèå âîçáóäèòåëåé ðæàâ÷èíû íà ïîâåðõíîñòè è â
òêàíÿõ öåëûõ ëèñòüåâ èçó÷àëè ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèê-
ðîñêîïà ÌÁÈ-15 è ëþìèíåñöåíòíîãî ìèêðîñêîïà Ëþ-
ìàì-5. Ìèêðîôîòîñúåìêó ïðîâîäèëè öèôðîâîé ôîòîêàìå-
ðîé ìàðêè Olympus SP-320 (ðàçðåøåíèå 7 ìåãàïèêñåëåé íà
1 äþéì). Â êàæäîé êîìáèíàöèè èçó÷àëè ïðîðàñòàíèå è
ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð 350—400 ñïîð íà 6 ðàñ-
òåíèÿõ (â äâóõ ïîâòîðíîñòÿõ ïî 3 ðàñòåíèÿ).

Ð å à ê ò è â û: àêðèäèíîâûé îðàíæåâûé, àíèëèíîâûé
ãîëóáîé è öèêëîãåêñèìèä (Sigma, Ãåðìàíèÿ); àêòèíîìè-
öèí Ä (Serva, ÑØÀ); âåðàïàìèë (Calbiochem, ÑØÀ); íè-
òðîñèíèé òåòðàçîëèé, ïðîöèîíîâûé ñèíèé (Procion blue
HB) è õëîðàëãèäðàò (Acros, ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ñïîðû èçó÷åííûõ ïàðàçèòîâ ðàçëè÷àþòñÿ ïî ôîðìå: ó
âîçáóäèòåëåé áóðîé ðæàâ÷èíû ïøåíèöû Puccinia triticina
îíè îêðóãëûå, à ó âîçáóäèòåëÿ êîðîí÷àòîé ïøåíèöû îâñà
P. coronata — îâàëüíûå. Íåñìîòðÿ íà òàêñîíîìè÷åñêèå è
ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ, èçó÷åííûå ãðèáû îáðàçîâû-
âàëè íà ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ðÿä ñõîäíûõ ïî âèäó è ôóí-
êöèÿì êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, íåîáõîäèìûõ äëÿ èíôèöèðî-
âàíèÿ ðàñòåíèé. Ïîñëå ïîïàäàíèÿ èíîêóëþìà íà ëèñòüÿ
âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ âèäîâ-õîçÿåâ ñïîðû ïðèëèïàëè ê
ïîâåðõíîñòè, îñíîâíàÿ èõ ÷àñòü (93—95 %) ïðîðàñòàëà,
îáðàçóÿ ðîñòêîâûå òðóáêè, íàïðàâëÿâøèåñÿ ê óñòüèöàì.
Ðîñòêîâûå òðóáêè P. triticina ðàñïîëàãàëèñü êàê ïåðïåí-
äèêóëÿðíî ïðîâîäÿùèì ïó÷êàì, òàê è ïîä íåáîëüøèì óã-
ëîì ê íèì (ðèñ. 1, à), à äëÿ P. coronata áûëè õàðàêòåðíû
ïåðïåíäèêóëÿðíîå ïó÷êàì ðàñïîëîæåíèå ðîñòêîâûõ òðó-
áîê è ôîðìèðîâàíèå óòîëùåíèé íàä àíòèêëèíàëüíûìè
ñòåíêàìè ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê. Íà ëèñòüÿõ ðàñòå-
íèé-õîçÿåâ 85—90 % ðîñòêîâûõ òðóáîê ôîðìèðîâàëè
ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñòðóêòóðû — àïïðåññîðèè, îáåñïå-
÷èâàþùèå ïðîíèêíîâåíèå â òêàíü ðàñòåíèé; ïðè ýòîì
îñíîâíàÿ ÷àñòü àïïðåññîðèåâ (88—93 %) ðàñïîëàãàëàñü
íà óñòüèöàõ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá ýôôåêòèâíîì óçíàâà-
íèè èõ ñïåöèàëèçèðîâàííûìè ïàðàçèòàìè. Öèòîïëàçìà
àïïðåññîðèåâ ïåðåòåêàëà â ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû â ïî-
äóñòüè÷íûõ êàìåðàõ ëèñòüåâ, à çàòåì â èíôåêöèîííûå
ãèôû, ïðè ýòîì íà ïîâåðõíîñòè ëèñòà îñòàâàëèñü ïóñòûå
îáîëî÷êè àïïðåññîðèåâ (ðèñ. 1, à). Èíôåêöèîííûå ãèôû

P. triticina è P. coronata íàïðàâëÿëèñü â òêàíè ëèñòüåâ, íà
èõ êîíöàõ ôîðìèðîâàëèñü ñïåöèàëèçèðîâàííûå ìàòåðèí-
ñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ, à òàêæå ãàóñòîðèè, ïîãëîùàþùèå
âåùåñòâà èç êëåòîê ðàñòåíèé. Óæå ÷åðåç 2 ñóò â ëèñòüÿõ
âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèé ïøåíèöû è îâñà ôîðìèðîâàëñÿ
ðàçâåòâëåííûé ìèöåëèé, èìåþùèé 3—4 ãèôû è 2—3 ãà-
óñòîðèÿ (ðèñ. 1, á).

Ðàçâèòèå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïàðàçèòîâ íà ïîâåðõ-
íîñòè ðàñòåíèé, ïðèíàäëåæàùèõ ê äàëåêèì â ôèëîãåíåòè-
÷åñêîì îòíîøåíèè îò çëàêîâ ðîäàì, áûëî èçó÷åíî íà ïðè-
ìåðå âîçáóäèòåëÿ áóðîé ðæàâ÷èíû ïøåíèöû P. triticina.
Ïðè ðàçâèòèè ãðèáà íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé êëàññà Äâóäîëü-
íûå — ñèíãîíèóìà íîæêîëèñòíîãî Syngonium podophyl-
lum è áåãîíèè êëóáíåâîé Begonia tuberhybrida — ïðîðàñ-
òàíèå ñïîð áûëî äîñòîâåðíî íèæå, ÷åì â êîíòðîëå
(76—79 % ïðîðîñøèõ ñïîð); ïðè ýòîì íà ïîâåðõíîñòè îò-
ìå÷àëèñü, êàê ïðàâèëî, òîëüêî ïóñòûå îáîëî÷êè ïðîðîñ-
øèõ ñïîð è îäèíî÷íûå ðîñòêîâûå òðóáêè. Âåðîÿòíî, ðîñò-
êîâûå òðóáêè íå ïðèëèïàëè ê ïîâåðõíîñòè è îòðûâàëèñü
âî âðåìÿ ôèêñàöèè è îêðàøèâàíèÿ ïðåïàðàòîâ. Íà ëèñòü-
ÿõ ðîçû ïðèêðåïëåíèå ðîñòêîâûõ òðóáîê ãðèáà ïðîèñõî-
äèëî íîðìàëüíî, îäíàêî îíè áûëè íåîáû÷íî äëèííûìè è
òîíêèìè. Íà ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ñèíãîíèóìà, áåãîíèè è
ðîçû ðîñòêîâûå òðóáêè ïðîõîäèëè ìèìî óñòüèö, íå îáðà-
çóÿ àïïðåññîðèåâ (ðèñ. 1, â).

Õàðàêòåðíîé ÷åðòîé êëåòîê ýïèäåðìèñà ëèñòüåâ âè-
äîâ êëàññà Îäíîäîëüíûå áûëè âûòÿíóòûå î÷åðòàíèÿ, íî
ôîðìà êëåòîê, à òàêæå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ è ïëîòíîñòü
ðàñïîëîæåíèÿ óñòüèö çàâèñåëè îò âèäîâîé ïðèíàäëåæíî-
ñòè. Íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé ñåìåéñòâà Liliaceae — õëîðîôè-
òóìå õîõëàòîì Chlorophytum comosum è ëóêå ïîñåâíîì
Allim cepa — èíòåíñèâíîñòü ïðîðàñòàíèÿ ñïîð ñó-
ùåñòâåííî íå îòëè÷àëîñü îò êîíòðîëÿ, ðîñòêîâûå òðóáêè
ïëîòíî ïðèëèïàëè ê ïîâåðõíîñòè. Îäíàêî íà õëîðîôèòó-
ìå äëèííûå è òîíêèå ðîñòêîâûå òðóáêè ãðèáà îðèåíòèðî-
âàëèñü ïðîèçâîëüíî, íå îáðàçîâûâàëè àïïðåññîðèåâ
(ðèñ. 1, ã). Íà ëèñòüÿõ ëóêà ðîñòêîâûå òðóáêè ÷àñòî íà-
ïðàâëÿëèñü ïîïåðåê ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ è îáðàçîâûâàëè
íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî àïïðåññîðèåâ (5.2 % îò êîëè÷åñòâà
ðîñòêîâûõ òðóáîê), ïðè ýòîì ëèøü ïîëîâèíà àïïðåññîðè-
åâ ðàñïîëàãàëàñü íà óñòüèöàõ, îñòàëüíûå — íà ïîâåðõíî-
ñòè ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê. Àïïðåññîðèè èìåëè ìàëûé
îáúåì è íåïðàâèëüíóþ ëîïàñòíóþ ôîðìó, ïðîíèêíîâåíèÿ
â óñòüèöà íå îòìå÷àëîñü (ðèñ. 1, ä, å).

Îñîáåííîñòè âçàèìîäåéñòâèÿ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ñ
âèäàìè-íåõîçÿåâàìè ñåìåéñòâà çëàêîâ Poaceae èçó÷àëè íà
ïðèìåðå äâóõ ïàòîãåíîâ — P. triticina è P. coronata. Ïðî-
ðàñòàíèå ñïîð ãðèáîâ íà ëèñòüÿõ èììóííûõ âèäîâ íå îò-
ëè÷àëîñü îò êîíòðîëÿ, íàáëþäàëàñü íîðìàëüíàÿ àäãåçèÿ
ðîñòêîâûõ òðóáîê ê ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ, íî äàëüíåéøåå
ðàçâèòèå çàâèñåëî îò âèäà ðàñòåíèé. Íà ëèñòüÿõ êóêóðóçû
ðîñòêîâûå òðóáêè ãðèáîâ, èìåþùèå íîðìàëüíûé äèà-
ìåòð, ðîñëè ïðåèìóùåñòâåííî ïåðïåíäèêóëÿðíî ïðîäîëü-
íûì ñòåíêàì êëåòîê (ðèñ. 1, æ). Íà ëèñòüÿõ ïðîñà ÷àñòü
ðîñòêîâûõ òðóáîê ðîñëà â ïðîèçâîëüíîì íàïðàâëåíèè,
äèàìåòð èõ áûë ìåíüøå, ÷åì íà ïîâåðõíîñòè âèäà-õîçÿè-
íà (ðèñ. 1, ç). Â îòëè÷èå îò âèäîâ-õîçÿåâ íà ïðîñå è êóêó-
ðóçå ãðèáû ôîðìèðîâàëè ìàëî àïïðåññîðèåâ (ðèñ. 2), çíà-
÷èòåëüíàÿ èõ äîëÿ ðàñïîëàãàëàñü íà ýïèäåðìàëüíûõ êëå-
òàõ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íåäîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíîì
óçíàâàíèè óñòüèö. Àïïðåññîðèè íà óñòüèöàõ ïðîñà è êó-
êóðóçû áûëè ìàëîãî ðàçìåðà è ïðåèìóùåñòâåííî ëîïàñò-
íîé ôîðìû (ðèñ. 1, ç, ê ). Öèòîïëàçìà àïïðåññîðèåâ P. co-
ronata íà ëèñòüÿõ êóêóðóçû èìåëà ìàëóþ ïëîòíîñòü, ñ ïî-
ìîùüþ ñïåöèôè÷åñêîãî êðàñèòåëÿ íà áåëêè ïðîöèîíîâîãî
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Ðèñ. 1. Ðàçâèòèå êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ Puccinia triticina è P. coronata íà ëèñòüÿõ âèäîâ-õîçÿåâ (à—á) è âèäîâ-íå-
õîçÿåâ (â—î).

à — ïðîðîñøàÿ ñïîðà P. triticina è àïïðåññîðèé íà óñòüèöå ìÿãêîé ïøåíèöû (12 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); á — êîëîíèÿ P. triticina â òêàíè ëèñòà ìÿãêîé
ïøåíèöû (48 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); â — ðàçâèòèå P. triticina íà ëèñòå áåãîíèè, ðîñòêîâàÿ òðóáêà ïðîõîäèò ìèìî óñòüèöà; ã — òîíêàÿ âåòâèñòàÿ ðîñòêî-
âàÿ òðóáêà P. triticina íà ëèñòå õëîðîôèòóìà; ä — ðàçâèòèå P. triticina íà ëèñòå ëóêà, äëèííûå ðîñòêîâûå òðóáêè ïðîøëè ïåðïåíäèêóëÿðíî àíòèêëèíà-
ëüíûì ñòåíêàì ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê; å — àïïðåññîðèé P. triticina ëîïàñòíîé ôîðìû íà óñòüèöå ëóêà; æ — ïåðïåíäèêóëÿðíàÿ àíòèêëèíàëüíûì ñòåí-
êàì ýïèäåðìàëüíûõ êëåòîê îðèåíòàöèÿ ðîñòêîâûõ òðóáîê P. triticina íà êóêóðóçå; ç — èíôåêöèîííûå ñòðóêòóðû P. coronata íà ëèñòå ïðîñà, àïïðåññî-
ðèé èìååò ëîïàñòíóþ ôîðìó, öèòîïëàçìà âàêóîëèçèðîâàíà; è — àïïðåññîðèè P. coronata íà óñòüèöå êóêóðóçû, öèòîïëàçìà ëåâîãî àïïðåññîðèÿ ñèëüíî
âàêóîëèçèðîâàíà, ïðàâûé àïïðåññîðèé îáðàçîâàë èíôåêöèîííóþ ãèôó íà ïîâåðõíîñòè ëèñòà, îêðàñêà ïðîöèîíîâûì ñèíèì; ê — àïïðåññîðèé P. tritici-
na ëîïàñòíîé ôîðìû íà óñòüèöå êóêóðóçû; ë — èíôåêöèîííàÿ ãèôà è ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ P. triticina â ëèñòå êóêóðóçû; ì — àïïðåññîðèé
P. triticina ñ äâóìÿ ÿäðàìè íà óñòüèöå ëèñòà îâñà; í — êëåòî÷íûå ñòðóêòóðû P. triticina íà ïîâåðõíîñòè è â ïîäóñòüè÷íîé ïîëîñòè ëèñòà îâñà (48 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè); î — èíôåêöèîííàÿ ãèôà P. coronata è ìåçîôèëëüíàÿ êëåòêà ïøåíèöû, ïîãèáøàÿ ïðè âíåäðåíèè ãàóñòîðèÿ (48 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè).
Óâåë.: à, ã, ä, æ — îá. 20�, îê. 15�; á, â, å, ç, è—ë, í, î — îá. 40�, îê. 15�; ì — îá. 70�, îê. 15�. àï — àïïðåññîðèé, ãà — ãàóñòîðèé, èã — èíôåêöèîí-
íàÿ ãèôà, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, íê — íåêðîòè÷åñêàÿ êëåòêà ðàñòåíèÿ, ïâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, ðò — ðîñòêîâàÿ òðóáêà, ñ — ñïîðà,

ó — óñòüèöå, ÿã — ÿäðî ãðèáà.



ñèíåãî âûÿâëåíû åå íåîäíîðîäíîñòü è ñèëüíàÿ âàêóîëèçà-
öèÿ êëåòîê (ðèñ. 1, è). Âíåäðåíèÿ ãðèáîâ â óñòüèöà ïðîñà
íå íàáëþäàëîñü, à â ëèñòüÿ êóêóðóçû ïðîíèêàë òîëüêî
âîçáóäèòåëü áóðîé ðæàâ÷èíû P. triticina (11 % èíôåêöè-
îííûõ ìåñò), ïðè ýòîì åãî àïïðåññîðèè èìåëè îâàëüíóþ
ôîðìó. Êàê ïðàâèëî, ãðèá îáðàçîâûâàë îäíó èíôåêöèîí-
íóþ ãèôó, â î÷åíü ðåäêèõ ñëó÷àÿõ (1.5 % èíôåêöèîííûõ
ìåñò) ðàçâèâàëèñü îêðóãëûå ìàòåðèíñêèå êëåòêè ãàóñòî-
ðèåâ, îäíàêî ïîïûòîê ôîðìèðîâàíèÿ ãàóñòîðèåâ è îòìè-
ðàíèÿ ïðè ýòîì êëåòîê ðàñòåíèé íå íàáëþäàëîñü
(ðèñ. 1, ë).

Â êîìáèíàöèÿõ «P. triticina — îâåñ» è «P. coronata —
ìÿãêàÿ ïøåíèöà» ïàðàçèòû ðàçâèâàëèñü áîëåå óñïåøíî.

Íà ëèñòüÿõ îáðàçîâûâàëîñü çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî àï-
ïðåññîðèåâ, õîòÿ èõ áûëî â 1.3—1.6 ðàçà ìåíüøå, ÷åì íà
âèäàõ-õîçÿåâàõ (ðèñ. 2). Àïïðåññîðèè íà óñòüèöàõ èìåëè
îêðóãëóþ èëè îâàëüíóþ ôîðìó, íî ìåíüøèå ðàçìåðû, ÷åì
â êîíòðîëå (ðèñ. 1, ì, í). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ðàçâèòèå
P. triticina íà îâñå îñòàíàâëèâàëîñü íà ñòàäèè àïïðåññî-
ðèÿ èëè ïîäóñòüè÷íîé âåçèêóëû, è ëèøü â 2 % ñëó÷àåâ îá-
ðàçîâûâàëàñü èíôåêöèîííàÿ ãèôà â ïîäóñòüè÷íîé ïîëî-
ñòè (ðèñ. 1, í). Ïðîíèêíîâåíèå âîçáóäèòåëÿ êîðîí÷àòîé
ðæàâ÷èíû â ëèñòüÿ ïøåíèöû ïðîèñõîäèëî óñïåøíåå, ïðè
ýòîì 15 % àïïðåññîðèåâ îáðàçîâàëè òîíêèå èíôåêöèîí-
íûå ãèôû, ÷àñòü êîòîðûõ (9 %) ñôîðìèðîâàëà ìàòåðèí-
ñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ è êàðëèêîâûå ãàóñòîðèè â êëåòêàõ
ïøåíèöû. Âíåäðåíèå ãàóñòîðèåâ çàêàí÷èâàëîñü îòìèðà-
íèåì ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ-
÷óâñòâèòåëüíîñòè (ðèñ. 1, î).

Êëåòêè ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ äèêàðèîòè÷íû. Ïðè ïðî-
ðàñòàíèè ñïîðû 2 ÿäðà ïåðåõîäÿò â ðîñòêîâóþ òðóáêó. Íà
ïðèìåðå âîçáóäèòåëÿ ñòåáëåâîé ðæàâ÷èíû ïøåíèöû Puc-
cinia graminis f. sp. tritici ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî â ïðî-
öåññå îáðàçîâàíèÿ àïïðåññîðèÿ ïðîèñõîäèò ìèòîòè÷åñêîå
äåëåíèå è îáðàçóåòñÿ 4-ÿäåðíàÿ êëåòî÷íàÿ ñòðóêòóðà (Àí-
äðååâ, Ïëîòíèêîâà, 1989). Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ â àï-
ïðåññîðèÿõ ãðèáîâ, ðàçâèâàâøèõñÿ íà âîñïðèèì÷èâûõ
ðàñòåíèÿõ-õîçÿåâàõ, âûÿâëÿëèñü 4 ÿäðà, â òî âðåìÿ êàê âî
ìíîãèõ àïïðåññîðèÿõ è ïîäóñòüè÷íûõ âåçèêóëàõ íà èì-
ìóííûõ âèäàõ îáíàðóæåíû òîëüêî 2 ÿäðà (ðèñ. 1, ì; 3 à).

Äîïîëíèòåëüíîå èçó÷åíèå êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ãðè-
áîâ áûëî ïðîâåäåíî ñ ïîìîùüþ ëþìèíåñöåíòíîé ìèêðî-
ñêîïèè ñ ïðèìåíåíèåì êðàñèòåëÿ àêðèäèíîâîãî îðàíæå-
âîãî. Ëó÷øàÿ äèôôåðåíöèàëüíàÿ îêðàñêà êëåòîê öåëûõ
ëèñòüåâ ðàñòåíèé è ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ áûëà ïîëó÷åíà
ïðè pH 5.6. Ïðè ýòîì ÄÍÊ â ÿäðàõ îêðàøèâàëàñü â æåë-
òî-çåëåíûé öâåò, ÐÍÊ — â êðàñíûé, öèòîïëàçìà ðàñòå-
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Ðèñ. 2. Èíòåíñèâíîñòü ôîðìèðîâàíèÿ àïïðåññîðèåâ ðæàâ÷èí-
íûìè ãðèáàìè Puccinia triticina (1) è P. coronata (2) íà ëèñòüÿõ

çëàêîâ.

Ðèñ. 3. Îñîáåííîñòè êëåòîê è ÿäåðíîãî àïïàðàòà ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ïðè ðàçâèòèè íà ëèñòüÿõ çëàêîâ.

à — àïïðåññîðèé P. triticina íà óñòüèöå ïøåíèöû; âèäíû 3 èç 4 ÿäåð; îêðàñêà àíèëèíîâûì ãîëóáûì; á — ÿäðà ãðèáà â êîí÷èêå ðîñòêîâîé òðóáêè, îêðàñ-
êà àêðèäèíîâûì îðàíæåâûì; â — àïïðåññîðèé P. coronata íà óñòüèöå îâñà, â ÿäðàõ ãðèáà âûÿâëÿþòñÿ áîëüøèå êðàñíûå ÿäðûøêè; ã — àïïðåññîðèé
P. triticina íà óñòüèöå îâñà, ÿäðî ãðèáà æåëòî-çåëåíîå; ä — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà è èíôåêöèîííàÿ ãèôà P. triticina â ëèñòå îâñà, ÿäðà æåëòî-çåëåíûå;
å — íåêðîòè÷åñêèé àïïðåññîðèé P. coronata íà óñòüèöå ïøåíèöû. Óâåë.: à — îá. 70�, îê. 15�; á—å — îá. 20�, îê. 4�. àï — àïïðåññîðèé, èã — èí-
ôåêöèîííàÿ ãèôà, íê — íåêðîòè÷åñêàÿ êëåòêà ðàñòåíèÿ, ïâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, ðò — ðîñòêîâàÿ òðóáêà, ó — óñòüèöå, ÿã — ÿäðî ãðèáà, ÿð — ÿäðî

ðàñòåíèÿ.



íèé — â çåëåíûé, öèòîïëàçìà ãðèáîâ èìåëà îòòåíêè êðàñ-
íîãî öâåòà. Â ðîñòêîâûõ òðóáêàõ ãðèáîâ, ðàçâèâàâøèõñÿ
íà ïîâåðõíîñòè âñåõ çëàêîâ, ÿäðà èìåëè âûòÿíóòóþ ôîð-
ìó è áûëè îêðàøåíû â çåëåíûé öâåò (ðèñ. 3, á). Ïðè ðàç-
âèòèè àïïðåññîðèåâ è ïîäóñòüè÷íûõ âåçèêóë íà âîñïðè-
èì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ â ÿäðàõ âûÿâëÿëèñü áîëüøèå êðàñíûå
ÿäðûøêè, à öèòîïëàçìà êëåòîê ãðèáîâ áûëà îêðàøåíà â
êðàñíî-îðàíæåâûé öâåò, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîì
ñîäåðæàíèè ÐÍÊ (ðèñ. 3, â). Íà ðàñòåíèÿõ-íåõîçÿåâàõ
ÿäðà ãðèáîâ â àïïðåññîðèÿõ è ïîäóñòüè÷íûõ âåçèêóëàõ
èìåëè ïðåèìóùåñòâåííî æåëòî-çåëåíûé öâåò, à öèòîïëàç-
ìà áûëà ñâåòëî-îðàíæåâîé (ðèñ. 3, ã, ä). Èçâåñòíî, ÷òî íå-
êðîòè÷åñêèå êëåòêè ñèëüíåå ñâÿçûâàþò àêðèäèíîâûé îðàí-
æåâûé, à ëþìèíåñöåíöèÿ ïðè óâåëè÷åíèè êîíöåíòðàöèè
êðàñèòåëÿ â êëåòêàõ ñäâèãàåòñÿ â êðàñíóþ îáëàñòü ñïåêòðà
(Çåëåíèí, 1967). Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ óæå ÷åðåç 16 ÷
ïîñëå èíîêóëÿöèè çíà÷èòåëüíàÿ äîëÿ àïïðåññîðèåâ íà
óñòüèöàõ íåõîçÿåâ èìåëà ÿðêóþ îðàíæåâî-æåëòóþ îêðàñêó,
õàðàêòåðíóþ äëÿ íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê (ðèñ. 3, å).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî ïðè óçíàâàíèè íåñî-
âìåñòèìûõ ïàòîãåíîâ â ðàñòåíèÿõ èíäóöèðóþòñÿ äâà ýêñ-
ïðåññíûõ ìåõàíèçìà çàùèòû — îêèñëèòåëüíûé âçðûâ,
âîçíèêàþùèé ïðè íàêîïëåíèè àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà
(ÀÔÊ) è ñèíòåç çàùèòíûõ PR-áåëêîâ (pathogenesis related
protein). Ðîëü ÀÔÊ â âèäîâîì èììóíèòåòå íàìè áûëà èçó-
÷åíà äâóìÿ ìåòîäàìè: 1) öèòîõèìè÷åñêèì âûÿâëåíèåì ñó-
ïåðîêñèä-àíèîíà O

2

– ñ ïðèìåíåíèåì ñïåöèôè÷åñêîãî êðà-
ñèòåëÿ íèòðîñèíåãî òåòðàçîëèÿ; 2) ïóòåì èçó÷åíèÿ ðàçâè-
òèÿ ãðèáîâ â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ èíãèáèòîðîì
îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà âåðàïàìèëîì.

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ êðèòè÷åñêèìè ýòàïàìè âî
âçàèìîäåéñòâèè ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ñ èììóííûìè çëàêà-
ìè áûëè îáðàçîâàíèå àïïðåññîðèåâ è ïðîíèêíîâåíèå â
ïîäóñòüè÷íóþ ïîëîñòü ëèñòüåâ. Â ñâÿçè ñ ýòèì öèòîõèìè-
÷åñêóþ ðåàêöèþ íà ÀÔÊ ïðîâîäèëè ÷åðåç 12 ÷ ïîñëå èíî-

êóëÿöèè, êîãäà íà ëèñòüÿõ ïðèñóòñòâîâàë íàáîð
êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ãðèáîâ (ñïîðû, ðîñòêîâûå òðóáêè,
àïïðåññîðèè è ïåðâûå ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû), à òàêæå
÷åðåç 16—20 ÷, êîãäà ïðîíèêíîâåíèå â ïîäóñòüè÷íóþ ïî-
ëîñòü çàêîí÷èëîñü.

Ðåàêöèÿ ñ íèòðîñèíèì òåòðàçîëèåì ïðîÿâëÿëàñü â
ôîðìå ëîêàëüíîãî ñèíåãî îêðàøèâàíèÿ â ìåñòàõ íàêîïëå-
íèÿ ÀÔÊ, ïðè ýòîì îñòàëüíûå ó÷àñòêè òêàíè ðàñòåíèé è
ñòðóêòóðû ãðèáà áûëè áåñöâåòíûìè. Â êëåòêàõ ãðèáîâ íà
âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ìÿãêîé ïøåíèöû è îâñà êðàñè-
òåëü íàêàïëèâàëñÿ òîëüêî â ãðàíóëÿðíûõ öèòîïëàçìàòè-
÷åñêèõ ñòðóêòóðàõ â êîí÷èêàõ ãèô èëè àïïðåññîðèåâ, ÷òî
ñâÿçàíî, âåðîÿòíî, ñ ôóíêöèîíèðîâàíèåì äåãèäðîãåíàç â
ìèòîõîíäðèÿõ ãðèáîâ (Heath, 1998) (ðèñ. 4, à). Íà óñòüè-
öàõ èììóííûõ çëàêîâ ÷àñòü àïïðåññîðèåâ, à èíîãäà è ïî-
äóñòüè÷íûå âåçèêóëû èìåëè èíòåíñèâíóþ äèôôóçíóþ
ñèíþþ îêðàñêó (ðèñ. 4, á, â). Áîëüøîå êîëè÷åñòâî îêðà-
øåííûõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð áûëî âûÿâëåíî ïðè ðàç-
âèòèè P. triticina íà îâñå è P. coronata íà ïøåíèöå (ïðè-
ìåðíî 1/5 ÷àñòü àïïðåññîðèåâ), ðåæå îêðàñêà îáíàðóæèâà-
ëàñü ïðè êîíòàêòå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ñ óñòüèöàìè
êóêóðóçû. Íàèáîëåå èíòåíñèâíîå íàêîïëåíèå êðàñèòåëÿ
íàáëþäàëîñü â ìåñòå êîíòàêòà èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ñî
ñòåíêàìè çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö (ðèñ. 4, ã). P. tritici-
na â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðîíèêàë â óñòüèöà êóêóðóçû,
ïðè ýòîì îêðàñêà ïðîÿâëÿëàñü ïî ïåðèìåòðó íèæíåé ÷àñ-
òè àïïðåññîðèåâ, êîíòàêòèðóþùåé ñî ñòåíêàìè çàìûêàþ-
ùèõ êëåòîê óñòüèö, íî èíòåíñèâíîãî íàêîïëåíèÿ êðàñèòå-
ëÿ â êëåòêàõ ãðèáà íå óñòàíîâëåíî (ðèñ. 4, ä, å). Îêðàøè-
âàíèå îáðàçöîâ ÷åðåç 16 è 24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè
ïðèñóòñòâèÿ ÀÔÊ íå âûÿâèëî.

Îêèñëèòåëüíûé âçðûâ ïðîèñõîäèò áûñòðî è íå âñåãäà
ìîæåò áûòü îáíàðóæåí öèòîõèìè÷åñêè. Ïîýòîìó ðîëü
ÀÔÊ â âèäîâîì èììóíèòåòå áûëà äîïîëíèòåëüíà èçó÷åíà
ñ ïîìîùüþ âåðàïàìèëà. Âåðàïàìèë áëîêèðóåò ïîñòóïëåíèå

Âëèÿíèå ïîâåðõíîñòíûõ ñâîéñòâ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ 443

Ðèñ. 4. Îáðàçîâàíèå àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà ïðè âçàèìîäåéñòâèè ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ ñ èììóííûìè âèäàìè çëàêîâ. Îêðàñêà íè-
òðîñèíèì òåòðàçîëèåì (ñòðåëêè).

à — àïïðåññîðèé Puccinia triticina íà óñòüèöå ïøåíèöû, îêðàøåíû ìèòîõîíäðèè ãðèáà; á — äèôôóçíàÿ îêðàñêà â àïïðåññîðèè P. triticina íà óñòüèöå
îâñà; â — èíòåíñèâíàÿ äèôôóçíàÿ îêðàñêà ïîäóñòüè÷íîé âåçèêóëû P. coronata íà óñòüèöå ïøåíèöû; ã — íàêîïëåíèå àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà â ìåñòå
êîíòàêòà àïïðåññîðèÿ P. triticina ñ êëåòî÷íûìè ñòåíêàìè îâñà â ðàéîíå óñòüè÷íîé ùåëè; ä, å — îáðàçîâàíèå àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà â çîíå êîíòàêòà
íèæíåé ÷àñòè àïïðåññîðèÿ P. triticina ñ çàìûêàþùèìè êëåòêàìè óñòüèöà êóêóðóçû; ñíèìêè â ðàçíûõ ïëîñêîñòÿõ ôîêóñà. Óâåë.: à, â—å — îá. 20�,

îê. 15�; á — îá. 40�, îê. 15�. àï — àïïðåññîðèé, ïâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, ó — óñòüèöå.



â êëåòêó èîíîâ Ca2+, íåîáõîäèìûõ äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ðàçíî-
ñòè ïîòåíöèàëîâ íà ìåìáðàíàõ è äåéñòâèÿ ôåðìåíòîâ, îáðà-
çóþùèõ àêòèâíûå îêèñëèòåëè (Boller, Keen, 2000).

Îáðàáîòêà ðàñòåíèé ñóùåñòâåííî íå îòðàçèëàñü íà
ðàçâèòèè ãðèáîâ â ëèñòüÿõ âèäîâ-õîçÿåâ â òå÷åíèå 2 ñóò,
íî ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè, íàáëþäàëîñü çàìåäëå-
íèå ðîñòà êîëîíèé. Ïîäàâëåíèå îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà
ïðèâîäèëî ê óñèëåíèþ ïðîíèêíîâåíèÿ ðæàâ÷èííûõ ãðè-
áîâ â ïîäóñòüè÷íûå ïîëîñòè ëèñòüåâ âñåõ âèäîâ-íåõîçÿåâ.
Êîëè÷åñòâî èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ïîâûøàëîñü ïî ìåðå
óäëèíåíèÿ ñðîêà îáðàáîòêè ðàñòåíèé âåðàïàìèëîì.
Ó P. triticina íà êóêóðóçå îáðàçîâàíèå èíôåêöèîííûõ ãèô
óñèëèâàëîñü â 1.5—2.5 ðàçà, ïîâûøàëîñü êîëè÷åñòâî ìà-
òåðèíñêèõ êëåòîê ãàóñòîðèåâ, íî ãàóñòîðèè â êëåòêàõ íå
îáðàçîâûâàëèñü è îòìèðàíèÿ êëåòîê ðàñòåíèÿ â ðåçóëüòà-
òå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè íå íàáëþäàëîñü
(ðèñ. 5, à). Â òî æå âðåìÿ ó P. coronata íà êóêóðóçå ïðåè-
ìóùåñòâåííî óâåëè÷èâàëîñü êîëè÷åñòâî ïîäóñòüè÷íûõ
âåçèêóë, è ëèøü ÷àñòü èç íèõ (10—22 %) îáðàçîâûâàëà
êîðîòêèå èíôåêöèîííûå ãèôû (ðèñ. 5, â).

Ïîäàâëåíèå îáðàçîâàíèÿ ÀÔÊ ïðèâîäèëî ê ñóùåñò-
âåííîìó óñèëåíèþ ðàçâèòèÿ P. triticina íà îâñå. Åñëè â
êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ îâñà âîçáóäèòåëü áóðîé ðæàâ÷è-
íû îñòàíàâëèâàëñÿ â ðàçâèòèè ïðåèìóùåñòâåííî íà ñòà-
äèè àïïðåññîðèÿ èëè ïîäóñòüè÷íîé âåçèêóëû, òî ïðè äëè-
òåëüíîé îáðàáîòêå ðàñòåíèé âåðàïàìèëîì â áîëüøèíñòâå
èíôåêöèîííûõ ìåñò (äî 80 %) ñôîðìèðîâàëîñü ïî îäíîé
èíôåêöèîííîé ãèôå è ìàòåðèíñêîé êëåòêå ãàóñòîðèåâ.
Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ îáðàçîâà-
ëèñü êàðëèêîâûå ãàóñòîðèè, ÷òî, êàê ïðàâèëî, ïðèâîäèëî
ê îòìèðàíèþ êëåòîê â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâè-

òåëüíîñòè (ðèñ. 5, á). Ñõîäíûå çàêîíîìåðíîñòè íàáëþäà-
ëèñü ïðè âçàèìîäåéñòâèè âîçáóäèòåëÿ êîðîí÷àòîé
ðæàâ÷èíû îâñà P. coronata ñ ïøåíèöåé. Ïðè ïîäàâëåíèè
îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà ðåçêî óâåëè÷èâàëîñü êîëè÷åñòâî
èíôåêöèîííûõ ãèô, ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ãàóñòîðèåâ è
ãàóñòîðèåâ, ïðè ýòîì ïîðàæåííûå êëåòêè ïøåíèöû îòìè-
ðàëè â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè
(ðèñ. 5, ã). Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ãðèá îáðàçîâûâàë âòîðóþ èí-
ôåêöèîííóþ ãèôó, îäíàêî äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ ìèöå-
ëèÿ íå ïðîèñõîäèëî. Íåñìîòðÿ íà ïîäàâëåíèå îêèñëèòå-
ëüíîãî âçðûâà, ãàóñòîðèè ãðèáà èìåëè ìàëûå ðàçìåðû, à
ãèôû áûëè ñóùåñòâåííî òîíüøå, ÷åì â ëèñòüÿõ îâñà. Îá-
ðàáîòêà ëèñòüåâ âåðàïàìèëîì â òå÷åíèå 20 ÷ ïðèâîäèëà ê
ñíèæåíèþ èíòåíñèâíîñòè îáðàçîâàíèÿ èíôåêöèîííûõ
ñòðóêòóð è óìåíüøåíèþ êîëè÷åñòâà íåêðîòè÷åñêèõ êëå-
òîê ðàñòåíèÿ (ðèñ. 5, à—ã).

Ðîëü ñèíòåçà áåëêîâ â âèäîâîì èììóíèòåòå áûëà èçó-
÷åíà íà ïðèìåðå ðàñòåíèé, îáðàáîòàííûõ èíãèáèòîðàìè
áèîñèíòåçà áåëêà — öèêëîãåêñèìèäîì è àêòèíîìèöèíîì
Ä. Ïîäàâëåíèå ñèíòåçà áåëêîâ ó õîçÿåâ — ïøåíèöû è
îâñà — íå ïîâëèÿëî íà ðàçâèòèå ãðèáîâ â òå÷åíèå ïåðâûõ
2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè, îäíàêî ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå çàðàæå-
íèÿ íàáëþäàëîñü çàìåäëåíèå ðàñïðîñòðàíåíèÿ èíôåêöè-
îííûõ ãèô. Îáðàáîòêà ëèñòüåâ ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ íå ïðè-
âåëà ê äîñòîâåðíîìó èçìåíåíèþ èíòåíñèâíîñòè ïðîíèê-
íîâåíèÿ ãðèáîâ â óñòüè÷íûå ùåëè, íå ïîâëèÿëà íà
ðàçâèòèå P. triticina â òêàíÿõ êóêóðóçû è îâñà, à òàêæå
P. coronata — â òêàíÿõ êóêóðóçû. Íåêîòîðîå óñèëåíèå îá-
ðàçîâàíèÿ èíôåêöèîííûìè ãèôàìè ìàòåðèíñêèõ êëåòîê
ãàóñòîðèåâ, à òàêæå ïîâûøåíèå êîëè÷åñòâà ãàóñòîðèåâ
áûëè îòìå÷åíû ïðè ðàçâèòèè P. coronata íà ïøåíèöå.

444 Ë. ß. Ïëîòíèêîâà

Ðèñ. 5. Âëèÿíèå èíãèáèòîðîâ îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà è ñèíòåçà áåëêà íà ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ è
ïðîÿâëåíèå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè â ëèñòüÿõ èììóííûõ âèäîâ çëàêîâ.

Äîëÿ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð, %: 1 — àïïðåññîðèåâ íà óñòüèöàõ, îáðàçîâàâøèõ èíôåêöèîííûå ãèôû; 2 — èíôåêöèîííûõ ãèô, îáðàçîâàâøèõ ìàòå-
ðèíñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ; 3 — ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ãàóñòîðèåâ, îáðàçîâàâøèõ ãàóñòîðèè; 4 — äîëÿ êëåòîê ðàñòåíèé ñ ãàóñòîðèÿìè, ïîãèáøèõ â ðå-
çóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Ê — êîíòðîëü, ÖÃ — öèêëîãåêñèìèä, Â-8 — âåðàïàìèë 8 ÷, Â-12 — âåðàïàìèë 12 ÷, Â-16 — âåðàïàìèë 16 ÷,

Â-20 — âåðàïàìèë 20 ÷.



Ïðè ýòîì ãàóñòîðèè îñòàâàëèñü íåäîðàçâèòûìè, èõ âíå-
äðåíèå ïðèâîäèëî ê îòìèðàíèþ êëåòîê ïøåíèöû â ðåçó-
ëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (ðèñ. 5, ã). Íà ãèñ-
òîãðàììàõ ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû îïûòîâ ñ èñïîëüçîâàíè-
åì öèêëîãåêñèìèäà â êîíöåíòðàöèè 2.5 ìã/ìë.

Îáñóæäåíèå

Ñóùåñòâóåò ìíåíèå î òîì, ÷òî äëÿ ïîðàæåíèÿ âèäà
ïàðàçèò äîëæåí ïðèîáðåñòè ñïåöèàëèçèðîâàííûå ÷åðòû
ìåòàáîëèçìà, îáåñïå÷èâàþùèå ñóùåñòâîâàíèå íà ðàñòå-
íèÿõ, à òàêæå âûðàáîòàòü ñïîñîáû ïðåîäîëåíèÿ çàùèòíûõ
ìåõàíèçìîâ (Ellingboe, 1976). Óñòàíîâëåíî, ÷òî óñïåøíîå
ðàçâèòèå ïàðàçèòè÷åñêèõ ãðèáîâ ñòèìóëèðóåòñÿ ìîðôîëî-
ãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ïîâåðõíîñòè ðàñòåíèÿ, ñòåïå-
íüþ åå ãèäðîôîáíîñòè, à òàêæå õèìè÷åñêèìè ñîåäèíåíèÿ-
ìè. Ïðè ïîëó÷åíèè êîìïëåêñà ïîëîæèòåëüíûõ ñèãíàëîâ
èíäóöèðóþòñÿ îáðàçîâàíèå è äèôôåðåíöèàöèÿ êëåòîê
ãðèáîâ (Moerschbacher, Mendgen, 2000).

Ïðîöåññ óñòàíîâëåíèÿ ïàðàçèòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ñ
ðàñòåíèÿìè-õîçÿåâàìè âåñüìà ñëîæåí. Â íàøèõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî ïðè ðàçâèòèè ðæàâ-
÷èííûõ ãðèáîâ Puccinia triticina è P. coronata íà ëèñòüÿõ âè-
äîâ-íåõîçÿåâ êëàññà Äâóäîëüíûå (ñåìåéñòâà Araceae, Bego-
niaceae è Rosaceae) íàðóøàëîñü ïðèêðåïëåíèå ðîñòêîâûõ
òðóáîê ê ïîâåðõíîñòè, à íà óñòüèöàõ ïðîñà è êóêóðóçû àï-
ïðåññîðèè íå áûëè ñïîñîáíû ïëîòíî êîíòàêòèðîâàòü ñ çà-
ìûêàþùèìè êëåòêàìè. Ðàíåå íà ïðèìåðå âîçáóäèòåëÿ ñòåá-
ëåâîé ðæàâ÷èíû ïøåíèöû P. graminis f. sp. tritici áûëî ïîêà-
çàíî ó÷àñòèå ôåðìåíòîâ, ñèíòåçèðóåìûõ â àïåêñå ðîñòêîâîé
òðóáêè, â åå ïðèêðåïëåíèè ê ïîâåðõíîñòè (Àíäðååâ, Ïëîò-
íèêîâà, 1989). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàáëþäàâøååñÿ
íàìè íàðóøåíèå àäãåçèè êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ãðèáîâ ê ïî-
âåðõíîñòè ëèñòüåâ ñâÿçàíî ñ îòñóòñòâèåì â èõ ãåíîìå èí-
ôîðìàöèè äëÿ ñèíòåçà íåîáõîäèìûõ ôåðìåíòîâ.

Íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé ñåìåéñòâà Liliaceae (êëàññ Îäíî-
äîëüíûå) ðîñòêîâûå òðóáêè íàäåæíî ïðèêðåïëÿëèñü ê ïî-
âåðõíîñòè ëèñòüåâ, îäíàêî ïðîõîäèëè ìèìî óñòüèö, íå
îáðàçóÿ àïïðåññîðèåâ. Åäèíè÷íûå àïïðåññîðèè ôîðìèðî-
âàëèñü òîëüêî íà ëèñòüÿõ ëóêà, îíè èìåëè íåîáû÷íóþ
ôîðìó ñ ìíîãî÷èñëåííûìè âûðîñòàìè è íå îáåñïå÷èâàëè
ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáà â ëèñò. Íà ïîâåðõíîñòè ðàñòåíèé
èììóííûõ âèäîâ ñåìåéñòâà Poaceae óëó÷øàëîñü ðàçâèòèå
âñåõ ïîâåðõíîñòíûõ ñòðóêòóð ãðèáîâ, õîòÿ îñòàíîâêà ïà-
ðàçèòîâ ïðîèñõîäèëà íà ðàííèõ ýòàïàõ. Íà ëèñòüÿõ ôèëî-
ãåíåòè÷åñêè äàëåêèõ îò ìÿãêîé ïøåíèöû è îâñà âèäîâ
(ïðîñà è êóêóðóçû) íàðóøàëèñü óçíàâàíèå ðîñòêîâûìè
òðóáêàìè óñòüèö è ôîðìèðîâàíèå àïïðåññîðèåâ. Âîçáó-
äèòåëü áóðîé ðæàâ÷èíû ïøåíèöû P. triticina îñòàíàâëè-
âàëñÿ â ðàçâèòèè íà ñòàäèè àïïðåññîðèåâ èëè ïðè ïðî-
íèêíîâåíèè â óñòüèöà íà îâñå, íà êóêóðóçå â ÷àñòè èíôåê-
öèîííûõ ìåñò îáðàçîâàëèñü èíôåêöèîííûå ãèôû è â
î÷åíü ðåäêèõ ñëó÷àÿõ — ìàòåðèíñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ.
P. coronata íà êóêóðóçå ôîðìèðîâàë òîëüêî àïïðåññîðèè,
â òî âðåìÿ êàê íà ïøåíèöå â 15 % èíôåêöèîííûõ ìåñò îá-
ðàçîâûâàë òîíêèå èíôåêöèîííûå ãèôû, à â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ — êàðëèêîâûå ãàóñòîðèè.

Ðàíåå ïðè èçó÷åíèè âçàèìîîòíîøåíèé âîçáóäèòåëåé
ðæàâ÷èííûõ áîëåçíåé çëàêîâ P. hordei è P. graminis f. sp.
tritici ñ âèäàìè-íåõîçÿåâàìè (ïøåíèöåé è êóêóðóçîé ñîîò-
âåòñòâåííî) òàêæå áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ãðèáû ïðåêðà-
ùàëè ðàçâèòèå ïðåèìóùåñòâåííî íà ñòàäèè îäíîé èíôåê-
öèîííîé ãèôû, â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ — ìàòåðèíñêîé êëåòêè
ãàóñòîðèÿ (Leath, Rowell, 1966; Niks, 1983). Â òî æå âðåìÿ

ñïåöèàëèçèðîâàííûå ê âèäàì ñåìåéñòâà Áîáîâûå ôîðìû
ðæàâ÷èííîãî ãðèáà Uromyces phaseoli áûëè ñïîñîáíû áî-
ëåå óñïåøíî ðàçâèâàòüñÿ è îáðàçîâûâàòü ãàóñòîðèè â òêà-
íÿõ ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ — ïîäñîëíå÷íèêå, êóêóðóçå è êà-
ïóñòå (Heath, 1977).

Âåðîÿòíî, íàáëþäàâøèåñÿ íàìè è îïèñàííûå â ëèòå-
ðàòóðå ðàçëè÷èÿ â ôîðìèðîâàíèè èíôåêöèîííûõ ñòðóê-
òóð íà ðàñòåíèÿõ ðàçíûõ âèäîâ â ñóùåñòâåííîé ñòåïåíè
ñâÿçàíû ñ ðàçëè÷íûìè ñïîñîáíîñòÿìè ãðèáîâ âîñïðèíè-
ìàòü ìîðôîëîãè÷åñêèå è õèìè÷åñêèå îñîáåííîñòè ëèñòü-
åâ â êà÷åñòâå èíäóêòîðîâ ðàçâèòèÿ. Äîïîëíèòåëüíûì äî-
âîäîì â ïîëüçó ñòèìóëÿöèè ñî ñòîðîíû ðàñòåíèé ÿâëÿþò-
ñÿ óñòàíîâëåííûå íàìè ñ ïîìîùüþ ëþìèíåñöåíòíîé
ìèêðîñêîïèè âûñîêèé óðîâåíü ÐÍÊ â ÿäðûøêàõ è öèòî-
ïëàçìå ãðèáîâ íà âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòàõ è íèçêîå åå ñî-
äåðæàíèå íà èììóííûõ âèäàõ. Î íåïîëíîöåííîì âçàèìî-
äåéñòâèè ñâèäåòåëüñòâóåò òàêæå ïðèñóòñòâèå â ÷àñòè àï-
ïðåññîðèåâ íà èììóííûõ âèäàõ ðàñòåíèé ëèøü 2 ÿäåð
âìåñòî 4, ÷òî, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ íàðóøåíèåì ìèòîòè÷å-
ñêîãî äåëåíèÿ ÿäåð. Íàðóøåíèå äåëåíèÿ ÿäåð â èíôåêöè-
îííûõ ñòðóêòóðàõ áûëî òàêæå ïîêàçàíî ïðè ðàçâèòèè âîç-
áóäèòåëÿ ðæàâ÷èíû âèãíû íà èììóííûõ ñîðòàõ âèäà-õî-
çÿèíà (Heath et al., 1996). Îòñóòñòâèå ó ðàñòåíèé ñâîéñòâ
ïîâåðõíîñòè è ìåòàáîëèòîâ, ñòèìóëèðóþùèõ ðàçâèòèå
ïàòîãåííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, âåñüìà ýôôåêòèâíî çàùè-
ùàåò èõ îò áîëåçíåé.

Ïîìèìî âëèÿíèÿ ïîâåðõíîñòíûõ ñâîéñòâ ëèñòüåâ â
íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ áûëà èçó÷åíà ðîëü àêòèâíûõ ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ â çàùèòå âèäîâ-íåõîçÿåâ. Èçâå-
ñòíî, ÷òî â êëåòêàõ ðàñòåíèé ìîæåò ðàçâèâàòüñÿ îêèñëè-
òåëüíûé âçðûâ ÷åðåç 5—10 ìèí ïîñëå óçíàâàíèÿ ïàòîãåíîâ
(èëè èõ ýëèñèòîðîâ), ïðè ýòîì àêòèâíûå ôîðìû êèñëî-
ðîäà ìîãóò ãåíåðèðîâàòücÿ êàê ýêñòðàêëåòî÷íî, òàê è èí-
òðàêëåòî÷íî (Baker, Orlandi, 1995; Jabs, Slusarenko, 2000).
Îêèñëèòåëüíûé âçðûâ áûë ïðîäåìîíñòðèðîâàí ïðè èíôè-
öèðîâàíèè ãðèáàìè êëàññà Îîìèöåòîâ êóëüòóð êëåòîê âè-
äîâ-íåõîçÿåâ (Naton et al., 1996). Â òî æå âðåìÿ ïðè çàðà-
æåíèè âîçáóäèòåëåì ðæàâ÷èíû ôàñîëè U. vignae óñòîé-
÷èâûõ è âîñïðèèì÷èâûõ ñîðòîâ õîçÿèíà (âèãíû)
cóïåðîêñèä-àíèîí íå âûÿâëåí (Heath, 1998).

Íàìè âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî íà èììóííûõ âèäàõ çëà-
êîâ àêòèâíûå îêèñëèòåëè íàêàïëèâàëèñü ïðåèìóùåñòâåí-
íî â öèòîïëàçìå àïïðåññîðèåâ, ðàñïîëîæåííûõ íà óñòüè-
öàõ. Ñàìàÿ âûñîêàÿ èõ êîíöåíòðàöèÿ îòìå÷àëàñü â ìåñòå
êîíòàêòà àïïðåññîðèåâ ñ êëåòî÷íûìè ñòåíêàìè çàìûêàþ-
ùèõ êëåòîê â çîíå óñòüè÷íîé ùåëè, íî íå â öèòîïëàçìå
êëåòîê ðàñòåíèÿ, ò. å. ïðîèñõîäèëà ýêñòðàêëåòî÷íàÿ ãåíå-
ðàöèÿ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà. Îêèñëèòåëüíûé âçðûâ
âûÿâëåí ÷åðåç 12 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè, êîãäà íàèáîëåå àê-
òèâíî ïðîèñõîäèëî îáðàçîâàíèå àïïðåññîðèåâ è âíåäðå-
íèå ãðèáîâ â ïîäóñòüè÷íóþ ïîëîñòü, íî ïðàêòè÷åñêè íå
îáíàðóæèâàëñÿ ïîçæå. Îòìèðàíèÿ çàìûêàþùèõ êëåòîê
óñòüèö íå íàáëþäàëîñü, îäíàêî àïïðåññîðèè ïðèîáðåòàëè
òèïè÷íóþ äëÿ íåêðîòè÷åñêèõ ñòðóêòóð îêðàñêó.

Ðîëü îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà â âèäîâîì èììóíèòåòå
çëàêîâ ê ðæàâ÷èííûì ãðèáàì íàìè áûëà ïîäòâåðæäåíà íà
ðàñòåíèÿõ ñ ïîäàâëåííûì îáðàçîâàíèåì àêòèâíûõ ôîðì
êèñëîðîäà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ óñòàíîâëåíî, ÷òî èíãèáè-
òîðû êàëüöèåâûõ êàíàëîâ ïîäàâëÿþò êàê îêèñëèòåëüíûé
âçðûâ, òàê è ñèãíàëüíóþ òðàíñäóêöèþ, çàïóñêàþùóþ
êîìïëåêñ èììóííûõ ìåõàíèçìîâ ðàñòåíèé (Xu, Heath,
1998; Boller, Keen, 2000). Îáùèì ðåçóëüòàòîì îáðàáîòêè
ðàñòåíèé áûëî óñèëåíèå ïðîíèêíîâåíèÿ ãðèáîâ â ïîä-
óñòüè÷íóþ ïîëîñòü. Â êîìáèíàöèÿõ «P. triticina—îâåñ» è
«P. coronata—ïøåíèöà» â áîëüøèíñòâå èíôåêöèîííûõ
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ìåñò îáðàçîâàëèñü èíôåêöèîííûå ãèôû, ìàòåðèíñêèå
êëåòêè ãàóñòîðèåâ è ïî 1 íåäîðàçâèòîìó ãàóñòîðèþ â
êëåòêàõ ìåçîôèëëà. Ïîðàæåííûå êëåòêè ðàñòåíèé îòìè-
ðàëè â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè. Òàêîé
ðåçóëüòàò ñðàâíèì ñ âçàèìîäåéñòâèåì ðæàâ÷èííûõ ãðè-
áîâ ñ èììóííûìè ñîðòàìè âèäîâ-õîçÿåâ.

Äðóãèì ýêñïðåññíûì ìåõàíèçìîì èììóíèòåòà ÿâëÿ-
åòñÿ ñèíòåç çàùèòíûõ PR-áåëêîâ; ÷àñòü èç íèõ ñèíòåçèðó-
åòñÿ â çàìåòíûõ êîëè÷åñòâàõ óæå ÷åðåç 3—6 ÷ ïîñëå óçíà-
âàíèÿ ïàòîãåíà (Hedrick et al., 1988). Â íàøèõ ýêñïåðè-
ìåíòàõ ïîäàâëåíèå áåëêîâîãî ñèíòåçà â áîëüøèíñòâå
âàðèàíòîâ íå îêàçûâàëî ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà ðàçâè-
òèå ãðèáîâ, çà èñêëþ÷åíèåì êîìáèíàöèè «P. corona-
ta—ïøåíèöà», ãäå îòìå÷àëîñü íåêîòîðîå óâåëè÷åíèå èí-
òåíñèâíîñòè îáðàçîâàíèÿ ãàóñòîðèåâ. Â òî æå âðåìÿ â ýêñ-
ïåðèìåíòàõ íà ôàñîëè ïîêàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà èíãèáèòî-
ðàìè áèîñèíòåçà áåëêà ïðèâîäèëà ê ñóùåñòâåííîìó óñè-
ëåíèþ ðàçâèòèÿ ìèöåëèÿ íåñïåöèàëèçèðîâàííîãî ãðèáà
U. phaseoli var. vignae (Heath, 1979). Âåðîÿòíî, çàùèòíûå
áåëêè èãðàþò ðîëü íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ïà-
ðàçèòîâ â òêàíÿõ ðàñòåíèé.

Ïîñêîëüêó â ðàñòåíèÿõ ñ ïîäàâëåííûìè ìåõàíèçìàìè
èììóíèòåòà èçìåíÿëîñü êîëè÷åñòâî èíôåêöèîííûõ
ñòðóêòóð, íî íå ïðîèñõîäèëî ñóùåñòâåííîãî ñêà÷êà â ðàç-
âèòèè ïàðàçèòîâ, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îòñóòñòâèå
èíäóöèðóþùèõ ôàêòîðîâ îñòàåòñÿ ïðèîðèòåòíûì â çàùè-
òå âèäîâ îò íåñïåöèàëèçèðîâàííûõ ðæàâ÷èííûõ ãðèáîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ïðè èçó÷åíèè ðàçâèòèÿ ðæàâ÷èííûõ
ãðèáîâ P. triticina è P. coronata íà íàáîðå ðàñòåíèé-íåõîçÿåâ
âûÿâëåí ðÿä ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ èììóíèòåò âèäîâ ê
ïàðàçèòè÷åñêèì îðãàíèçìàì. Âàæíóþ ðîëü â ïàññèâíîé çà-
ùèòå ðàñòåíèé èãðàþò îòñóòñòâèå ó ãðèáîâ ñïîñîáîâ ïðè-
êðåïëåíèÿ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ê ïîâåðõíîñòè è óñòüèöàì
ðàñòåíèé, à òàêæå íåäîñòàòî÷íàÿ ñòèìóëÿöèÿ èõ ðàçâèòèÿ ñî
ñòîðîíû ðàñòåíèé èììóííûõ âèäîâ. Îñíîâíûì àêòèâíûì
ìåõàíèçìîì, ïðåäîòâðàùàþùèì ïðîíèêíîâåíèå ãðèáîâ â
òêàíè ðàñòåíèé, ÿâëÿåòñÿ îêèñëèòåëüíûé âçðûâ.
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Parasitic rust fungi Puccinia triticina and P. coronata specialized to cereals are not able to form functional-
ly completed cellular structures (germ tubes and appressoria) on the surface of plant species that do not belong
to Poaceae. Fungus structures are induced by the surface features of grains leaves (millet, maize, oat, common
wheat) to a different extent. Nuclear division and activity of parasites are partially suppressed on the non-host
leaves. Fungi intrusions into sub-stomal cavities of the oat and wheat leaves are predominantly prevented by
oxidative burst and to the less extent by defense proteins.
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