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Âëèÿíèå ñàëèöèëîâîé è ÿíòàðíîé êèñëîò íà öèòîôèçèîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè ðàñòåíèé è êëåòî÷íûå
ñòðóêòóðû ãðèáà èçó÷åíû íà ïðèìåðå ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum L., èíôèöèðîâàííîé áóðîé
ðæàâ÷èíîé. Èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè íà ïðîðîñòêàõ èçîãåííîé ëèíèè ñîðòà Òýò÷åð ñ ãåíîì óñòîé÷èâî-
ñòè Lr19. Ñàëèöèëîâàÿ è ÿíòàðíàÿ êèñëîòû â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè óñêîðÿëè è óñèëèâàëè ãåíåðàöèþ àêòèâ-
íûõ ôîðì êèñëîðîäà, ñèíòåç êàëëîçû è ôåíèëïðîïàíîèäîâ êëåòêàìè ðàñòåíèé, êîíòàêòèðóþùèõ ñ êëå-
òî÷íûìè ñòðóêòóðàìè àâèðóëåíòíîãî è âèðóëåíòíîãî êëîíîâ ãðèáà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Triticum aestivum, Puccinia triticina, àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, êàëëîçà, ñàëè-
öèëîâàÿ êèñëîòà, ôåíèëïðîïàíîèäû, ÿíòàðíàÿ êèñëîòà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÔÊ — àêòèâíûå ôîðìû êèñëîðîäà, ÑÊ — ñàëèöèëîâàÿ êèñëîòà,
ÌÊÃ — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, ÑÂ× — ðåàêöèÿ ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, ÔÀË — ôåíèëàëà-
íèí-àììèàê ëèàçà, ßÊ — ÿíòàðíàÿ êèñëîòà.

Ñàëèöèëîâàÿ êèñëîòà (ÑÊ) ÿâëÿåòñÿ áèîëîãè÷åñêè àê-
òèâíûì ñîåäèíåíèåì, ó÷àñòâóþùèì â îðãàíèçàöèè îòâåòà
ðàñòåíèé íà àáèîòè÷åñêèå è áèîòè÷åñêèå ñòðåññû (Ìî-
ëîä÷åíêîâà, 2001). Ñ ïîìîùüþ áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäîâ
óñòàíîâëåíî, ÷òî ÑÊ ñòèìóëèðóåò ïðîÿâëåíèå çàùèòíûõ
ðåàêöèé ðàñòåíèé ïðîòèâ áîëåçíåé, âûçûâàåìûõ áèî-
òðîôíûìè ìèêðîîðãàíèçìàìè: ãåíåðàöèþ àêòèâíûõ ôîðì
êèñëîðîäà (ÀÔÊ), íàêîïëåíèå çàùèòíûõ PR-áåëêîâ
(PR-áåëêè — pathogenesis related proteins), àêòèâàöèþ ôå-
íèëïðîïàíîèäíîãî ìåòàáîëèçìà, ðåàêöèþ ñâåðõ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè è ò. ä. (Metraux, 2001). Äåéñòâèå ÿíòàðíîé êèñ-
ëîòû (ßÊ) èññëåäîâàíî ìåíüøå, îäíàêî, èçâåñòíî, ÷òî ßÊ
è ÑÊ èíäóöèðóþò ñèíòåç ñõîäíûõ ïî ýëåêòðîôîðåòè÷å-
ñêîé ïîäâèæíîñòè ðàñòâîðèìûõ áåëêîâ, à òàêæå óñèëèâà-
þò îêèñëèòåëüíûé âçðûâ. Íà ýòîì îñíîâàíèè ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî ßÊ ÿâëÿåòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêèì ìèìåòèêîì ÑÊ â
àêòèâàöèè çàùèòíûõ ðåàêöèé îò ïàòîãåíîâ (Òàð÷åâñêèé è
äð., 1999). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòñóòñòâóåò èíôîðìàöèÿ î
âëèÿíèè ýòèõ áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ ñîåäèíåíèé íà êëå-
òî÷íûå ïðîÿâëåíèÿ óñòîé÷èâîñòè ê ãðèáíûì áîëåçíÿì.

Â ñâÿçè ñ ýòèì áûëî èññëåäîâàíî âëèÿíèå ñàëèöèëî-
âîé è ÿíòàðíîé êèñëîò íà öèòîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè ìÿãêîé
ïøåíèöû Triticum aestivum L. è êëåòî÷íûå ñòðóêòóðû ãðè-
áà Puccinia triticina Erikss. ïðè ðàçâèòèè áóðîé ðæàâ÷èíû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòàìè èññëåäîâàíèé áûëè 9-äíåâíûå ïðîðîñòêè
èçîãåííîé ëèíèè ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aestivum L.
ñîðòà Òýò÷åð ñ ãåíîì óñòîé÷èâîñòè Lr19, èíôèöèðîâàí-
íûå óðåäèíèîñïîðàìè ãðèáà Puccinia triticina Erikss., âû-
çûâàþùåãî çàáîëåâàíèå áóðàÿ ðæàâ÷èíà.

Ïðîðîñòêè ðàçäåëüíî îïðûñêèâàëè 0.01%-íûì ðàñ-
òâîðîì ÑÊ èëè ßÊ â äèñòèëëèðîâàííîé âîäå èç ðàñ÷åòà
10 ìë íà 100 ðàñòåíèé (Òþòåðåâ, 2002). Êîíòðîëåì ñëó-
æèëè ðàñòåíèÿ, îáðàáîòàííûå âîäîé. ×åðåç 2 ñóò ïîñëå
îáðàáîòêè ëèñòüÿ çàðàæàëè ìîíîñïîðîâûì èíîêóëþìîì
âèðóëåíòíîãî è àâèðóëåíòíîãî êëîíîâ ãðèáà. Èíôèöè-
ðîâàííûå ðàñòåíèÿ âûäåðæèâàëè íà ñâåòîóñòàíîâêå ñ
ëàìïàìè äíåâíîãî ñâåòà ïðè 18—22 °Ñ â òå÷åíèå 9 ñóò äî
ïîÿâëåíèÿ ïóñòóë íà êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ. Òèï ðåàê-
öèè ðàñòåíèé íà çàðàæåíèå ãðèáîì îöåíèâàëè ïî 4-áàëëü-
íîé øêàëå (Mains, Jackson, 1926). Ïðè èíôèöèðîâàíèè
âèðóëåíòíûì êëîíîì ðàñòåíèÿ áûëè âîñïðèèì÷èâû, íà
èõ ëèñòüÿõ ðàçâèâàëèñü êðóïíûå ïóñòóëû ãðèáà (òèï ðå-
àêöèè 4 áàëëà). Ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì
ðàñòåíèÿ ïðîÿâëÿëè óñòîé÷èâîñòü, íà íèõ ðàçâèâàëèñü
íåáîëüøèå ïóñòóëû, îêðóæåííûå çîíîé êëåòîê, ïîãèáøèõ
â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (ÑÂ×)
(2 áàëëà).

Ãåíåðàöèþ ÀÔÊ èçó÷àëè íà ïðèìåðå ñóïåðîêñèä-àíè-
îíà O

2

•– . Åãî ïðèñóòñòâèå âûÿâëÿëè ÷åðåç 12, 24 è 36 ÷ ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè ïóòåì âèòàëüíîãî îêðàøèâàíèÿ ëèñòüåâ
íèòðîñèíèì òåòðàçîëèåì ïî ìîäèôèöèðîâàííîìó ìåòîäó
(Heath, 1998). Äëÿ ýòîãî ïðîâîäèëè âàêóóì-èíôèëüòðà-
öèþ êóñî÷êîâ èíôèöèðîâàííûõ ëèñòüåâ 0.1%-íûì ðàñ-
òâîðîì êðàñèòåëÿ â äåõëîðèðîâàííîé âîäîïðîâîäíîé
âîäå. ×åðåç 30 ìèí ìàòåðèàë ôèêñèðîâàëè êèïÿ÷åíèåì â
ëàêòîôåíîëüíîé ñìåñè (ôåíîë, ìîëî÷íàÿ êèñëîòà, ãëèöå-
ðèí, äèñòèëëèðîâàííàÿ âîäà è ýòèëîâûé ñïèðò â ñîîòíî-
øåíèè 1 : 1 : 1 : 1 : 8). Â ïðèñóòñòâèè O

2

•– êðàñèòåëü îáðà-
çîâûâàë íåðàñòâîðèìîå ñèíåå ñîåäèíåíèå. Â êàæäîì âà-
ðèàíòå èçó÷àëè 50 èíôåêöèîííûõ ìåñò.

Ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà è ïðîÿâëåíèå
çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé èññëåäîâàëè íà öåëûõ ëèñòü-

43

2 0 0 9 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 51, ¹ 1



ÿõ, ôèêñèðîâàííûõ â ëàêòîôåíîëå. Ôèêñàöèþ ïðîâîäèëè
÷åðåç 1, 2, 3, 5 è 9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. Êëåòî÷íûå
ñòðóêòóðû ãðèáîâ íà ïîâåðõíîñòè è â òêàíÿõ âûÿâëÿëè
ïóòåì îêðàøèâàíèÿ ëèñòüåâ 1%-íûì êðàñèòåëåì àíèëè-
íîâûì ñèíèì â ëàêòîôåíîëå è ïîñëåäóþùåé äèôôåðåí-
öèàöèè îêðàñêè â íàñûùåííîì ðàñòâîðå õëîðàëãèäðàòà.
Â ðåçóëüòàòå ñòðóêòóðû ãðèáà îêðàøèâàëèñü â ñèíèé
öâåò, íåïîâðåæäåííûå êëåòêè ðàñòåíèé — â ñâåòëî-ãîëó-
áîé, íåêðîòè÷åñêèå êëåòêè — â òåìíî-ñèíèé. Ïðèñóòñò-
âèå êàëëîçû îïðåäåëÿëè îêðàøèâàíèåì ìàòåðèàëà â
1%-íîì ðàñòâîðå êîðàëëèíà (ðîçîëîâàÿ êèñëîòà) â
4%-íîì âîäíîì ðàñòâîðå ñîäû Na2CO3 (Áàðûêèíà è äð.,
2004). Êàëëîçà íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ îêðàøèâàëàñü â ðî-
çîâî-êðàñíûé öâåò. Ôåíèëïðîïàíîèäû îêðàøèâàëè ñåð-
íîêèñëûì àíèëèíîì (1 ã ñóëüôàòà àíèëèíà, 2 ìë óêñóñ-
íîé êèñëîòû è 87 ìë 50%-íîãî ýòèëîâîãî ñïèðòà) â òå÷å-
íèå 1 ÷ (Äæàïàðèäçå, 1953). Ëèãíèí â ïðîâîäÿùèõ ïó÷êàõ
è ôåíèëïðîïàíîèäû â çîíå êîëîíèé îêðàøèâàëèñü â æåë-
òî-êîðè÷íåâûé öâåò.

Ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ãðèáà, ïðîÿâëåíèå
ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, öèòîõèìè÷åñêèå ðåàê-
öèè íà O

2

•– , êàëëîçó è ôåíèëïðîïàíîèäû èçó÷àëè ñ ïî-
ìîùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà ÌÁÈ-15. Ìèêðîôîòîñúåì-
êó ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ôîòîêàìåðû ìàðêè Olympus
SP-320 (ðàçðåøåíèå 7 ìåãàïèêñåëåé íà 1 äþéì).

Àâòîôëóîðåñöåíöèþ ôåíèëïðîïàíîèäîâ èññëåäîâàëè
ñ ïîìîùüþ ëþìèíåñöåíòíîãî ìèêðîñêîïà Ëþìàì-5. Äëÿ
ýòîãî ïîñëå îêðàñêè àíèëèíîâûì ñèíèì êóñî÷êè ëèñòüåâ
ïðîìûâàëè êàëèé-ôîñôàòíûì áóôåðîì (pH 6.0) â òå÷åíèå
1 ÷ è íàáëþäàëè â êàïëå ãëèöåðèíà (Rubiales, Niks, 1995).
Èñïîëüçîâàëè âîçáóæäàþùèé ñâåòîôèëüòð ñ ìàêñèìóìîì
ýìèññèè 365 íì è ïðîïóñêàþùèé ôèëüòð ñ äèàïàçîíîì
âîëí 530—640 íì. Ëèãíèí â ïðîâîäÿùèõ ïó÷êàõ èìåë ÿð-
êîå çåëåíîå ñâå÷åíèå, êëåòî÷íûå ñòåíêè çäîðîâûõ òêà-
íåé — ñëàáîå çåëåíîå. Â èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ àâòîôëóî-
ðåñöåíöèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ â öèòîïëàçìå è ëèãíèíà íà
êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ èìåëà îòòåíêè îò êðàñíîãî äî æåë-
òî-çåëåíîãî öâåòà. Íåêðîòè÷åñêèå êëåòêè ïðîÿâëÿëè æåë-
òóþ àâòîôëóîðåñöåíöèþ. Äëÿ ìèêðîôîòîñúåìêè èñïîëü-
çîâàëè ðåæèìû ðàáîòû ôîòîêàìåðû Olympus SP-320, óñè-
ëèâàþùèå âîñïðèÿòèå êðàñíîé îáëàñòè ñïåêòðà. Ïðè ýòîì
íà ñíèìêàõ öèòîïëàçìà íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê èìåëà æåë-
òî-îðàíæåâûé öâåò, à ôåíèëïðîïàíîèäû â çîíå êîëîíèé
âûÿâëÿëîñü îò÷åòëèâåå.

Îñîáåííîñòè ðàçâèòèÿ ãðèáà è çàùèòíûõ ðåàêöèé
èçó÷àëè â 25 èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ íà 5 ðàñòåíèÿõ ïî
êàæäîìó âàðèàíòó. Ðàçìåðû êîëîíèé, íåêðîòè÷åñêèõ çîí,
à òàêæå ó÷àñòêîâ ëèñòüåâ ñ îòëîæåíèÿìè êàëëîçû, ëèãíè-
íà è ôåíèëïðîïàíîèäàìè â öèòîïëàçìå îïðåäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ îêóëÿð-ìèêðîìåòðà. Ïëîùàäü ðàññ÷èòûâàëè ïî
ôîðìóëå ïëîùàäè ýëëèïñà. Ïî âñåì äàííûì âû÷èñëÿëè
ñðåäíèå çíà÷åíèÿ äëÿ âàðèàíòîâ è îøèáêó ñðåäíåé.

È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: àíèëèíîâûé ãîëó-
áîé (Sigma, Ãåðìàíèÿ); êîðàëëèí (ðîçîëîâàÿ êèñëîòà), íè-
òðîñèíèé òåòðàçîëèé, ñàëèöèëîâàÿ êèñëîòà è õëîðàëãèä-
ðàò (Acros, ÑØÀ); ñåðíîêèñëûé àíèëèí (Ðåàõèì, Ðîññèÿ);
ÿíòàðíàÿ êèñëîòà (Serva, ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ðàçâèòèå ãðèáà íà÷èíàëîñü ñ ïîïàäàíèÿ óðåäèíèî-
ñïîð íà ëèñòüÿ. Âî âëàæíûõ óñëîâèÿõ ñïîðû àêòèâíî ïðî-
ðàñòàëè, îáðàçîâûâàëè ðîñòêîâûå òðóáêè, êîòîðûå íà-
ïðàâëÿëèñü ê óñòüèöàì è ôîðìèðîâàëè íà íèõ ñïåöèàëü-

íûå ñòðóêòóðû — àïïðåññîðèè. Öèòîïëàçìà ãðèáà ïåðå-
ìåùàëàñü èç àïïðåññîðèåâ â ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû,
îñòàâëÿÿ íà ïîâåðõíîñòè ëèøü ïóñòûå îáîëî÷êè. Ðàçëè-
÷èé â ðàçâèòèè âèðóëåíòíûõ è àâèðóëåíòíûõ êëîíîâ íà
ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé íå íàáëþäà-
ëè. Ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû ôîðìèðîâàëè èíôåêöèîííûå
ãèôû, ìàòåðèíñêèå êëåòêè ãàóñòîðèåâ (ÌÊÃ) è ãàóñòîðèè
â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ (ðèñ. 1, à). Ãàóñòîðèè èãðàþò
âàæíóþ ðîëü âî âçàèìîäåéñòâèè áèîòðîôíîãî ãðèáà ñ
ðàñòåíèåì è ïîãëîùåíèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç åãî êëå-
òîê. Ìèöåëèé âèðóëåíòíîãî êëîíà àêòèâíî âåòâèëñÿ, â
íåì ÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè ïîÿâëÿëèñü äëèííûå
ðàñïðåäåëèòåëüíûå ãèôû, îáåñïå÷èâàâøèå áûñòðîå îñâî-
åíèå ãðèáîì íîâûõ ó÷àñòêîâ ëèñòà (ðèñ. 1, á). ×åðåç 9 ñóò
ïîñëå èíîêóëÿöèè êîëîíèè îáðàçîâûâàëè ïóñòóëû ñ íî-
âîé ãåíåðàöèåé ñïîð. Öèòîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè íàðóøå-
íèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòåíèé ñ âèðóëåíòíûì êëîíîì îò-
ñóòñòâîâàëè.

Ôîðìèðîâàíèå èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð àâèðóëåíòíî-
ãî êëîíà (èíôåêöèîííûõ ãèô, ÌÊÃ, ãàóñòîðèåâ) â òêàíè
ëèñòüåâ êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé ñóùåñòâåííî îòñòàâàëî îò
ïîêàçàòåëåé âèðóëåíòíîãî êëîíà óæå ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå
èíîêóëÿöèè. Ìåçîôèëëüíûå êëåòêè ðàñòåíèé ïîñëå âíå-
äðåíèÿ â íèõ ãàóñòîðèåâ àâèðóëåíòíîãî êëîíà îòìèðàëè
â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè (ÑÂ×). Ïåð-
âûå ïðèçíàêè ðåàêöèè ÑÂ× ïðîÿâëÿëèñü â ôîðìå êîë-
ëàïñà — ïîòåðè ôîðìû êëåòêàìè, êðîìå òîãî, â ïîëîâèíå
èíôåêöèîííûõ ìåñò íàáëþäàëîñü óñèëåíèå îêðàñêè öèòî-
ïëàçìû ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. Ïî ìåðå ðàçðóøå-
íèÿ öèòîïëàçìû îêðàñêà ïîãèáøèõ êëåòîê óñèëèâàëàñü è
ñòàíîâèëàñü ñèíåé. Ñ ðîñòîì êîëîíèé çîíà íåêðîçà ðàñ-
øèðÿëàñü, îäíàêî ìèöåëèé ïðîäîëæàë ðàçâèâàòüñÿ, ÷åðåç
5 ñóò åãî ðîñò óñèëèâàëñÿ, à ÷åðåç 9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè
ãðèá ôîðìèðîâàë íåáîëüøèå ïóñòóëû, îêðóæåííûå íå-
êðîòè÷åñêîé òêàíüþ (ðèñ. 1, â; 2, à).

Ïðåäâàðèòåëüíàÿ îáðàáîòêà êèñëîòàìè âëèÿëà íà âè-
çóàëüíûå ñèìïòîìû áîëåçíè. Ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíò-
íûì êëîíîì ðàñòåíèé, îáðàáîòàííûõ ÑÊ, íà ëèñòüÿõ îò-
ìå÷àëèñü ìåëêèå áåëûå íåêðîòè÷åñêèå ïÿòíà, à â âàðèàíòå
ñ ßÊ — áîëåå êðóïíûå çîíû ñ æåëòî-çåëåíîé îêðàñêîé.
Â îáîèõ âàðèàíòàõ ãðèá íå îáðàçîâûâàë ïóñòóë (òèï ðåàê-
öèè 0 áàëëîâ). Ïðè èíôèöèðîâàíèè îáðàáîòàííûõ ÑÊ èëè
ßÊ ðàñòåíèé âèðóëåíòíûì êëîíîì íàáëþäàëîñü ñîêðàùå-
íèå ðàçìåðîâ ïóñòóë ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì, âîêðóã
íèõ ïðîÿâëÿëèñü çîíû õëîðîçà (òèï ðåàêöèè 3 áàëëà).

Öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïðåäâà-
ðèòåëüíàÿ îáðàáîòêà ðàñòåíèé ÑÊ èëè ßÊ ïðèâîäèëà ê
íàðóøåíèþ ðàçâèòèÿ ìèöåëèÿ, áîëåå âûðàæåííîìó ó àâè-
ðóëåíòíîãî êëîíà, ïîäàâëåíèå ðàçâèòèÿ åãî êîëîíèé ïðî-
èñõîäèëî óæå ÷åðåç 2—3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. ×åðåç
9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè ïëîùàäü êîëîíèé àâèðóëåíòíîãî
êëîíà ãðèáà â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ è ÑÊ, áûëà
ñîîòâåòñòâåííî â 1.7—1.8 ðàçà, à âèðóëåíòíîãî — â
1.4—1.6 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â êîíòðîëå (ðèñ. 2, à—å).

Ðàçâèòèå àâèðóëåíòíîãî êëîíà ãðèáà â âàðèàíòå ñ ÑÊ
ïðåêðàùàëîñü â ÷àñòè èíôåêöèîííûõ ìåñò (15 %) ïîñëå
âíåäðåíèÿ åäèíñòâåííîãî ãàóñòîðèÿ â êëåòêó ðàñòåíèÿ.
Â ýòèõ ñëó÷àÿõ îòìå÷àëèñü íåáîëüøèå óòîëùåíèÿ êëåòî÷-
íûõ ñòåíîê çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö â ìåñòàõ ïðîíèê-
íîâåíèÿ ãðèáà (ðèñ. 1, å). Â îñòàëüíûõ èíôåêöèîííûõ ìå-
ñòàõ îáðàçîâàíèå èíôåêöèîííûõ ãèô, ÌÊÃ è ãàóñòîðèåâ
ïðîèñõîäèëî ñ ìåíüøåé èíòåíñèâíîñòüþ, ÷åì â êîíòðîëå.
Ïîñëå îáðàáîòêè ðàñòåíèé ÑÊ óñèëèâàëàñü èíòåíñèâ-
íîñòü ðåàêöèè ÑÂ×, ïðè ýòîì óæå ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíî-
êóëÿöèè íàáëþäàëñÿ êîëëàïñ âñåõ êëåòîê ñ âíåäðèâøèìè-
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Ðèñ. 1. Âëèÿíèå ñàëèöèëîâîé è ÿíòàðíîé êèñëîò íà ðàçâèòèå êîëîíèé âèðóëåíòíîãî (à, á, ã, ä) è àâèðóëåíòíîãî (â, å—ç) êëîíîâ
Puccinia triticina â ëèñòüÿõ ïøåíèöû.

à — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, èíôåêöèîííûå ãèôû, ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ è ãàóñòîðèé â ìåçîôèëëüíîé êëåòêå êîíòðîëüíîãî ðàñòåíèÿ (1 ñóò ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè). á — êîëîíèÿ â ëèñòå êîíòðîëüíîãî ðàñòåíèÿ (3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). â — ìèöåëèé àâèðóëåíòíîãî êëîíà è ïðîÿâëåíèå ðåàêöèè ÑÂ×
â ëèñòå êîíòðîëüíîãî ðàñòåíèÿ (2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). ã — âàêóîëèçèðîâàííûé ìèöåëèé âèðóëåíòíîãî êëîíà è ïðîÿâëåíèå ðåàêöèè ñâåðõ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè â ðàñòåíèè, îáðàáîòàííîì ÑÊ (5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). ä — êîëîíèÿ âèðóëåíòíîãî êëîíà â ðàñòåíèè, îáðàáîòàííîì ßÊ; â çîíå êîëîíèè
êëåòêè ñ óñèëåííîé îêðàñêîé (ñòðåëêè) (3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). å — ïðåêðàùåíèå ðàçâèòèÿ àâèðóëåíòíîãî êëîíà ãðèáà ïîñëå âíåäðåíèÿ îäíîãî ãàóñ-
òîðèÿ â êëåòêó ðàñòåíèÿ, îáðàáîòàííîãî ÑÊ; êëåòî÷íûå ñòåíêè çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö â ìåñòå âíåäðåíèÿ ãðèáà óòîëùåíû (ñòðåëêà) (2 ñóò ïîñëå
èíîêóëÿöèè). æ — ïðåêðàùåíèå ðàçâèòèÿ ãðèáà íà ñòàäèè èíôåêöèîííûõ ãèô â ðàñòåíèè, îáðàáîòàííîì ßÊ (2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). ç — èíòåíñèâ-
íàÿ ðåàêöèÿ ÑÂ× ïðè ðàçâèòèè àâèðóëåíòíîãî êëîíà â ðàñòåíèè, îáðàáîòàííîì ÑÊ (2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). àï — àïïðåññîðèé, ãà — ãàóñòîðèé, èã —

èíôåêöèîííàÿ ãèôà, ìêã — ìàòåðèíñêàÿ êëåòêà ãàóñòîðèÿ, íê — íåêðîòè÷åñêàÿ êëåòêà, ïâ — ïîäóñòüè÷íàÿ âåçèêóëà, ó — óñòüèöå. Îá. 40�, îê. 15 �.



ñÿ ãàóñòîðèÿìè, èõ öèòîïëàçìà èíòåíñèâíî îêðàøèâàëàñü
àíèëèíîâûì ñèíèì. Â äàëüíåéøåì îòìèðàëè íå òîëüêî
êëåòêè ñ âíåäðèâøèìèñÿ ãàóñòîðèÿìè, íî è ñîñåäíèå
(ðèñ. 1, ç). ×åðåç 3—5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè êëåòî÷íûå
ñòåíêè íåêðîòè÷åñêèõ è ñîñåäíèõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê
áûëè óòîëùåíû. Ëèøü ÷àñòü êîëîíèé (23 %) ñôîðìèðî-
âàëà ñïîðîãåííóþ òêàíü, íî ñïîðû íå ïðîðûâàëè ýïè-
äåðìèñ.

Íà ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ, àâèðóëåíòíûé ãðèá
â ÷àñòè èíôåêöèîííûõ ìåñò (18 %) îñòàíîâèëñÿ äî âíå-
äðåíèÿ â ìåçîôèëëüíûå êëåòêè (íà ñòàäèÿõ àïïðåññî-
ðèÿ, ïîäóñòüè÷íîé âåçèêóëû èëè îäíîé èíôåêöèîííîé
ãèôû). Â òàêèõ ñëó÷àÿõ îòìå÷åíû ìîùíûå óòîëùåíèÿ
êëåòî÷íûõ ñòåíîê çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö, à òàêæå
óñèëåíèå îêðàñêè èõ öèòîïëàçìû (ðèñ. 1, æ). Â îñòàëü-
íûõ êîëîíèÿõ îáðàçîâàíèå ãàóñòîðèåâ áûëî ïîäàâëåíî, à
êëåòêè ãèô âàêóîëèçèðîâàíû. Ñóùåñòâåííîãî ðàñøèðå-
íèÿ çîíû íåêðîçà ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëüíûì âàðèàí-
òîì íå íàáëþäàëè (ðèñ. 2, â). Õîòÿ ïðè âíåäðåíèè ãàóñòî-
ðèåâ ïðîèñõîäèë áûñòðûé êîëëàïñ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê,
èõ öèòîïëàçìà óìåðåííî îêðàøèâàëàñü àíèëèíîâûì ñè-
íèì. Õàðàêòåðíîé ÷åðòîé âçàèìîäåéñòâèÿ â äàííîì âàðè-
àíòå áûëî óòîëùåíèå êëåòî÷íûõ ñòåíîê íå òîëüêî íåêðî-
òè÷åñêèõ, íî è ñîñåäíèõ ñ íèìè ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê,

êîòîðîå ðåçêî óñèëèâàëîñü ÷åðåç 3—9 ñóò ïîñëå èíîêó-
ëÿöèè.

Ðîñò êîëîíèé âèðóëåíòíîãî êëîíà â ðàñòåíèÿõ, îáðà-
áîòàííûõ êèñëîòàìè, çàìåäëÿëñÿ â òå÷åíèå 3—5 ñóò ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè, ïðè ýòîì ïîäàâëÿëîñü îáðàçîâàíèå âñåõ
ñòðóêòóð ãðèáà. Ïîñëå îáðàáîòêè ÑÊ íàèáîëåå õàðàêòåð-
íûì áûëî èíãèáèðîâàíèå ðàçâèòèÿ èíôåêöèîííûõ ãèô, à
â âàðèàíòå ñ ßÊ — ÌÊÃ è ãàóñòîðèåâ, íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ
èíôåêöèîííûå ãèôû áûëè âàêóîëèçèðîâàíû. Íà îáðàáî-
òàííûõ ÑÊ èëè ßÊ ðàñòåíèÿõ ñîêðàùàëàñü ïëîùàäü ïóñ-
òóë ãðèáà, â ÷àñòè èç íèõ (23 è 18 % ñîîòâåòñòâåííî) ñïî-
ðû íå ïðîðûâàëè ýïèäåðìèñ è íå âûõîäèëè íà ïîâåðõ-
íîñòü. Ïîñëå îáðàáîòêè ÑÊ â çîíå êîëîíèé íà ïîçäíèõ
ýòàïàõ ýêñïåðèìåíòà íàáëþäàëèñü åäèíè÷íûå êëåòêè, ïî-
ãèáøèå â ðåçóëüòàòå ÑÂ× (ðèñ. 1, ã). Â âàðèàíòå ñ ßÊ â
öåíòðå êîëîíèé íàáëþäàëè ñíà÷àëà 1, çàòåì 3—4 êëåòêè,
ñëàáî îêðàøèâàþùèåñÿ àíèëèíîâûì ñèíèì, íî íå îòìå-
÷àëè êîëëàïñà. ×åðåç 3—5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè â îáîèõ
âàðèàíòàõ â öåíòðå êîëîíèé ïðîèñõîäèëî ñëàáîå óòîëùå-
íèå êëåòî÷íûõ ñòåíîê ðàñòåíèé.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé, äîïîëíÿ-
þùèõ ðåàêöèþ ÑÂ×, áûëè èçó÷åíû ãåíåðàöèÿ ÀÔÊ
(íà ïðèìåðå ñóïåðîêñèä-àíèîíà O

2

•– ), ñèíòåç çàùèòíîãî
ïîëèñàõàðèäà êàëëîçû (â-1,3-ãëþêàí) è íàêîïëåíèå ôå-
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Ðèñ. 2. Äèíàìèêà ðàçâèòèÿ ìèöåëèÿ è çàùèòíûõ ðåàêöèé ïðè ðàçâèòèè àâèðóëåíòíîãî (à—â) è âèðóëåíòíîãî (ã—å) êëîíîâ â êîíò-
ðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ (à, ã) è â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ÑÊ (á, ä) èëè ßÊ (â, å).

Ì — ìèöåëèé, ÑÂ× — ðåàêöèÿ ÑÂ×, ÐÔ — ðàñòâîðèìûå ôåíèëïðîïàíîèäû.
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Ðèñ. 3. Íàêîïëåíèå ñóïåðîêñèä-àíèîíà (á—ã) è êàëëîçû (ä—æ) â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ (â, ä, æ) èëè ÑÊ (ã, å).

Íàêîïëåíèå âåùåñòâ ïîêàçàíî ñòðåëêàìè: à — íàêîïëåíèå êðàñèòåëÿ â ìèòîõîíäðèÿõ àïïðåññîðèÿ âèðóëåíòíîãî êëîíà ãðèáà, êîíòðîëü (12 ÷ ïîñëå
èíîêóëÿöèè); á — â êîëëàïñèðîâàííûõ êëåòêàõ ðàñòåíèÿ ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì, êîíòðîëü (36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); â — â öèòîïëàçìå
àïïðåññîðèÿ íà óñòüèöå ðàñòåíèÿ, îáðàáîòàííîãî ßÊ (12 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè); ã — âîêðóã ãàóñòîðèÿ è â öèòîïëàçìå êëåòîê ðàñòåíèÿ, îáðàáîòàííîãî
ÑÊ (1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); ä — èíòåíñèâíûå îòëîæåíèÿ êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö, êîíòàêòèðóþùèõ ñ íåêðîòè÷å-
ñêèì àïïðåññîðèåì (1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); å — îòëîæåíèÿ êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ è âîêðóã ãàóñòîðèÿ â íåêðîòè÷åñêèõ êëåòêàõ ðàñòåíèÿ, îá-
ðàáîòàííîãî ÑÊ (2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); æ — îòëîæåíèÿ êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ â çîíå êîëîíèè àâèðóëåíòíîãî êëîíà â ðàñòåíèè, îáðàáîòàí-

íîì ßÊ (5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Óâåë.: à, â—ä — îá. 40�, îê. 15 �; á, å, æ — îá. 16�, îê. 15 �.



íèëïðîïàíîèäîâ. Ïðè çàðàæåíèè âèðóëåíòíûì êëîíîì
íå âûÿâëåíî îêðàøèâàíèÿ íèòðîñèíèì òåòðàçîëèåì êëå-
òîê ðàñòåíèé, ñâèäåòåëüñòâóþùåãî î íàêîïëåíèè O

2

•– ,
íè â êîíòðîëå, íè â âàðèàíòàõ ñ ÑÊ èëè ßÊ. Êðàñèòåëü íà-
êàïëèâàëñÿ òîëüêî â ãðàíóëÿðíûõ öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêèõ ñòðóêòóðàõ àïïðåññîðèåâ, ñîîòâåòñòâóþùèõ ïî ðàç-
ìåðàì ìèòîõîíäðèÿì ãðèáà, îíè ïåðåìåùàëèñü âìåñòå ñ
öèòîïëàçìîé â ïîäóñòüè÷íûå âåçèêóëû ïðè ïðîíèêíîâå-
íèè ãðèáà â óñòüèöå (ðèñ. 3, à). Ýòà ðåàêöèÿ, âåðîÿòíî,
ñâÿçàíà ñ äåãèäðîãåíàçíîé àêòèâíîñòüþ ìèòîõîíäðèé ïà-
ðàçèòà.

Ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì íàêîïëåíèå ñó-
ïåðîêñèä-àíèîíà â êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ âûÿâëåíî â
öèòîïëàçìå êîëëàïñèðîâàííûõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê ÷å-
ðåç 36 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè. O

2

•– íàêàïëèâàëñÿ âäîëü ïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, êîíöåíòðèðîâàëñÿ â îòäåëüíûõ
ó÷àñòêàõ öèòîïëàçìû, à òàêæå â ñòðóêòóðàõ, ñîîòâåòñò-
âóþùèõ ïî ðàçìåðó ìèòîõîíäðèÿì è õëîðîïëàñòàì
(ðèñ. 3, á). Â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ, ÷åðåç 12 ÷ ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè âûÿâëåíà ãåíåðàöèÿ O

2

•– â ìåñòå êîíòàêòà
àïïðåññîðèåâ è ïîäóñòüè÷íûõ âåçèêóë ñ êëåòî÷íûìè
ñòåíêàìè çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö (ðèñ. 3, â). Ïðè ýòîì
ñóïåðîêñèä-àíèîí íàêàïëèâàëñÿ â öèòîïëàçìå êëåòîê ãðè-
áà, íî íå çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö. Â âàðèàíòå ñ ÑÊ çà-
ìûêàþùèå êëåòêè óñòüèö ãåíåðèðîâàëè O

2

•– â íåáîëüøîì
êîëè÷åñòâå, îäíàêî îí íàêàïëèâàëñÿ âîêðóã ìîëîäûõ ãà-
óñòîðèåâ è â ñîñåäíèõ ó÷àñòêàõ öèòîïëàçìû ìåçîôèëëü-
íûõ êëåòîê ïåðåä èõ êîëëàïñîì (ðèñ. 3, ã).×åðåç 36 ÷ ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè O

2

•– âûÿâëåí â öèòîïëàçìå êîëëàïñèðî-
âàííûõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê, ïðè÷åì â âàðèàíòå ñ ÑÊ

íàáëþäàëè áîëåå èíòåíñèâíîå åãî íàêîïëåíèå, ÷åì â
êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ.

Èçó÷åíèå íàêîïëåíèÿ çàùèòíîãî ïîëèñàõàðèäà êàëëî-
çû ïîêàçàëî, ÷òî ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì â
êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ ñëàáîå èëè óìåðåííîå ðîçîâîå
îêðàøèâàíèå êëåòî÷íûõ ñòåíîê êîëëàïñèðîâàííûõ ìåçî-
ôèëëüíûõ êëåòîê ïðîÿâëÿëîñü ÷åðåç 1—2 ñóò ïîñëå èíî-
êóëÿöèè. Ïî ìåðå ðàñøèðåíèÿ çîíû íåêðîçà êàëëîçà îò-
êëàäûâàëàñü íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ìåðòâûõ êëåòîê â öåí-
òðå êîëîíèé, èíòåíñèâíîñòü îêðàøèâàíèÿ óñèëèâàëàñü,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óòîëùåíèè îòëîæåíèé. Óìåðåí-
íûå îòëîæåíèÿ êàëëîçû íàáëþäàëè íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ
ðàñòåíèé ïîä ïóñòóëàìè. Îáðàáîòêà ðàñòåíèé êèñëîòàìè
ïðèâîäèëà ê óñèëåíèþ íàêîïëåíèÿ êàëëîçû â çîíå êîëî-
íèé àâèðóëåíòíîãî êëîíà, ïðè÷åì ßÊ ñòèìóëèðîâàëà áî-
ëåå ðàííèé è èíòåíñèâíûé ñèíòåç ïîëèñàõàðèäà, ÷åì ÑÊ.
Â âàðèàíòå ñ ßÊ îòëîæåíèÿ êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ ñòåí-
êàõ çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö ðÿäîì ñ àïïðåññîðèÿìè
ïîÿâëÿëèñü óæå ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè è ïîçæå
óñèëèâàëèñü. Íàèáîëåå ìîùíûå îòëîæåíèÿ âûÿâëåíû íà
çàìûêàþùèõ êëåòêàõ óñòüèö ïðè îñòàíîâêå ãðèáà äî âíå-
äðåíèÿ â êëåòêè ðàñòåíèÿ (íà ñòàäèÿõ àïïðåññîðèÿ, ïîäó-
ñòüè÷íîé âåçèêóëû è îäíîé èíôåêöèîííîé ãèôû)
(ðèñ. 3, ä). Ðåàêöèþ íà êàëëîçó ïðîÿâëÿëè òàêæå êîëëàï-
ñèðîâàííûå êëåòêè ñ âíåäðèâøèìèñÿ ãàóñòîðèÿìè. Â ðàñ-
òåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ, ðåçêîå ðàñøèðåíèå çîíû ñèí-
òåçà êàëëîçû íàáëþäàëîñü ÷åðåç 3—10 ñóò ïîñëå èíîêó-
ëÿöèè. Ïðè ýòîì ÿðêî îêðàøèâàëèñü êëåòî÷íûå ñòåíêè
íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê â çîíå ìèöåëèÿ, à òàêæå çäîðîâûõ
êëåòîê âíå êîëîíèé (ðèñ. 2, â; 3, æ). Íà ïîçäíèõ ýòàïàõ
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à — îêðàñêà ñåðíîêèñëûì àíèëèíîì; á—ã — àâòîôëóîðåñöåíöèÿ: à — ôåíèëïðîïàíîèäû â ïðîâîäÿùèõ ïó÷êàõ, öèòîïëàçìå è íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ
ðàñòåíèÿ â çîíàõ êîëîíèé àâèðóëåíòíîãî êëîíà, êîíòðîëü (9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); á — ðàñòâîðèìûå ôåíèëïðîïàíîèäû è îòëîæåíèÿ ëèãíèíà â çîíå
êîëîíèè àâèðóëåíòíîãî êëîíà, êîíòðîëü (3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); â — ðàñòâîðèìûå ôåíèëïðîïàíîèäû â óñòüèöàõ ðàñòåíèÿ, îáðàáîòàííîãî ßÊ ïðè
çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì (1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè); ã — ôåíèëïðîïàíîèäû â çîíå êîëîíèè àâèðóëåíòíîãî êëîíà â ðàñòåíèè, îáðàáîòàííîì ÑÊ
(5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè). ë — ëèãíèí, ðô — ðàñòâîðèìûå ôåíèëïðîïàíîèäû; îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1 è 3. Óâåë.: à — îá. 10�,

îê. 7 �; á, â — îá. 70�, îê. 5 �; ã — îá. 40�, îê. 5 �.



èíòåíñèâíàÿ ðåàêöèÿ íà êàëëîçó ñîõðàíÿëàñü òîëüêî â íå-
êðîòè÷åñêèõ êëåòêàõ, à â îñòàëüíûõ êëåòêàõ ñíèæàëàñü.
Â îáðàáîòàííûõ ÑÊ ðàñòåíèÿõ íåáîëüøèå êàëëîçíûå îò-
ëîæåíèÿ íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ çàìûêàþùèõ êëåòîê
óñòüèö â ìåñòå êîíòàêòà ñ àïïðåññîðèÿìè àâèðóëåíòíîãî
êëîíà âûÿâëÿëèñü ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè, â òî
âðåìÿ êàê â ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ, ïîãèáøèõ â ðåçóëüòà-
òå ÑÂ×, èíòåíñèâíàÿ ðåàêöèÿ íà êàëëîçó îòìå÷åíà óæå
÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. Â íåêðîòè÷åñêèõ êëåòêàõ
êàëëîçà òàêæå îòêëàäûâàëàñü âîêðóã ãàóñòîðèåâ â âèäå
÷åõëîâ (ðèñ. 3, å). Îòëîæåíèÿ ðàñïðîñòðàíÿëèñü ïî ìåðå
óâåëè÷åíèÿ çîíû íåêðîçà, íî áûëè ïðèóðî÷åíû ïðåèìó-
ùåñòâåííî ê îòìèðàþùèì êëåòêàì è ñëàáî ðàñïðîñòðàíÿ-
ëèñü íà ñîñåäíèå. Ê ìîìåíòó ñïîðîíîøåíèÿ èíòåíñèâ-
íîñòü ðåàêöèè íà êàëëîçó ñíèæàëàñü, õîòÿ çîíà îòëîæå-
íèé ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàëàñü (ðèñ. 2, á).

Ðàçâèòèå âèðóëåíòíîãî êëîíà ãðèáà íå èíäóöèðîâàëî
ñèíòåç êàëëîçû â òêàíÿõ êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé. Ïîñëå
îáðàáîòêè ðàñòåíèé ÑÊ èëè ßÊ ñëàáàÿ ðåàêöèÿ íà êàëëî-
çó íàáëþäàëàñü â 1—2 êëåòêàõ â öåíòðå êîëîíèè ÷åðåç
2—3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. Ê ìîìåíòó ñïîðîíîøåíèÿ
ñëàáûå êàëëîçíûå îòëîæåíèÿ íàáëþäàëè íà êëåòî÷íûõ
ñòåíêàõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê, ðàñïîëîæåííûõ â ðàéîíàõ
ïóñòóë. Ñèíòåç êàëëîçû áûë èíòåíñèâíåå â ðàñòåíèÿõ, îá-
ðàáîòàííûõ ßÊ (ðèñ. 2, ä, å).

Ïðèñóòñòâèå ôåíèëïðîïàíîèäîâ â êëåòêàõ ðàñòåíèé
âûÿâëÿëè ñ ïîìîùüþ ãèñòîõèìè÷åñêîãî ìåòîäà è ïî èõ
àâòîôëóîðåñöåíöèè. Ñåðíîêèñëûé àíèëèí îêðàøèâàë
ëèãíèí â ïðîâîäÿùèõ ïó÷êàõ â æåëòî-êîðè÷íåâûé öâåò.
Â èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ àíàëîãè÷íóþ îêðàñêó èìåëè ôå-
íèëïðîïàíîèäû, â öèòîïëàçìå — ðàñòâîðèìûå ôåíèëïðî-
ïàíîèäû (Beardmore et al., 1983) è ëèãíèí â ñîñòàâå êëå-
òî÷íûõ ñòåíîê. Ïðè çàðàæåíèè âèðóëåíòíûì êëîíîì êîí-
òðîëüíûõ è îáðàáîòàííûõ êèñëîòàìè ðàñòåíèé îêðàñêà
ñåðíîêèñëûì àíèëèíîì âûÿâèëà ñëàáîå íàêîïëåíèå ðàñ-
òâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ â öèòîïëàçìå êëåòîê, ðàñ-
ïîëîæåííûõ â öåíòðå êîëîíèé è â çîíå ïóñòóë. Ïðè çàðà-
æåíèè ðàñòåíèé àâèðóëåíòíûì êëîíîì âî âñåõ âàðèàíòàõ
÷åðåç 2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè îêðàøèâàëàñü öèòîïëàçìà
íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê, à ÷åðåç 5 ñóò óñèëèâàëàñü îêðàñêà
êëåòî÷íûõ ñòåíîê â öåíòðå êîëîíèé, ÷òî ñâèäåòåëüñòâîâà-
ëî îá îòëîæåíèÿõ íà íèõ ëèãíèíà. Ê ìîìåíòó ñïîðîíîøå-
íèÿ çîíà íàêîïëåíèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ ðàñøèðÿëàñü
(ðèñ. 4, à).

Àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ ñîâïàäàëà ñ
çîíàìè íàêîïëåíèÿ âåùåñòâ, âûÿâëåííûìè ñ ïîìîùüþ
îêðàñêè ñåðíîêèñëûìè àíèëèíîì, îäíàêî ëþìèíåñöåíò-
íàÿ ìèêðîñêîïèÿ ïîçâîëèëà îáíàðóæèòü íàêîïëåíèå ìà-
ëûõ êîëè÷åñòâî ôåíîëüíûõ ïðîèçâîäíûõ è ïðîäåìîíñò-
ðèðîâàëà áîëåå ÷åòêóþ êàðòèíó èõ ðàñïðåäåëåíèÿ. Ïðè
âûáðàííûõ ðåæèìàõ ðàáîòû ëèãíèí â ïðîâîäÿùèõ ïó÷êàõ
ëèñòüåâ ïðîÿâëÿë çåëåíóþ àâòîôëóîðåñöåíöèþ, à ôåíèë-
ïðîïàíîèäû â èíôåêöèîííûõ ìåñòàõ èìåëè îòòåíêè îò çå-
ëåíîãî äî êðàñíîãî öâåòà. Ðàçëè÷íàÿ îêðàñêà (ìåòàõðîìà-
òè÷åñêèé ýôôåêò) îáóñëîâëåíà íàêîïëåíèåì ðàçíûõ
ãðóïï ïðîèçâîäíûõ (McCully, 1966). Àíàëèç äèíàìèêè
íàêîïëåíèÿ ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ è ëèãíèôè-
êàöèè êëåòî÷íûõ ñòåíîê â çîíå êîëîíèé áûë ñäåëàí íà
îñíîâå èçó÷åíèÿ èõ àâòîôëóîðåñöåíöèè.

Ïðè çàðàæåíèè êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé àâèðóëåíòíûì
êëîíîì ñâåòëî-êðàñíàÿ àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ôåíèëïðîïà-
íîèäîâ âûÿâëåíà â àïîïëàñòå â ðàéîíå ïîäóñòüè÷íîé ïî-
ëîñòè, à òàêæå â öèòîïëàçìå êîëëàïñèðîâàííûõ è 2—3 ñî-
ñåäíèõ êëåòîê ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè. Íà áîëåå
ïîçäíèõ ýòàïàõ öèòîïëàçìà íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê ïðèîá-

ðåòàëà èíòåíñèâíîå æåëòî-îðàíæåâîå ñâå÷åíèå (ðèñ. 4, á).
×åðåç 3—5 ñóò àâòîôëóîðåñöåíöèÿ âåùåñòâ â öèòîïëàçìå
è àïîïëàñòå óñèëèâàëàñü è ðàñïðîñòðàíÿëàñü íà áîëüøóþ
çîíó. Çîíà íàêîïëåíèÿ ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ
áûëà ñóùåñòâåííî áîëüøå ïëîùàäè ìèöåëèÿ è íåêðîòè-
÷åñêîé òêàíè â òå÷åíèå ïåðâûõ 5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè;
ëèøü ê ìîìåíòó ñïîðîíîøåíèÿ ìèöåëèé âûõîäèë èç íåå
(ðèñ. 2, à). Ê ìîìåíòó îáðàçîâàíèÿ ïóñòóë èíòåíñèâíàÿ
àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ ñî-
õðàíÿëàñü òîëüêî â çîíå ïóñòóë, íà ïåðèôåðèè êîëîíèè
îíà ñíèæàëàñü. Îòëîæåíèÿ ëèãíèíà ñ æåëòîé àâòîôëóî-
ðåñöåíöèåé ïîÿâëÿëèñü â ìàëîì êîëè÷åñòâå íà êëåòî÷íûõ
ñòåíêàõ íåêðîòè÷åñêèõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê â öåíòðå
êîëîíèé ÷åðåç 5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè.

Ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì ðàñòåíèé, îá-
ðàáîòàííûõ ßÊ, àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ôåíîëüíûõ ïðîèç-
âîäíûõ â öèòîïëàçìå çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö è ìåçî-
ôèëëüíûõ êëåòîê íàáëþäàëàñü óæå ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíî-
êóëÿöèè, ò. å. íà 1 ñóò ðàíüøå, ÷åì â êîíòðîëå (ðèñ. 4, â).
Ïîçäíåå çîíà èõ íàêîïëåíèÿ ðàñøèðÿëàñü (ðèñ. 2, â), ÷å-
ðåç 5—9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè èíòåíñèâíàÿ êðàñíàÿ àâòî-
ôëóîðåñöåíöèÿ óñòàíîâëåíà â êëåòêàõ è àïîïëàñòå ðàñòå-
íèÿ íå òîëüêî â çîíå êîëîíèé, íî è â îêðóæàþùåé òêàíè.
×åðåç 3—5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè íåêðîòè÷åñêèå êëåòêè
èìåëè îðàíæåâî-æåëòîå ñâå÷åíèå, íà èõ êëåòî÷íûõ ñòåí-
êàõ ïîÿâëÿëèñü íåáîëüøèå ëèãíèíîâûå îòëîæåíèÿ æåëòî-
ãî öâåòà. Â âàðèàíòå ñ ÑÊ ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè
íàáëþäàëîñü ñëàáîå ñâåòëî-îðàíæåâîå ñâå÷åíèå ó÷àñòêîâ
öèòîïëàçìû çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö, íî áûëà îò÷åò-
ëèâî âûðàæåíà àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ìåçîôèëëüíûõ êëå-
òîê, îòìåðøèõ â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè ÑÂ×. Ñóùåñòâåííîå
ðàñøèðåíèå çîíû àâòîôëóîðåñöåíöèè ïðîèñõîäèëî ÷åðåç
2 ñóò, åå ïëîùàäü âäâîå ïðåâîñõîäèëà ðàçìåðû ìèöåëèÿ è
íåêðîòè÷åñêîé çîíû (ðèñ. 2, á). Â òå÷åíèå ïåðâûõ 3 ñóò
ñâå÷åíèå áûëî ñâåòëî-îðàíæåâûì, à ÷åðåç 5 ñóò ñâå÷åíèå
ñòàëî èíòåíñèâíî êðàñíûì, ÷òî ñâèäåòåëüñòâîâàëî î ïî-
âûøåíèè ñîäåðæàíèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ (ðèñ. 4, ä). Àê-
òèâíîå ðàñøèðåíèå çîíû àâòîôëóîðåñöåíöèè ôåíèë-
ïðîïàíîèäîâ ïðîèñõîäèëî ÷åðåç 9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè,
îäíîâðåìåííî ñëàáàÿ àâòîôëóîðåñöåíöèÿ íàáëþäàëàñü
âî âñåõ òêàíÿõ ëèñòà. Îòëîæåíèÿ ëèãíèíà ïîÿâëÿëèñü ðà-
íüøå, ÷åì â êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèÿõ è â âàðèàíòå ñ ßÊ
(÷åðåç 3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè), è â áîëüøåì êîëè÷åñòâå
íåêðîòè÷åñêèõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê. Ê ìîìåíòó ñïîðî-
íîøåíèÿ èíòåíñèâíîñòü àâòîôëóîðåñöåíöèè ôåíèëïðîïà-
íîèäîâ â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ÑÊ, áûëà âûøå, ÷åì â
âàðèàíòå ñ ßÊ è â êîíòðîëå.

Ïðè èíôèöèðîâàíèè âèðóëåíòíûì êëîíîì êîíòðîëü-
íûõ ðàñòåíèé ñëàáàÿ àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ðàñòâîðèìûõ
ôåíèëïðîïàíîèäîâ âûÿâëÿëàñü â öåíòðå êîëîíèé ÷åðåç
5 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè, à ê ìîìåíòó ñïîðîíîøåíèÿ ôå-
íîëüíûå âåùåñòâà íàêàïëèâàëèñü â óìåðåííîì êîëè÷åñò-
âå â öèòîïëàçìå êëåòîê ðàñòåíèÿ, ðàñïîëîæåííûõ ïîä ïó-
ñòóëîé (ðèñ. 2, ã). Â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ÑÊ, ñëàáàÿ
ñâåòëî-îðàíæåâàÿ àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ðàñòâîðèìûõ ôåíî-
ëîâ ïðîÿâëÿëàñü â öèòîïëàçìå çàìûêàþùèõ êëåòîê
óñòüèö ÷åðåç 2 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè, ïîçæå òàêîå æå ñâå-
÷åíèå ïðîÿâëÿëîñü â 2—3 ìåçîôèëëüíûõ êëåòêàõ, ðàñïî-
ëîæåííûõ â öåíòðå êîëîíèè. Çîíà àâòîôëóîðåñöåíöèè
ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ óâåëè÷èâàëàñü ê ìîìåí-
òó ñïîðîíîøåíèÿ, ïîä ïóñòóëîé åå èíòåíñèâíîñòü óñèëè-
âàëàñü (ðèñ. 2, ä). ×åðåç 3—5 ñóò â öåíòðå êîëîíèé ïîÿâ-
ëÿëèñü òîíêèå ëèãíèíîâûå îòëîæåíèÿ ñ çåëåíîé àâòîôëó-
îðåñöåíöèåé, õàðàêòåðíîé äëÿ ëèãíèíà â ïðîâîäÿùèõ
ïó÷êàõ. Â ðàñòåíèÿõ, îáðàáîòàííûõ ßÊ, àâòîôëóîðåñöåí-
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öèÿ ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ è ëèãíèíà ïðîÿâëÿ-
ëàñü ïîçæå è áûëà ìåíåå âûðàæåíà, ÷åì â âàðèàíòå ñ ÑÊ
(ðèñ. 2, å).

Îáñóæäåíèå

Ñèíòåçèðóåìàÿ ðàñòåíèåì (ýíäîãåííàÿ) ÑÊ èãðàåò
âàæíóþ ðîëü â èíäóêöèè êîìïëåêñà çàùèòíûõ ðåàêöèé,
êîòîðûå ïðèâîäÿò ê ïîäàâëåíèþ ðàçâèòèÿ áèîòðîôíûõ
ïàòîãåíîâ (Metraux, 2001). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî èíäóöèðóþùèé
ýôôåêò ýêçîãåííîé ÑÊ ñâÿçàí ñ åå ñïîñîáíîñòüþ ïðîíè-
êàòü â êëåòêè è èíãèáèðîâàòü êàòàëàçó, ðàçðóøàþùóþ ïå-
ðåêèñü âîäîðîäà (H2O2) (Leon et al., 1995). H2O2 èãðàåò
ðîëü ïîñðåäíèêà è çàïóñêàåò ÍÀÄÔÍ-îêñèäàçíóþ ñèã-
íàëüíóþ ñèñòåìó, â ðåçóëüòàòå ÷åãî àêòèâèðóåòñÿ íàáîð
çàùèòíûõ ðåàêöèé, âêëþ÷àÿ ñèíòåç çàùèòíûõ PR-áåëêîâ è
ôåíèëàëàíèí-àììèàê ëèàçû (ÔÀË) (Òàð÷åâñêèé, 2000).
Àêòèâàöèÿ ÔÀË — êëþ÷åâîãî ôåðìåíòà ôåíèëïðîïàíîèä-
íîãî ìåòàáîëèçìà — ïðèâîäèò ê íàêîïëåíèþ ôåíîëüíûõ
êèñëîò, âêëþ÷àÿ ÑÊ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ßÊ èíòåíñèâíî èí-
ãèáèðóåò äåéñòâèå êàòàëàçû â ðàñòåíèÿõ ãîðîõà, ïîýòîìó
ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ßÊ îêàçûâàåò ñõîäíîå ñ ÑÊ âëèÿíèå
íà çàùèòíûå ðåàêöèè ðàñòåíèé (Òàð÷åâñêèé è äð., 1999).

Ïðîâåäåííûå íàìè èññëåäîâàíèÿ ïðîäåìîíñòðèðîâà-
ëè ïîëîæèòåëüíûé ýôôåêò ÑÊ è ßÊ â ïîâûøåíèè óñòîé-
÷èâîñòè ïøåíèöû ê áóðîé ðæàâ÷èíå. Ïðè âèçóàëüíûõ íà-
áëþäåíèÿõ èõ âëèÿíèå íà ñèìïòîìû áîëåçíè áûëè ñõîæè,
îäíàêî öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ âûÿâèëè îñîáåííî-
ñòè âîçäåéñòâèÿ, êàñàþùèåñÿ äèíàìèêè è èíòåíñèâíîñòè
îòäåëüíûõ çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé è äåéñòâèÿ íà èí-
ôåêöèîííûå ñòðóêòóðû ãðèáà. ÑÊ è ßÊ èìåëè ðàçëè÷íûé
ýôôåêò íà òå÷åíèå áîëåçíè, âûçûâàåìîé âèðóëåíòíûì è
àâèðóëåíòíûì êëîíàìè P. triticina. Îáðàáîòêà êèñëîòàìè
óñèëèâàëà îáðàçîâàíèå ÀÔÊ ïðè çàðàæåíèè ðàñòåíèé
àâèðóëåíòíûì êëîíîì ãðèáà. Îñîáåííîñòüþ äåéñòâèÿ ßÊ
áûëà èíäóêöèÿ èíòåíñèâíîé ýêñòðàêëåòî÷íîé ãåíåðàöèè
O
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•– çàìûêàþùèìè êëåòêàìè óñòüèö ïðè êîíòàêòå ñ
àïïðåññîðèÿìè è ïîäóñòüè÷íûìè âåçèêóëàìè. Âåðîÿòíî,
îòìèðàíèå ãðèáà â çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè èíôåêöèîííûõ
ìåñò ñâÿçàíî ñ òîêñè÷åñêèì äåéñòâèåì ýòîãî ñîåäèíåíèÿ.
ÑÊ â ìåíüøåé ñòåïåíè èíäóöèðîâàëà ãåíåðàöèþ ñóïåð-
îêñèä-àíèîíà çàìûêàþùèìè êëåòêàìè óñòüèö, îäíàêî
óñòàíîâëåíû èíòåíñèâíîå íàêîïëåíèå O
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•– ïðè âíåäðåíèè
ãàóñòîðèåâ â ìåçîôèëëüíûå êëåòêè ëèñòà è áîëåå âûñîêîå
åãî ñîäåðæàíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì â êîëëàïñèðî-
âàííûõ êëåòêàõ. Óñòàíîâëåííàÿ ñòèìóëÿöèÿ ýêñòðàêëå-
òî÷íîé ãåíåðàöèè ÀÔÊ çàìûêàþùèìè êëåòêàìè óñòüèö
ÿâëÿåòñÿ íîâûì ôàêòîì, ïîñêîëüêó ðàíüøå èíäóöèðóþ-
ùèé ýôôåêò ÑÊ è ßÊ ñâÿçûâàëè ñ èíãèáèðîâàíèåì êàòà-
ëàçû, ëîêàëèçîâàííîé â öèòîïëàçìå êëåòîê (Òàð÷åâñêèé è
äð., 1999; Òþòåðåâ, 2002).

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ íàáëþäàëè ðàçëè÷èÿ âî âëèÿ-
íèè ÑÊ è ßÊ íà ðåàêöèþ ÑÂ×. ÑÊ çíà÷èòåëüíî óñèëèâàëà
èíòåíñèâíîñòü ðåàêöèè ÑÂ×, ÷òî ïðîÿâëÿëîñü â ñêîðîñòè
êîëëàïñà ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê è èíòåíñèâíîñòè ðàçðó-
øåíèÿ èõ öèòîïëàçìû. Â òî æå âðåìÿ ïðè äåéñòâèè ßÊ
èíòåíñèâíîñòü ðåàêöèè ÑÂ× áûëà áëèçêà ê êîíòðîëþ. Èç-
âåñòíî, ÷òî H2O2 è ÑÊ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ðåàëèçàöèè
ðåàêöèè ÑÂ× (McDowell, Dangl, 2000), ïîýòîìó óñèëåíèå
ðåàêöèè ÑÂ× ïðè äåéñòâèè ÑÊ âïîëíå îáúÿñíèìî. Îäíà-
êî îòñóòñòâèå ñóùåñòâåííîãî ýôôåêòà ßÊ íà ðåàêöèþ
ÑÂ× ñòàâèò âîïðîñ îá îñîáåííîñòÿõ åå âëèÿíèÿ íà çàùèò-
íûå ðåàêöèè â íàøåé ìîäåëè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü íå-
ñêîëüêî âàðèàíòîâ îáúÿñíåíèÿ ýòîãî ôàêòà: 1) ßÊ ñòèìó-

ëèðóåò ìåíüøóþ ãåíåðàöèþ ÀÔÊ â ìåçîôèëëüíûõ êëåò-
êàõ, 2) ñëàáåå ïîäàâëÿåò âíóòðèêëåòî÷íóþ êàòàëàçó,
3) ñèëüíåå àêòèâèðóåò àíòèîêñèäàíòíûå ñèñòåìû.

Íàêîïëåíèå ïîëèñàõàðèäà êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ
ñòåíêàõ ÿâëÿåòñÿ ÷àñòüþ îòâåòà ðàñòåíèé íà áèîòè÷åñêèé
ñòðåññ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ äâîéíàÿ ðîëü êàëëîçû â çàùèòå
ðàñòåíèé: âîññòàíîâëåíèå öåëîñòíîñòè ïîâðåæäåííîé
êëåòî÷íîé ñòåíêè, à òàêæå ñîçäàíèå áàðüåðà, ïðåïÿòñòâó-
þùåãî ïîãëîùåíèþ âåùåñòâ èç êëåòîê õîçÿèíà (Heath et
al., 1996). Ïðè ðàçâèòèè âîçáóäèòåëÿ ðæàâ÷èíû âèãíû
Uromyces vignae â èììóííîì ñîðòå Êâèí Ýíí ðåàêöèÿ
ÑÂ× íå ïðîÿâëÿëàñü, íî íåäîðàçâèòûå ãàóñòîðèè áûëè çà-
êëþ÷åíû â êàëëîçíóþ îáîëî÷êó, ïîýòîìó àâòîðû ñ÷èòàþò
ñèíòåç êàëëîçû îñíîâíûì ìåõàíèçìîì óñòîé÷èâîñòè
(Heath et al., 1996).

Â íàøèõ ýêñïåðèìåíòàõ îáðàáîòêè ðàñòåíèé ÑÊ è ßÊ
óñèëèâàëà ñèíòåç êàëëîçû ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì
êëîíîì ãðèáà. Íà ïåðâûõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ ãðèáà ñ
ðàñòåíèÿìè íàáëþäàëèñü ìîùíûå îòëîæåíèÿ íà êëåòî÷-
íûõ ñòåíêàõ çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö, à òàêæå íà êëå-
òî÷íûõ ñòåíêàõ ìåçîôèëëüíûõ êëåòîê ïðè èíòåíñèâíîé
ðåàêöèè ÑÂ×. Èìåííî â ýòèõ ëîêóñàõ óñòàíîâëåíà ãåíåðà-
öèÿ O
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•– , ïðè÷åì îêèñëèòåëüíûé âçðûâ íà óñòüèöàõ ñóùå-
ñòâåííî îïåðåæàë ñèíòåç êàëëîçû. Èçâåñòíî, ÷òî áûñòðîå
íàêîïëåíèå êàëëîçû íà êëåòî÷íûõ ñòåíêàõ ñâÿçàíî ñ òåì,
÷òî ñèíòåç ïðîèñõîäèò èç èìåþùèõñÿ â êëåòêå ìîíîìå-
ðîâ, à èíäóêòîðîì ÿâëÿåòñÿ ïîñòóïëåíèå â öèòîïëàçìó
èîíîâ Ca2+ (Ohana et al., 1992). Ïîòîêè Ca2+ íåîáõîäèìû è
äëÿ ãåíåðàöèè ÀÔÊ (Òþòåðåâ, 2002), ïîýòîìó îáúÿñíèìî
áûñòðîå íàêîïëåíèå êàëëîçû â ëîêóñàõ, ãäå ïðîèñõîäèë
îêèñëèòåëüíûé âçðûâ. Ïîñêîëüêó ýòè ÿâëåíèÿ òåñíî ñâÿ-
çàíû, îòëîæåíèÿ êàëëîçû, âåðîÿòíî, ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê öèòîëîãè÷åñêèé ìàðêåð äëÿ âûÿâëåíèÿ îêèñëè-
òåëüíîãî âçðûâà â òêàíÿõ ðàñòåíèé.

Â ðàñòåíèÿõ, çàðàæåííûõ àâèðóëåíòíûì êëîíîì, ñèí-
òåç êàëëîçû óñèëèâàëñÿ ÷åðåç 3—9 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè,
÷òî áûëî îñîáåííî âûðàæåíî â âàðèàíòå ñ ßÊ. Âîçìîæíî,
àêòèâàöèÿ ñèíòåçà ïîëèñàõàðèäà ñîïðîâîæäàëà âòîðîé
ïèê îêèñëèòåëüíîãî âçðûâà. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå ïîäêðåï-
ëÿåòñÿ òåì, ÷òî ÷åðåç 3—5 ñóò íàáëþäàëîñü îáðàçîâàíèå
ëèãíèíà, â êîòîðîì ó÷àñòâóþò H2O2 è ïåðîêñèäàçû, ñâÿ-
çàííûå ñ êëåòî÷íîé ñòåíêîé (Dixon, Palva, 1995). H2O2 è
ÑÊ îáëàäàþò ñèëüíûì àíòèìèêðîáíûì äåéñòâèåì
(McDowell, Dangl, 2000). Âåðîÿòíî, âûñîêîé êîíöåíòðà-
öèåé ýòèõ âåùåñòâ â àïîïëàñòå ìîæíî îáúÿñíèòü òîò
ôàêò, ÷òî â âàðèàíòå ñ ßÊ, õîòÿ ðåàêöèÿ ÑÂ× íå óñèëèâà-
ëàñü, êëåòêè ìèöåëèÿ áûëè âàêóîëèçèðîâàíû, à îáðàçîâà-
íèå ÌÊÃ è ãàóñòîðèåâ ïîäàâëåíî.

Ôåíèëïðîïàíîèäû ïðåäñòàâëåíû â ðàñòåíèÿõ øèðî-
êîé ãðóïïîé âåùåñòâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî õèìè÷åñêîìó
ñîñòàâó è ñâîéñòâàì, îíè ñîñòàâëÿþò ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü
çàùèòíîãî àðñåíàëà îò áèîòè÷åñêèõ è àáèîòè÷åñêèõ
ñòðåññîâ (Dixon, Palva, 1995). Ðàíåå îñíîâíîå âíèìàíèå
óäåëÿëè àâòîôëóîðåñöåíöèè íåêðîòè÷åñêèõ êëåòîê, ñâÿ-
çàííîé ñ íàêîïëåíèåì îêèñëåííûõ ôåíîëüíûõ âåùåñòâ, à
òàêæå âûÿâëåíèþ ëèãíèíèôèêàöèè êëåòî÷íûõ ñòåíîê
ðàñòåíèé (Rubiales, Niks, 1995).

Íàøè èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî îáðàáîòêà ðàñòå-
íèé ÑÊ è ßÊ óñêîðÿëà è óñèëèâàëà îáðàçîâàíèå ðàñòâîðè-
ìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ â êëåòêàõ çàðàæåííûõ ðàñòåíèé.
Ïðè èíôèöèðîâàíèè àâèðóëåíòíûì êëîíîì àâòîôëóîðåñ-
öåíöèÿ â öèòîïëàçìå çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö íàáëþ-
äàëàñü óæå ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè è áûëà îñîáåííî
âûðàæåíà â âàðèàíòå ñ ßÊ. Â òî æå âðåìÿ áåç ïðåäâàðè-
òåëüíîé îáðàáîòêè èíäóêòîðàìè óñòîé÷èâîñòè íàêîïëå-
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íèå ÔÀË â ðàñòåíèÿõ ïøåíèöû è äðóãèõ êóëüòóð íàáëþ-
äàëîñü ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå çàðàæåíèÿ ãðèáàìè, à ôåíîëüíûå
ïðîèçâîäíûå ñèíòåçèðîâàëèñü ÷åðåç 2—3 ñóò è áîëåå ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè (Òþòåðåâ, 2002). Âîçìîæíî, íàáëþäàâ-
øååñÿ íàìè áûñòðîå íàêîïëåíèå ôåíîëüíûõ âåùåñòâ ñâÿ-
çàíî ñ âûñâîáîæäåíèåì ÑÊ èç ãëèêîçèë-ñàëèöèëàòíûõ
êîíúþãàòîâ. Òàêîå ýêñïðåññíîå íàêîïëåíèå ýíäîãåííîé
ÑÊ ïîñëå ðåçêîãî ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè H2O2 â èí-
ôåêöèîííîì ìåñòå, à çàòåì áîëåå ìåäëåííîå åå íàêîïëå-
íèå â ðåçóëüòàòå èíäóêöèè ãåíîâ ÔÀË è ñèíòåçà de novo
ïîêàçàíî â äðóãèõ ïàòîñèñòåìàõ (Òàð÷åâñêèé, 1999).
Ñ ýòèì ïðåäïîëîæåíèåì ñîãëàñóåòñÿ è òî, ÷òî â íàøèõ ýê-
ñïåðèìåíòàõ ßÊ âûçûâàëà áîëåå àêòèâíóþ ãåíåðàöèþ
ÀÔÊ íà óñòüèöàõ.

Ïî ìåðå ðîñòà êîëîíèé àâèðóëåíòíîãî êëîíà è ðàçâè-
òèÿ ðåàêöèè ÑÂ× àâòîôëóîðåñöåíöèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ
â öèòîïëàçìå êëåòîê è àïîïëàñòå óñèëèâàëàñü, à çîíà íà-
êîïëåíèÿ ôåíîëüíûõ ïðîèçâîäíûõ ðàñøèðÿëàñü. Ëèãíè-
ôèêàöèÿ êëåòî÷íûõ ñòåíîê óñèëèâàëàñü ïðè ïðåäâàðè-
òåëüíîé îáðàáîòêå ðàñòåíèé êèñëîòàìè, ïðè÷åì ÑÊ îêà-
çûâàëà áîëüøèé ýôôåêò, ÷åì ßÊ. Â òî æå âðåìÿ ëèãíèí
îòêëàäûâàëñÿ óæå ïîñëå ïðîÿâëåíèÿ äðóãèõ çàùèòíûõ ðå-
àêöèé è ñóùåñòâåííîãî òîðìîæåíèÿ ðàçâèòèÿ êîëîíèé
ãðèáà. Êðîìå òîãî, íè â îäíîì èç âàðèàíòîâ íå îáðàçîâû-
âàëîñü äîñòàòî÷íî ìîùíûõ îòëîæåíèé, îêðóæàþùèõ êî-
ëîíèè è ïðåïÿòñòâóþùèõ èõ ðîñòó. Ìîæíî ïðåäïîëî-
æèòü, ÷òî â íàøåé ìîäåëè ðàçâèòèå êîëîíèé ñäåðæèâàëè
íå îòëîæåíèÿ ëèãíèíà, à òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå åãî ïðåä-
øåñòâåííèêîâ. Òàêîé ýôôåêò ïîêàçàí íà ïðèìåðå ïîäàâ-
ëåíèÿ ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé ïàðàçèòîâ îãóðöà Colletotric-
hum lagenarium è C. cucumerinum êîíèôåðèëîâûì ñïèð-
òîì (Hammershmidt, Kuc, 1982).

Ïðè çàðàæåíèè âèðóëåíòíûì êëîíîì êîíòðîëüíûõ
ðàñòåíèé óìåðåííàÿ ðåàêöèÿ íà êàëëîçó è àâòîôëóîðåñ-
öåíöèÿ ôåíèëïðîïàíîèäîâ âûÿâëÿëèñü â êëåòêàõ ðàñòå-
íèé íà ïîçäíèõ ýòàïàõ ïàòîãåíåçà, ïðåèìóùåñòâåííî ïîä
ïóñòóëàìè è â ïðèëåæàùèõ ñëîÿõ êëåòîê. Îáðàáîòêà ÑÊ è
ßÊ ïðèâîäèëà ê ñëàáîìó óñèëåíèþ öèòîëîãè÷åñêèõ ðåàê-
öèé ðàñòåíèé. ×åðåç 2—3 ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè â öåíòðå
êîëîíèé ïîÿâëÿëèñü åäèíè÷íûå êëåòêè ñî ñëàáîé ðåàê-
öèåé íà êàëëîçó, ñîäåðæàùèå íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî
ðàñòâîðèìûõ ôåíèëïðîïàíîèäîâ, à â âàðèàíòå ñ ÑÊ íà
ïîçäíèõ ýòàïàõ ïàòîãåíåçà ïîÿâëÿëèñü îòäåëüíûå êîë-
ëàïñèðîâàííûå êëåòêè. Î÷åâèäíî, ýòè ïðèçíàêè ñâè-
äåòåëüñòâóþò îá óçíàâàíèè ïðèñóòñòâèÿ ãðèáà è èíäóê-
öèè çàùèòíûõ ìåõàíèçìîâ, ïîñêîëüêó íàáëþäàëàñü ñó-
ïðåññèÿ ôîðìèðîâàíèÿ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð è ðîñòà
êîëîíèé ãðèáà. Âåðîÿòíî, â äàííîì ñëó÷àå óñòîé÷èâîñòü
ðàñòåíèé îáåñïå÷èâàëàñü ðåàêöèÿìè, íå âûÿâëåííûìè ñ
ïîìîùüþ íàáîðà èñïîëüçîâàííûõ ìåòîäîâ, íàïðèìåð
ñèíòåçîì PR-áåëêîâ.

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîêàçàëè,
÷òî ÑÊ è ßÊ îêàçûâàþò ñóùåñòâåííûé ýôôåêò íà ðàç-
âèòèå áîëåçíè, âûçûâàåìîé áèîòðîôíûì ãðèáîì. Êèñ-
ëîòû èìåëè îñîáåííîñòè âëèÿíèÿ íà ýêñïðåññèþ çàùèò-
íûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé ïðè çàðàæåíèè àâèðóëåíòíûì êëî-
íîì ãðèáà: ÑÊ â áîëüøåé ñòåïåíè óñèëèâàëà ðåàêöèþ

ñâåðõ÷óâñòâèòåëüíîñòè, ñèíòåç ôåíèëïðîïàíîèäîâ è ëèã-
íèôèêàöèþ êëåòî÷íûõ ñòåíîê ðàñòåíèé, à ßÊ — îá-
ðàçîâàíèå ÀÔÊ è ñèíòåç çàùèòíîãî ïîëèñàõàðèäà êàë-
ëîçû. Â âîñïðèèì÷èâûõ ðàñòåíèÿõ ðîñò ìèöåëèÿ, âåðîÿò-
íî, áûë îãðàíè÷åí ôóíãèöèäíûì äåéñòâèåì çàùèòíûõ
PR-áåëêîâ.
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INFLUENCE OF SALICYLIC AND SUCCINIC ACIDS ON THE CYTOPHYSIOLOGICAL REACTIONS

OF WHEAT INFECTED BY BROWN RUST

L. Ya. Plotnikova,1 T. Yu. Shtubey
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The influence of the salicylic and succinic acids on the cytophysiological reactions of the plants and cellular
structures of the fungus were investigated using the model of common wheat Triticum aestivum L. infected by
brown rust. The experiments were performed on seedlings of the isogenic line of var. Thatcher with resistant ge-
ne Lr19. The salicylic and succinic acids accelerated and enhanced to a different extent the generation of active
oxygen species and synthesis of callose and phenylpropanoids by the plant cells contacting with cellular struc-
tures of avirulent and virulent fungal clones.

K e y w o r d s: Triticum aestivum, Puccinia triticina, active oxygen species, callose, salicylic acid, phenylp-
ropanoids, succinic acid.
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