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Ìåòîäàìè ñâåòîâîé è ýëåêòðîííîé ñêàíèðóþùåé ìèêðîñêîïèè èññëåäîâàëè ðàçâèòèå è äèôôåðåí-
öèàöèþ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû Erysiphe graminis DC. f. sp. triti-
ci March. ïîä äåéñòâèåì ýêçîãåííîãî çåàòèíà. Âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî ðàçìåðû ãàëî, âûÿâëÿåìîãî ïðè öè-
òîõèìè÷åñêîé îêðàñêå âîêðóã ìåñòà âíåäðåíèÿ ïàòîãåíà, ìîãóò èçìåíÿòüñÿ ïîä äåéñòâèåì ôèçèîëîãè÷å-
ñêè àêòèâíûõ âåùåñòâ, â ÷àñòíîñòè ôèòîãîðìîíîâ öèòîêèíèíîâîãî òèïà. Îáðàáîòêà çåàòèíîì îêàçûâàëà
âëèÿíèå íà ïðîðàñòàíèå êîíèäèé è ðîñò ïàòîãåíà â ýêòîôèòíîé ñòàäèè. Êîíöåíòðàöèîííàÿ êðèâàÿ äåéñò-
âèÿ çåàòèíà äëÿ ÷èñëà çðåëûõ êîëîíèé ïàòîãåíà (6 ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ) áûëà ïðåäñòàâëåíà ìíîãî-
ôàçíîé êðèâîé ñ äâóìÿ ìàêñèìóìàìè (1 è 3 ìêÌ) è ìèíèìóìîì (1.5 ìêÌ). Ñõîäíûå êðèâûå áûëè ïîëó-
÷åíû äëÿ ÷èñëà íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ è äèàìåòðà áîëüøîãî ãàëî, ÷òî, âåðîÿòíî, ñâèäåòåëüñòâóåò î
ñóùåñòâîâàíèè ôàêòîðîâ, îêàçûâàþùèõ âëèÿíèå íà îáà ïàðàìåòðà, à òàêæå è íà êîíå÷íîå ÷èñëî êîëîíèé
ïàòîãåíà. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ïðîèñõîæäåíèå ìíîãîôàçíîé êðèâîé äî-
çà—ýôôåêò âëèÿíèÿ öèòîêèíèíîâ íà ðàçâèòèå âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ñâÿçàíî ñ ôàêòîðàìè, äåéñò-
âóþùèìè íà ðàííèõ ýòàïàõ ïàòîãåíåçà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ýêçîãåííûå öèòîêèíèíû, ìó÷íèñòàÿ ðîñà, èììóíèòåò, ïàòîñèñòåìà, îáëèãàò-
íûé ïàðàçèòèçì, ãàëî.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: À — àïïðåññîðèé, ÃÌ — ãèôà ìèöåëèÿ, ÈÀ — èçðîñøèé àïïðåññîðèé,
Ê — êîíèäèÿ, ÐÒ — ðîñòêîâàÿ òðóáêà.

Âîçáóäèòåëü ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû Erysiphe gra-
minis DC. f. sp. tritici March. îòíîñèòñÿ ê îáëèãàòíûì ïà-
òîãåíàì, ðàçâèòèå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò òîëüêî ïðè âçàè-
ìîäåéñòâèè ñ æèâûìè êëåòêàìè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Î õà-
ðàêòåðå âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòåíèÿ è ïàòîãåíà ìîæíî
ñóäèòü óæå íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ïàòîñèñòåìû,
íàáëþäàÿ ïðîöåññû ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Êàê ïðà-
âèëî, êîëè÷åñòâî íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííûõ èíôåêöè-
îííûõ ñòðóêòóð ìó÷íèñòî-ðîñÿíîãî ïàòîãåíà ïîëîæèòå-
ëüíî êîððåëèðóåò ñ ÷èñëîì âèäèìûõ êîëîíèé ïàòîãåíà,
ò. å. ñ óðîâíåì âîñïðèèì÷èâîñòè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà (Ñå-
ðåæêèíà è äð., 1996, 1999). Ïðè ýòîì íà ëèñòüÿõ óñòîé÷è-
âûõ ðàñòåíèé ÿ÷ìåíÿ è ôëîêñà çàìåòíû íàðóøåíèÿ äèô-
ôåðåíöèàöèè èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ìó÷íèñòî-ðîñÿíî-
ãî ãðèáêà (Ìèøèíà è äð., 1988, 2002; Ñåðåæêèíà è äð.,
1996).

Îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ ñîâìåñòèìîñòè ïðè îá-
ëèãàòíîì ïàðàçèòèçìå ÿâëÿåòñÿ âîçäåéñòâèå ïàòîãåíà íà
ðåãóëÿòîðíûå ñèñòåìû ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà, â êðàòêîñðî÷-
íîé ïåðñïåêòèâå íå ïðèâîäÿùåå ê ãèáåëè èëè çàìåòíîìó
íàðóøåíèþ æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëåòîê ðàñòåíèÿ, îäíàêî
ïîçâîëÿþùåå èñïîëüçîâàòü ïèòàòåëüíûå âåùåñòâà ðàñòå-
íèÿ-õîçÿèíà äëÿ ïðîõîæäåíèÿ æèçíåííîãî öèêëà ïàòîãå-
íà. Ðåãóëÿöèÿ ñàìûõ ðàçíûõ ïðîöåññîâ â ðàñòèòåëüíîì
îðãàíèçìå, â òîì ÷èñëå è åãî óñòîé÷èâîñòè ê ñòðåññàì,

ïðîèñõîäèò ïðè ó÷àñòèè ôèòîãîðìîíîâ öèòîêèíèíîâîãî
òèïà. Ëîêàëüíîå íàêîïëåíèå öèòîêèíèíîâ ñïîñîáñòâóåò
îáðàçîâàíèþ òàê íàçûâàåìûõ çåëåíûõ îñòðîâêîâ, çîíû
ëèñòîâîé òêàíè ñ èçìåíåííûì ìåòàáîëèçìîì, îáåñïå÷è-
âàþùèì ïðèòîê ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ ê ðàñòóùèì òêàíÿì
ïàòîãåíà (Walters et al., 2008). Ðîëè öèòîêèíèíîâ ïðè áèî-
òðîôíîì ïàòîãåíåçå ïîñâÿùåí ðÿä îáçîðíûõ ðàáîò (Ash-
by, 2000; Walters, McRoberts, 2006), îäíàêî ïðîáëåìà äà-
ëåêà îò ðàçðåøåíèÿ.

Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ öèòîêèíèíîâ îòìå÷åíî ïðè
èíôèöèðîâàíèè ðæàâ÷èííûìè (Ïîïîâà, Òþòåðåâ, 1988;
Ìóçûêàíòîâ è äð., 1991; Ôóðñîâà è äð., 1991), ìó÷íè-
ñòî-ðîñÿíûìè (Òàëèåâà è äð., 2001), ãîëîâíåâûìè ãðèáà-
ìè (Ìàêñèìîâ è äð., 2002), à òàêæå âèðóñàìè (Sziraki, Ga-
borjanyi, 1974). Êîíèäèè è ìèöåëèé ìíîãèõ ïàòîãåíîâ, â
òîì ÷èñëå è ìó÷íèñòî-ðîñÿíûõ — Erysiphe cichoracearum
(Òàëèåâà è äð., 1991), òàêæå ñïîñîáíû â áîëüøèõ êîëè÷å-
ñòâàõ íàêàïëèâàòü öèòîêèíèíîâûå âåùåñòâà è ìîãóò âû-
äåëÿòü èõ â îêðóæàþùóþ ñðåäó, èçìåíÿÿ öèòîêèíèíîâûé
îáìåí ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Â ðÿäå ïàòîñèñòåì äîïîëíèòåëü-
íûå ôèòîãîðìîíû ñèíòåçèðóþòñÿ êëåòêàìè ïàòîãåíà
(Greene, 1980). Òàêèì îáðàçîì, èñïîëüçîâàíèå ýêçîãåííûõ
öèòîêèíèíîâ â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè ìîæåò ìîäåëèðî-
âàòü ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå ïðè èíôèöèðîâàíèè. Ïðè
ýòîì èçìåíåíèå âîñïðèèì÷èâîñòè ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà ìî-
æåò ñëóæèòü îäíèì èç êðèòåðèåâ ó÷àñòèÿ ôèòîãîðìîíîâ â
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ðåãóëÿöèè ïàòîãåíåçà (Kettner, Dörffling, 1995). Îäíàêî
äàííûå î íàïðàâëåííîñòè èììóíîìîäóëèðóþùåé àê-
òèâíîñòè ýêçîãåííûõ öèòîêèíèíîâ ïðîòèâîðå÷èâû. Â ðàç-
ëè÷íûõ ïàòîñèñòåìàõ ñ ó÷àñòèåì ãðèáíûõ ïàòîãåíîâ îá-
ðàáîòêà öèòîêèíèíàìè ñïîñîáñòâîâàëà êàê ïîâûøåíèþ
óñòîé÷èâîñòè, òàê è óâåëè÷åíèþ âîñïðèèì÷èâîñòè ðàñòå-
íèÿ-õîçÿèíà (Dekker, 1963; Cole et al., 1970; Edwards,
1983; Ëåâèí, 1984; Ýéäåëüíàíò è äð., 1985; Vizarova,
1987; Ëàðèíà è äð., 1991; Clarke et al., 1988). Íàìè ïîêàçà-
íî, ÷òî ýòà îñîáåííîñòü èììóíîìîäóëÿöèè öèòîêèíèíàìè
íå ñâÿçàíà íàïðÿìóþ ñî ñïåöèôèêîé ïàòîãåíà èëè ðàñòå-
íèÿ, ïîñêîëüêó ðàçíîíàïðàâëåííûå âëèÿíèÿ öèòîêèíèíîâ
íà óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèÿ íàáëþäàëè â îäíîé è òîé æå ïà-
òîñèñòåìå (Áàáîøà, 2004).

Öåëüþ äàííîé ðàáîòû ÿâèëîñü èçó÷åíèå âëèÿíèÿ ýê-
çîãåííûõ öèòîêèíîâ íà ðàçâèòèå è äèôôåðåíöèàöèþ èí-
ôåêöèîííûõ ñòðóêòóð âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ïøå-
íèöû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòàìè èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè âîñïðèèì÷èâûå ê
ìó÷íèñòîé ðîñå ñîðòà ìÿãêîé ïøåíèöû Triticum aesti-
vum L. Õàêàññêàÿ è Çàðÿ, à òàêæå äèñîìíîäîïîëíåííàÿ
ïøåíè÷íî-ýãèëîïñíàÿ ëèíèÿ 56/99i (èç êîëëåêöèè «Àð-
ñåíàë» ÍÈÈÑÕ ÖÐÍÇ). Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè ïðè
20—22 °Ñ ñ 16-÷àñîâûì ôîòîïåðèîäîì íà ðàñòâîðå Êíîïà
â ðóëîíàõ ôèëüòðîâàëüíîé áóìàãè. Ïðè çàðàæåíèè èñïî-
ëüçîâàëè ïîïóëÿöèþ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû Erysi-
phe graminis f. s. tritici March., ïîääåðæèâàåìóþ íà âîñ-

ïðèèì÷èâîé ïøåíèöå. Îòäåëåííûå ïåðâûå èëè âòî-
ðûå ëèñòüÿ 10—12-ñóòî÷íûõ ïðîðîñòêîâ ïîñëå èíîêó-
ëÿöèè ïàòîãåíà èíêóáèðîâàëè â ÷àøêàõ Ïåòðè íà äèñòèë-
ëèðîâàííîé âîäå ñ äîáàâëåíèåì 0.25—4.50 ìêÌ çåàòèíà
àäàêñèàëüíîé ñòîðîíîé ââåðõ. Â îïûòàõ ñ èíòàêòíûìè ëè-
ñòüÿìè èíôèöèðîâàííûå ïðîðîñòêè ïîìåùàëè â ðàñòâîð
Êíîïà, ñîäåðæàùèé èññëåäóåìûå êîíöåíòðàöèè ôèòîãîð-
ìîíà.

Àêòèâíîñòü öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ðåàêöèé (ãàëî) âû-
ÿâëÿëè íà 1-å è 3-è ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ îêðàñêîé íà
îáùèå áåëêè îòðåçêîâ ýïèäåðìèñà, ñíÿòîãî ñ àáàêñèàëü-
íîé ñòîðîíû ëèñòà (1%-íûé àìèäî÷åðíûé â 7%-íîé óê-
ñóñíîé êèñëîòå). Öèôðîâûå ôîòîãðàôèè ïîëó÷àëè ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà Zeiss Axioplan 2
(Carl Zeiss, Ãåðìàíèÿ), ðàçìåðû è ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ãàëî
îïðåäåëÿëè ïðè ïîìîùè ïðîãðàììû Image J (ðèñ. 1, á).
Ðàñòèòåëüíûé ìàòåðèàë, ïðåäíàçíà÷åííûé äëÿ èññëåäîâà-
íèÿ ìåòîäîì ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè,
ôèêñèðîâàëè â 4%-íîì ðàñòâîðå ãëóòàðàëüäåãèäà è
2%-íîì ðàñòâîðå ÷åòûðåõîêèñè îñìèÿ è çàòåì îáåçâîæè-
âàëè â ñåðèè ñïèðòîâ è àöåòîíå, âûñóøèâàëè ïðè êðèòè-
÷åñêîé òî÷êå è ïðîâîäèëè Au-íàïûëåíèå (Ìèøèíà è äð.,
2001). Îáðàçöû àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ñêàíèðóþùåãî
ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà LEO-1430 VP (Carl Zeiss, Ãåð-
ìàíèÿ). Ïîäñ÷èòûâàëè êîëè÷åñòâî ìèêðîêîëîíèé, ïðî-
ðîñøèõ (ñ íîðìàëüíûìè è àíîìàëüíûìè àïïðåññîðèÿìè)
è íåïðîðîñøèõ êîíèäèé ïàòîãåíà â 20—40 ñëó÷àéíî âû-
áðàííûõ ïîëÿõ çðåíèÿ ìèêðîñêîïà ïî 0.6 ìì2 êàæäîå ÷å-
ðåç 1—3 è 6 ñóò ñ ìîìåíòà èíîêóëÿöèè. Ïðèìåðû êîíè-
äèé ñ íîðìàëüíûìè (à, á) è àíîìàëüíûìè (èçðîñøèìè)
(â, ã) àïïðåññîðèÿìè ïðèâåäåíû íà ðèñ. 2.

Âëèÿíèå ýêçîãåííûõ öèòîêèíèíîâ íà äèíàìèêó ðàçâèòèÿ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû 603

Ðèñ. 1. Ïðîðîñøàÿ êîíèäèÿ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè.

à — ñêàíèðóþùàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ: À — àïïðåññîðèé, Ê — êîíèäèÿ, ÐÒ — ðîñòêîâàÿ òðóáêà. á — ñâåòîâàÿ ìèêðîñêîïèÿ, îêðàñêà íà îáùèå
áåëêè, âûÿâëåíèå áîëüøîãî è ìàëîãî ãàëî è îïðåäåëåíèå èõ ðàçìåðîâ: ÷åðíàÿ ñòðåëêà — áîëüøîå ãàëî (D), æåëòàÿ ñòðåëêà — ìàëîå ãàëî (d), çåëåíàÿ

ñòðåëêà — ðàññòîÿíèå ìåæäó áîëüøèì è ìàëûì ãàëî.



Íà 5—6-å ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ ÷èñëî âèäèìûõ
êîëîíèé (ïóñòóë) ìó÷íèñòîé ðîñû ó÷èòûâàëè ñ ïðèìåíå-
íèåì áèíîêóëÿðíîé ëóïû íà àáàêñèàëüíîé è àäàêñèàëü-
íîé ïîâåðõíîñòÿõ 1-ãî íàñòîÿùåãî ëèñòà íà ó÷àñòêå äëè-
íîé 7.5 ñì. Äëÿ êàæäîãî âàðèàíòà âû÷èñëÿëè ñðåäíþþ
ïîâåðõíîñòíóþ ïëîòíîñòü êîëîíèé íà 10—15 ëèñòüÿõ
(20—30 ëèñòüåâ â êîíòðîëå).

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû êðàñèòåëü àìèäî÷åðíûé, ãëó-
òàðàëüäåãèä è ÷åòûðåõîêèñü îñìèÿ (Serva, Ãåðìàíèÿ), çåà-
òèí (Sigma, ÑØÀ; Serva, Ãåðìàíèÿ). Ýòèëîâûé ñïèðò è
àöåòîí îòå÷åñòâåííîãî ïðîèçâîäñòâà.

Âåðîÿòíîñòü îøèáêè (P) äëÿ ðàçëè÷èé ñ êîíòðîëåì
ðàññ÷èòûâàëè ñ èñïîëüçîâàíèåì t-òåñòà (êðèòåðèé Ñòüþ-
äåíòà). Íà ãðàôèêàõ è â òàáëèöàõ ïðèâåäåíû ñðåäíèå è èõ
îøèáêè. Çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò êîíòðî-
ëÿ (P = 0.05), íà ãðàôèêàõ îòìå÷åíû áîëåå êðóïíûì íåçà-
ïîëíåííûì ìàðêåðîì.

Ðåçóëüòàòû

Èññëåäîâàíèå âîñïðèèì÷èâîñòè ïðîðîñòêîâ ïøåíè-
öû ê âîçáóäèòåëþ ìó÷íèñòîé ðîñû ïîä äåéñòâèåì ýêçî-
ãåííîãî ôèòîãîðìîíà çåàòèíà ïîêàçàëî, ÷òî â óñëîâèÿõ
îäèíàêîâîé èíôåêöèîííîé äîçû ÷èñëî êîëîíèé ïàòîãåíà
çàâèñèò îò êîíöåíòðàöèè ôèòîãîðìîíà (ðèñ. 3). Êðèâàÿ
çàâèñèìîñòè «äîçà—ýôôåêò» èìååò 3 ÷åòêî âûäåëÿþùèå-
ñÿ îáëàñòè: 2 ìàêñèìóìà (ïðè êîíöåíòðàöèÿõ çåàòèíà 0.5
è 4.5 ìêÌ) ñ äîñòîâåðíûì ïàòîãåíñòèìóëèðóþùèì ýô-
ôåêòîì è äîñòàòî÷íî øèðîêèé ìèíèìóì, ïðåäñòàâëåííûé
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Ðèñ. 2. Ïðîðîñøèå êîíèäèè ïàòîãåíà ñ íîðìàëüíûìè (à, á) è àíîìàëüíûìè, èçðîñøèìè (â, ã) àïïðåññîðèÿìè.

à — 24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ, çàìåòíû ðàñòóùèå ãèôû; á — 48 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ, îáðàçîâàíèå ìèêðîêîëîíèè; â, ã — 48 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâà-
íèÿ. À — àïïðåññîðèé, ÃÌ — ãèôà ìèöåëèÿ, ÈÀ — èçðîñøèé àïïðåññîðèé, Ê — êîíèäèÿ, ÐÒ — ðîñòêîâàÿ òðóáêà.

Ðèñ. 3. Çàâèñèìîñòü ïëîòíîñòè êîëîíèé âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñ-
òîé ðîñû îò êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííîãî çåàòèíà (ñîðò Çàðÿ, èí-
òàêòíûå 1-å íàñòîÿùèå ëèñòüÿ, 6 ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ, çå-
àòèí äîáàâëåí ê ðàñòâîðó Êíîïà ïðè èíêóáàöèè èíôèöèðî-

âàííûõ ïðîðîñòêîâ ïøåíèöû).

Çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò êîíòðîëÿ (P = 0.05), îòìå÷åíû
íåçàïîëíåííûì ìàðêåðîì.



êîíöåíòðàöèÿìè 1.5 è 2.0 ìêÌ, òàêæå äîñòîâåðíî îòëè÷à-
þùèéñÿ îò êîíòðîëÿ. Íàëè÷èå íà äàííîé êðèâîé ïî êðàé-
íåé ìåðå 3 ýêñòðåìàëüíûõ òî÷åê íå ÿâëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì.
Ïðèìåðíî èç 60 êîíöåíòðàöèîííûõ êðèâûõ, ïîëó÷åííûõ
íàìè ðàíåå â ðàçíûõ óñëîâèÿõ è äëÿ ðàçíûõ õèìè÷åñêèõ
ôîðì öèòîêèíèíîâ, ïî÷òè äâå òðåòè èìåëè â ðàçíîé ñòå-
ïåíè âûðàæåííûå äâà ìàêñèìóìà âîñïðèèì÷èâîñòè è ìè-
íèìóì ìåæäó íèìè. Â ïÿòè ñëó÷àÿõ íà êðèâûõ áûë ïðåä-
ñòàâëåí òîëüêî ìèíèìóì, à îáùàÿ íàïðàâëåííîñòü èììó-
íîìîäóëÿöèè öèòîêèíèíàìè áûëà â ñòîðîíó óâåëè÷åíèÿ
óñòîé÷èâîñòè. Îòñóòñòâèå ïðàâîãî èëè ëåâîãî ìàêñèìóìà
â îñòàëüíûõ ñëó÷àÿõ ìîæíî îáúÿñíèòü èçìåíåíèåì ÷óâñò-
âèòåëüíîñòè ïàòîñèñòåìû ê öèòîêèíèíàì è êàê ñëåäñò-
âèå — íåïîïàäàíèåì îäíîãî èç ìàêñèìóìîâ â èññëåäî-
âàííûé äèàïàçîí êîíöåíòðàöèé. Ïðåäñòàâëåííûå íà
ðèñ. 3 äàííûå ïîëó÷åíû ñ èñïîëüçîâàíèåì ñîðòà Çàðÿ, îä-
íàêî àíàëîãè÷íûå êîíöåíòðàöèîííûå êðèâûå ðàíåå íàìè
ïîëó÷åíû è ñ èñïîëüçîâàíèåì îòíîñèòåëüíî áîëåå âîñ-
ïðèèì÷èâîãî ñîðòà ïøåíèöû Ðîäèíà è ìåíåå âîñïðèèì-
÷èâîé ïøåíè÷íî-ýãèëîïñíîé ëèíèè 56/99i (äàííûå íå
ïðåäñòàâëåíû). Íàìè ïîñòðîåíà ìàòåìàòè÷åñêàÿ ìîäåëü
ïðîöåññà, ñïîñîáíàÿ âîñïðîèçâîäèòü ðàçíîîáðàçèå ôîðì
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ êðèâûõ ïðè èçìåíåíèè ïàðàìåòðîâ,
õàðàêòåðèçóþùèõ öèòîêèíèíîâûé îáìåí (Áàáîøà, 2007).
Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ îïðåäåëèòü, íà êàêèõ
ýòàïàõ ïàòîãåíåçà âîçíèêàåò ïîäîáíîãî ðîäà ìíîãîôàç-
íîñòü â äåéñòâèè ýêçîãåííûõ öèòîêèíèíîâ.

Êîíèäèè âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû, ïîïàäàÿ íà
ïîâåðõíîñòü ëèñòà ðàñòåíèÿ, ïðîðàñòàþò ïåðâè÷íîé ðîñò-

êîâîé òðóáêîé è çàòåì àïïðåññîðèåì (ðèñ. 1), âñòóïàÿ â
êîíòàêò ñ ýïèäåðìàëüíûìè êëåòêàìè õîçÿèíà ðàñòåíèÿ ïî
êðàéíåé ìåðå â äâóõ òî÷êàõ (Ñåðåæêèíà è äð., 1996).
Ê êîíöó 1-õ ñóò âíóòðè êëåòêè ýïèäåðìèñà ðàñòåíèÿ-õîçÿ-
èíà, êàê ïðàâèëî, îáðàçóåòñÿ ãàóñòîðèÿ, ñëóæàùàÿ äëÿ ïî-
ãëîùåíèÿ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è òðàíñïîðòà èõ â ðàñòó-
ùèå ãèôû ýêòîôèòíîãî ìèöåëèÿ. Ãàóñòîðèè îáðàçóþòñÿ
òàêæå â ðåçóëüòàòå êîíòàêòà ñ ýïèäåðìèñîì ãèôàëüíûõ
ëîïàñòåé (ðèñ. 4, á). Ðîñò ãèô ìèöåëèÿ çàìåòåí óæå ÷åðåç
2 ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ (ðèñ. 4, ã, ä), à ÷åðåç 3 ñóò ïðè
ñîâìåñòèìîì âçàèìîäåéñòâèè ðàñòåíèÿ è ïàòîãåíà ìîæíî
íàáëþäàòü äîñòàòî÷íî ðàçâèòûå ìèêðîêîëîíèè (ðèñ. 4, â).
Íà 5—7-å ñóò êîëîíèè ïàòîãåíà çàìåòíû íåâîîðóæåííûì
ãëàçîì.

Â ìåñòå êîíòàêòà êëåòîê ëèñòüåâ çëàêîâ è ìó÷íè-
ñòî-ðîñÿíîãî ïàòîãåíà ïðè öèòîõèìè÷åñêîé îêðàñêå íà
îáùèå áåëêè ìîæíî íàáëþäàòü îáðàçîâàíèå ñïåöèôè÷å-
ñêèõ êîíöåíòðè÷åñêèõ ñòðóêòóð — ãàëî (ðèñ. 1, 5). Ìàëîå
ãàëî (äèàìåòðîì 5—10 ìêì) îáðàçóåòñÿ â ìåñòå êîíòàêòà
ñ ýïèäåðìèñîì ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ïåðâè÷íîé ðîñòêî-
âîé òðóáêè, áîëüøîå ãàëî (15—50 ìêì) — ëîïàñòè àï-
ïðåññîðèÿ. Îäèíî÷íûå âòîðè÷íûå ãàëî âîçíèêàþò â ìåñ-
òàõ êîíòàêòà ñ ýïèäåðìèñîì ãèô ìèöåëèÿ. Ãàëî çàìåòíû
÷åðåç 24—72 ÷ ïîñëå èíîêóëÿöèè, ê ìîìåíòó îáðàçîâàíèÿ
ãàóñòîðèé èíòåíñèâíîñòü îêðàøèâàíèÿ çîíû ãàëî óìåíü-
øàåòñÿ, è íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ ìîæíî íàáëþäàòü
òîëüêî âòîðè÷íûå ãàëî (ðèñ. 4, à), à ãàëî, èíäóöèðîâàí-
íûå èíôåêöèîííûìè ñòðóêòóðàìè ïðîðàñòàþùèõ êîíè-
äèé, íå âûÿâëÿþòñÿ.
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Ðèñ. 4. Ðàçâèòèå âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû íà ëèñòüÿõ ïøåíèöû íà 5—6-å ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ.

à — ãèôû ìèöåëèÿ è âòîðè÷íûå ãàëî; á — âòîðè÷íûå ãàóñòîðèè (ñâåòîâàÿ ìèêðîñêîïèÿ, îêðàñêà íà îáùèå áåëêè); â—ä — çðåëàÿ êîëîíèÿ, âèäíû ãèôû
ìèöåëèÿ è êîíèäèåíîñöû (ñêàíèðóþùàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ).



Äîñòîâåðíîå óâåëè÷åíèå äèàìåòðà áîëüøîãî ãàëî íà-
áëþäàëè ïðè ðàçëè÷íûõ ñïîñîáàõ îáðàáîòêè ëèñòüåâ
ïøåíèöû çåàòèíîì (òàáë. 1). Âàêóóìíàÿ èíôèëüòðàöèÿ
ñàìà ïî ñåáå ïðèâîäèëà ê ñóùåñòâåííîìó óâåëè÷åíèþ
äèàìåòðà áîëüøîãî ãàëî êàê â îïûòå, òàê è â êîíòðîëå.
Îäíàêî õàðàêòåð äåéñòâèÿ çåàòèíà ñîõðàíÿëñÿ è â äàííîì
ñëó÷àå. Àíàëîãè÷íûå òåíäåíöèè íàáëþäàëè è â ñëó÷àå
ìàëîãî ãàëî. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìåõàíè÷åñêîå
âîçäåéñòâèå âàêóóìíîé èíôèëüòðàöèè ïðèâîäèëî ê âîç-
íèêíîâåíèþ ðàíåâîãî ñòðåññà, ÷òî è ÿâëÿëîñü íåïîñðåäñò-
âåííîé ïðè÷èíîé èçìåíåíèÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ðåàê-

öèè ðàñòåíèé íà èíôèöèðîâàíèå. Âàêóóìíàÿ èíôèëüòðà-
öèÿ ïðèâîäèëà òàêæå ê óâåëè÷åíèþ ðàññòîÿíèÿ ìåæäó
áîëüøèì è ìàëûì ãàëî. Ïðè ýòîì çåàòèí òàêîãî ýôôåêòà
íå îêàçûâàë. Äàííûå òàáë. 2 ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
óâåëè÷åíèå äèàìåòðà ãàëî ïðè äåéñòâèè çåàòèíà èìååò
ìåñòî è â ñëó÷àå âòîðè÷íîãî ãàëî, èíäóöèðîâàííîãî èí-
ôåêöèîííûìè âûðîñòàìè ðàñòóùèõ ãèô ìèöåëèÿ. Ïðè îá-
ðàáîòêå äîñòàòî÷íî âûñîêîé êîíöåíòðàöèåé çåàòèí-ðèáî-
çèäà íàáëþäàëè òó æå òåíäåíöèþ, îäíàêî äàííàÿ õèìè÷å-
ñêàÿ ôîðìà öèòîêèíèíîâ îáëàäàëà çàìåòíî ìåíüøåé
àêòèâíîñòüþ ïî ñðàâíåíèþ ñ çåàòèíîì.
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Ðèñ. 5. Ðàçâèòèå ãàëî â ìåñòàõ êîíòàêòà ñ ýïèäåðìèñîì ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà ïåðâè÷íîé ðîñòêîâîé òðóáêè è àïïðåññîðèÿ âîçáóäèòåëÿ
ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû (ëèíèÿ 56/99i, 72 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ).

Âûäåëåííûå çîíû äàíû êðóïíûì ïëàíîì íà âðåçêàõ à è á.

Ò à á ë è ö à 1

Âëèÿíèå çåàòèíà íà îáðàçîâàíèå ãàëî â êëåòêàõ ýïèäåðìèñà
ïðè èíôèöèðîâàíèè âîçáóäèòåëåì ìó÷íèñòîé ðîñû

(ñîðò Õàêàññêàÿ, îòäåëåííûå ëèñòüÿ, 20 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ)

Îáðàáîòêà Âàðèàíò
Áîëüøîå ãàëî,

ìêì
Ìàëîå ãàëî,

ìêì
Ðàññòîÿíèå

ìåæäó ãàëî, ìêì

Ïîãðóæåíèåà Êîíòðîëü 17.9 � 0.9 7.3 � 0.4 19.4 � 5.3

Çåàòèí 24.3 � 0.8á 8.1 � 0.4 18.2 � 2.3

Âàêóóìíàÿ èíôèëüòðàöèÿ Êîíòðîëü 22.8 � 1.4â 7.5 � 0.7 25.9 � 6.0

Çåàòèí 32.8 � 3.1á 8.9 � 0.7 28.4 � 5.3

à Îòäåëåííûå ëèñòüÿ îáðàáàòûâàëè âîäíûì ðàñòâîðîì çåàòèíà (3 ìêÌ) ïóòåì ïîãðóæåíèÿ íà 1 ÷ èëè âàêóóìíîé
èíôèëüòðàöèåé (3 ðàçà ñ ïîíèæåíèåì äàâëåíèÿ äî 0.4 êã/ñì2) è çàòåì èíôèöèðîâàëè. á Äîñòîâåðíî ðàçëè÷èå ñ
ñîîòâåòñòâóþùèì êîíòðîëüíûì âàðèàíòîì áåç îáðàáîòêè çåàòèíîì. â Äîñòîâåðíû ðàçëè÷èÿ ìåæäó âàðèàíòàìè
îáðàáîòêè âàêóóìíîé èíôèëüòðàöèåé è ïîãðóæåíèåì.



Â îïûòå ñ îòäåëåííûìè ëèñòüÿìè ïøåíè÷íî-ýãèëîïñ-
íîé ëèíèè 56/99i èññëåäîâàëè çàâèñèìîñòü ðàçìåðà áîëü-
øîãî ãàëî, íàáëþäàåìîãî ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâà-
íèÿ, îò äåéñòâèÿ ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèé çåàòèíà
(ðèñ. 6). Íà ðàçìåðû ãàëî îäèíàêîâîå âëèÿíèå îêàçûâàëè
2 äèàïàçîíà êîíöåíòðàöèé çåàòèíà, ò. å. ôîðìà êðèâîé
«äîçà—ýôôåêò» ñîîòâåòñòâîâàëà çàâèñèìîñòè ñ 2 ìàêñè-
ìóìàìè, íàáëþäàâøåéñÿ íàìè ïðè îïðåäåëåíèè ïëîòíî-
ñòè êîíèäèé íà ëèñòüÿõ ïøåíèöû (ðèñ. 3). Ïîëîæåíèå íà
îñè êîíöåíòðàöèè âñåõ 3 ýêñòðåìàëüíûõ òî÷åê íà êðèâûõ
íà ðèñ. 3 è 6 áûëî áëèçêèì èëè ñîâïàäàëî, îäíàêî â òî÷êå
ìèíèìóìà ïðè 1.5 ìêÌ çåàòèíà èíãèáèðîâàíèÿ äèàìåòðà
ãàëî íå îòìå÷åíî. Ñðåäíåå ðàññòîÿíèå ìåæäó áîëüøèì è
ìàëûì ãàëî â äàííîì îïûòå ñîñòàâëÿëî 44 ìêì, îáðàáîòêà
çåàòèíîì íå îêàçûâàëà ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà äàííûé
ïàðàìåòð (äàííûå íå ïðåäñòàâëåíû).

Èññëåäîâàíèå ïðîðàñòàíèÿ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé
ðîñû ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèê-
ðîñêîïèè ïîêàçàëî (ðèñ. 7, à, á), ÷òî âëèÿíèå çåàòèíà íà
îáðàçîâàíèå àïïðåññîðèàëüíûõ ñòðóêòóð òàêæå ñèëüíî
çàâèñåëî îò åãî êîíöåíòðàöèè. Êîëè÷åñòâî íîðìàëüíûõ
àïïðåññîðèåâ, îáðàçóþùèõñÿ íà ëèñòüÿõ ñîðòà Õàêàññêàÿ
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Ò à á ë è ö à 2

Âëèÿíèå öèòîêèíèíîâ íà ðàçìåðû âòîðè÷íûõ ãàëî
â êëåòêàõ ýïèäåðìèñà îòäåëåííûõ ëèñòüåâ ïøåíèöû

(ñîðò Çàðÿ) ïðè èíôèöèðîâàíèè (9 ñóò)
âîçáóäèòåëåì ìó÷íèñòîé ðîñû

Îáðàáîòêàà Êîíöåíòðàöèÿ,
ìêÌ

Ãàëî, ìêì

Êîíòðîëü 0 28.8 � 1.6

Çåàòèí 4.5 35.1 � 5.1

1.0 35.6 � 2.3á

Çåàòèí-ðèáîçèä 4.5 32.6 � 3.6

1.0 28.7 � 2.1

à 2-íåäåëüíûå ïðîðîñòêè ïøåíèöû ïîìåùàëè íà ðàñòâîðû öèòî-
êèíèíîâ íåïîñðåäñòâåííî ïîñëå èíîêóëÿöèè ïàòîãåíà è âûðàùèâàëè äî
ïîÿâëåíèÿ âèäèìûõ êîëîíèé. Ïåðåä ïðèãîòîâëåíèåì ïðåïàðàòîâ ýïèäåð-
ìèñà ïåðâûå ëèñòüÿ ñðåçàëè è ïîìåùàëè âî âëàæíóþ êàìåðó íà 72 ÷.
á Äîñòîâåðíî ðàçëè÷èå ñ êîíòðîëüíûì âàðèàíòîì áåç îáðàáîòêè çåàòè-
íîì.

Ðèñ. 6. Èçìåíåíèå ðàçìåðîâ áîëüøîãî ãàëî ïîä äåéñòâèåì ýêçî-
ãåííîãî çåàòèíà (ëèíèÿ 56/99i, îòäåëåííûå ëèñòüÿ, 24 ÷ ïîñëå

èíôèöèðîâàíèÿ).

Çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò êîíòðîëÿ (P = 0.05), îòìå÷åíû
íåçàïîëíåííûì ìàðêåðîì.

Ðèñ. 7. Âëèÿíèå êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííîãî çåàòèíà íà õàðàêòåð ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû íà îòäåëåííûõ
ëèñòüÿõ ïøåíèöû.

à — ëèíèÿ 56/99i, á — ñîðò Õàêàññêàÿ. 1 — íîðìàëüíûå àïïðåññîðèè ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ, 2 — àíîìàëüíûå àïïðåññîðèè ÷åðåç 1 ñóò ïîñëå
èíôèöèðîâàíèÿ, 3 — êîëîíèè ïàòîãåíà ÷åðåç 6 ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ. ×èñëî èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð îïðåäåëÿëîñü íà ïëîùàäè 1 ìì2 ïî äàííûì
ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ïðè óâåë. 300�. Çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò êîíòðîëÿ (P = 0.05), íà ãðàôèêàõ îòìå÷åíû íåçàïîë-

íåííûì ìàðêåðîì.



÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ, áûëî ìàêñèìàëüíûì â
êîíòðîëå è óìåíüøàëîñü ïðè îáðàáîòêå öèòîêèíèíîì.
Ïðè ýòîì êîíöåíòðàöèîííàÿ êðèâàÿ èìåëà ÿâíî âûðàæåí-
íûé ìèíèìóì, ïîñêîëüêó êîíöåíòðàöèè 1.0 è 1.5 ìêÌ
îêàçûâàëè îñîáåííî ñèëüíîå âëèÿíèå íà äàííûé ïîêàçà-
òåëü. Çåàòèí â êîíöåíòðàöèè 1 ìêÌ ñòèìóëèðîâàë îáðà-
çîâàíèå óäëèíåííûõ (àíîìàëüíûõ) àïïðåññîðèåâ
(ðèñ. 2, â, ã). Íà ëèñòüÿõ ëèíèè 56/99i, îáðàáîòàííûõ çåà-
òèíîì, òàêæå íàáëþäàëè ïîâûøåíèå ÷èñëà àíîìàëüíûõ
àïïðåññîðèåâ. Ïî ñðàâíåíèþ ñ äàííûìè, ïîëó÷åííûìè
ïðè èñïîëüçîâàíèè ñîðòà Õàêàññêàÿ, ïîëîæåíèå ìàêñèìó-
ìà áûëî ñäâèíóòî â ñòîðîíó áîëåå âûñîêèõ êîíöåíòðà-
öèé. Çåàòèí â êîíöåíòðàöèÿõ 0.5—1.0 è 4.5 ìêÌ ñòèìó-
ëèðîâàë îáðàçîâàíèå íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ ñïóñòÿ
24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ (ðèñ. 2, à, á). ×åðåç 48 ÷
(ðèñ. 8) êðèâàÿ «äîçà—ýôôåêò» òàêæå èìåëà 2 ïèêà ïðè
íèçêèõ è âûñîêèõ êîíöåíòðàöèÿõ ñ ðåçêèì ñïàäîì ñòèìó-
ëèðóþùåé àêòèâíîñòè ïðè 1.5 ìêÌ äëÿ äèôôåðåíöèàöèè
íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ, ïðè 1.5 ìêÌ çåàòèíà íàáëþ-
äàëè ïîâûøåííîå êîëè÷åñòâî àíîìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ.
Âî âñåõ 3 îïûòàõ êðèâûå, îïèñûâàþùèå âëèÿíèå êîíöåí-
òðàöèè çåàòèíà íà îáðàçîâàíèå êîëîíèé (èëè ìèêðîêîëî-
íèé), äîñòàòî÷íî òî÷íî ñîîòâåòñòâîâàëè êðèâûì çàâèñè-
ìîñòè îò êîíöåíòðàöèè äèôôåðåíöèàöèè íîðìàëüíûõ àï-
ïðåññîðèåâ. Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî íåïàðàëëåëüíîñòü
äðóã äðóãó ó÷àñòêîâ ýòèõ êðèâûõ (äëÿ ëåâîãî ïèêà êîëè-
÷åñòâà êîëîíèé íà ëèñòüÿõ ñîðòà Õàêàññêàÿ è ïðàâîãî

ïèêà äëÿ ëèíèè 56/99i) îòìå÷àëè â ñëó÷àÿõ, êîãäà íàáëþ-
äàåìîå ÷åðåç 24 ÷ ÷èñëî íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ áûëî
ñóùåñòâåííî ìåíüøå îêîí÷àòåëüíîãî ÷èñëà êîëîíèé, íà-
áëþäàåìûõ íà 6-å ñóò ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ. Ïî-âèäèìî-
ìó, íåñîâïàäåíèå ïîëó÷åííûõ â äàííîì îïûòå êðèâûõ
äëÿ ÷èñëà íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ è ÷èñëà êîëîíèé
áûëî âûçâàíî ðàçâèòèåì äîïîëíèòåëüíûõ êîëîíèé èç áî-
ëåå ïîçäíî ïðîðàñòàþùèõ êîíèäèé, íå ó÷òåííûõ ÷åðåç
24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ. Â îòëè÷èå îò äàííûõ 2 äðóãèõ
îïûòîâ (ðèñ. 7, à, á), ãäå íà êðèâîé ïðåäñòàâëåíî ÷èñëî
êîëîíèé, îêîí÷àòåëüíî óñòàíîâèâøååñÿ â ïðîöåññå ïàòî-
ãåíåçà (6 ñóò), ÷èñëî êîëîíèé íà êðèâîé, ïîëó÷åííîé ÷å-
ðåç 48 ÷ (ðèñ. 8), îòðàæàåò òîëüêî íàèáîëåå áûñòðî ðàçâè-
âàþùèåñÿ êîëîíèè. Î÷åâèäíî, ÷òî â ïîñëåäóþùèå ñðîêè
÷èñëî êîëîíèé äîëæíî óâåëè÷èâàòüñÿ çà ñ÷åò êàê áîëåå
ïîçäíî ïðîðàñòàþùèõ êîíèäèé, òàê è ÷àñòè ïðîðîñøèõ
êîíèäèé, íå ó÷òåííûõ ÷åðåç 48 ÷ è íå ïðåäñòàâëåííûõ íà
ñîîòâåòñòâóþùåé êðèâîé íà ðèñ. 8. Êîððåëÿöèÿ ñðåäíèõ
çíà÷åíèé ïëîòíîñòè êîëîíèé è íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü îá îáðàçîâàíèè êîëîíèé èìåí-
íî èç ÷èñëà íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ. Òàêèì îáðàçîì,
èíôåêöèîííûå ñòðóêòóðû, ðàíåå íàçâàííûå íîðìàëüíû-
ìè, ïî-âèäèìîìó, äåéñòâèòåëüíî ñîîòâåòñòâóþò ñâîåìó
íàçâàíèþ è äàþò íà÷àëî êîëîíèÿì ïàòîãåíà â îòëè÷èå îò
àíîìàëüíûõ óäëèíåííûõ àïïðåññîðèåâ.

Îáñóæäåíèå

Íàèáîëåå ðàííèì âèäèìûì ïðîÿâëåíèåì âçàèìîäåé-
ñòâèÿ ïàòîãåíà è ðàñòåíèÿ â ïàòîñèñòåìå ðàñòåíèÿ ïøåíè-
öû—âîçáóäèòåëü ìó÷íèñòîé ðîñû ÿâëÿåòñÿ ïðîðàñòàíèå
êîíèäèé ñ îáðàçîâàíèåì àïïðåññîðèÿ. Ïîêàçàíî, ÷òî âû-
ñîêèå êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííûõ öèòîêèíèíîâ ñòèìóëèðó-
þò ïðîöåññ ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé, îäíàêî ñïîñîáíû èíãè-
áèðîâàòü äàëüíåéøèé ðîñò âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû
ÿ÷ìåíÿ (Vizarova, 1985; Liu, Bushnell, 1986), âûçûâàþò
àíîìàëèè â ìîðôîëîãèè ðîñòêîâûõ òðóáîê è àïïðåññîðè-
åâ — èõ «èçðàñòàíèå» (Ìèøèíà è äð., 1988, 2002). Ïðè
îáðàáîòêå öèòîêèíèíàìè àïåêñû äëèííûõ ðîñòêîâûõ òðó-
áîê ÷àñòî èìåëè îòðèöàòåëüíûé òàêñèñ. Äàííûå ìîðôîëî-
ãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ñîîòâåòñòâîâàëè õàðàêòåðó ðàçâèòèÿ
èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð íà ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ óñòîé-
÷èâûõ ãåíîòèïîâ çëàêîâ è ôëîêñà (Ìèøèíà è äð., 1988;
Ðàøàëü è äð., 1992), ÷òî, âîçìîæíî, ñâèäåòåëüñòâóåò îá
îïðåäåëåííîé îáùíîñòè áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ. Âî
ìíîãîì ñõîäíûå èçìåíåíèÿ â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ àï-
ïðåññîðèåâ äðóãîãî âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííîãî îáëè-
ãàòíîãî ïàòîãåíà Puccinia graminis íàáëþäàëè ïðè îáðà-
áîòêå èììóíîñòèìóëÿòîðàìè (ßìàëååâ è äð., 1990). Ïî
õàðàêòåðó ðàçâèòèÿ ïàòîãåíà, åãî ìîðôîëîãè÷åñêîé èç-
ìåí÷èâîñòè íà ýêòîôèòíîé ñòàäèè ìîæíî ñóäèòü î ñîñòî-
ÿíèè ïàòîñèñòåìû íà ðàííèõ ýòàïàõ åå ðàçâèòèÿ è î âîç-
íèêàþùèõ â ýòî âðåìÿ îòâåòíûõ ðåàêöèÿõ (â òîì ÷èñëå è
çàùèòíûõ) ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Äîëÿ íîðìàëüíî ñôîðìèðî-
âàííûõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð ìó÷íèñòî-ðîñÿíîãî ïà-
òîãåíà êîððåëèðóåò ñî ñòåïåíüþ âîñïðèèì÷èâîñòè ðàñòå-
íèÿ (Ñåðåæêèíà è äð., 1999).

Â äàííîé ðàáîòå âïåðâûå èçó÷åíû êîíöåíòðàöèîííûå
êðèâûå âëèÿíèå çåàòèíà íà íåêîòîðûå ïàðàìåòðû ðàçâè-
òèÿ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòà-
òû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ýêçîãåííûé öèòîêèíèí
îêàçûâàåò âëèÿíèå íà ïðîðàñòàíèå êîíèäèé è ðîñò ïàòîãå-
íà â ýêòîôèòíîé ñòàäèè. Õàðàêòåð ýòîãî âëèÿíèÿ â íàøèõ
îïûòàõ çàâèñåë îò îñîáåííîñòåé ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Òàê,

608 À. Â. Áàáîøà, À. Ñ. Ðÿá÷åíêî, Ò. Â. Àâåòèñÿí

Ðèñ. 8. Âëèÿíèå êîíöåíòðàöèè ýêçîãåííîãî çåàòèíà íà õàðàêòåð
ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ÷åðåç 48 ÷

ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ (ëèíèÿ 56/99i, îòäåëåííûå ëèñòüÿ).

1 — íîðìàëüíûå àïïðåññîðèè, 2 — àíîìàëüíûå àïïðåññîðèè, 3 — êîëî-
íèè ïàòîãåíà. ×èñëî èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð îïðåäåëÿëîñü íà ïëîùàäè
1 ìì2 ïî äàííûì ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ïðè
óâåë. 300�. Çíà÷åíèÿ, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò êîíòðîëÿ (P = 0.05),

íà ãðàôèêàõ îòìå÷åíû íåçàïîëíåííûì ìàðêåðîì.



íà ñîðòå Õàêàññêàÿ äîáàâëåíèå çåàòèíà â öåëîì èíãèáè-
ðîâàëî äèôôåðåíöèàöèþ íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ è
ñòèìóëèðîâàëî èõ àíîìàëüíûé ðîñò. Íà ëèñòüÿõ ïøåíè÷-
íî-ýãèëîïñíîé ëèíèè 56/99i çåàòèí âûçûâàë ñòèìóëÿöèþ
îáîèõ òèïîâ ðàçâèòèÿ, îäíàêî îïòèìàëüíûå êîíöåíòðà-
öèè äëÿ àíîìàëüíîãî ðàçâèòèÿ áûëè çàìåòíî âûøå. Ïîëó-
÷åííûå íàìè äàííûå ïîäòâåðæäàþò ñòèìóëÿöèþ ïîä äåé-
ñòâèåì âûñîêèõ êîíöåíòðàöèé öèòîêèíèíîâ àíîìàëèé â
ìîðôîëîãèè ðîñòêîâûõ òðóáîê è àïïðåññîðèåâ. Âìåñòå ñ
òåì êîíöåíòðàöèîííàÿ çàâèñèìîñòü äàííîãî ïðîöåññà
èìååò äîâîëüíî ñëîæíûé õàðàêòåð, åå ôîðìà çàâèñèò îò
îñîáåííîñòåé öèòîêèíèíîâîãî îáìåíà ó ðàçíûõ ãåíîòè-
ïîâ ðàñòåíèÿ.

Â îáîèõ îïûòàõ ñ ëèíèåé 56/99i ìàêñèìóìû ÷èñëà êî-
ëîíèé êîððåëèðîâàëè ñ ìàêñèìóìàìè ÷èñëà àïïðåññî-
ðèåâ. Ïðè ýòîì êîëè÷åñòâî àïïðåññîðèåâ â çîíàõ ìàêñè-
ìóìîâ ñóùåñòâåííî ïðåâûøàëî êîíòðîëüíûé óðîâåíü.
Ïðèìåíåíèå çåàòèíà èíäóöèðîâàëî ïðîðàñòàíèå äîïîëíè-
òåëüíîãî ÷èñëà êîíèäèé è çàòåì äîïîëíèòåëüíîå ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êîíòðîëåì ÷èñëî êîëîíèé. Íàîáîðîò, êîíöåíòðà-
öèÿì çåàòèíà â çîíå ìèíèìóìà íà êðèâîé ÷èñëà êîëîíèé
(ðèñ. 7, 8) â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè ñîîòâåòñòâîâà-
ëî ñíèæåíèå ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì ÷èñëà íîðìàëü-
íûõ àïïðåññîðèåâ. Îáðàáîòêà çåàòèíîì ñïîñîáñòâîâàëà
òàêæå óâåëè÷åíèþ ÷èñëà àíîìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ, îä-
íàêî, êàê ïðàâèëî, ïèêè ñòèìóëÿöèè íîðìàëüíîãî è àíî-
ìàëüíîãî ïðîðàñòàíèÿ íå ñîâïàäàëè. ×èñëî êîëîíèé êîð-
ðåëèðóåò ïîëîæèòåëüíî ñ ÷èñëîì íîðìàëüíûõ àïïðåññî-
ðèåâ è îòðèöàòåëüíî ñ ÷èñëîì àíîìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ.
Ýòà çàêîíîìåðíîñòü îñîáåííî õîðîøî áûëà çàìåòíà ÷åðåç
48 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ (ðèñ. 8). Çàâèñèìîñòü êîíå÷íî-
ãî ðåçóëüòàòà ïàòîãåíåçà, ò. å. ÷èñëà íîðìàëüíî ðàçâèòûõ
ñïîðîíîñÿùèõ êîëîíèé (îáû÷íî ÷åðåç 6 ñóò ïîñëå èíôè-
öèðîâàíèÿ), îò êîíöåíòðàöèè çåàòèíà òàêæå èìååò ñõîäñò-
âî ñ àíàëîãè÷íîé çàâèñèìîñòüþ äëÿ ÷èñëà íîðìàëüíûõ
àïïðåññîðèåâ ÷åðåç 24 è 48 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ. Âåðî-
ÿòíî, íåêîòîðûå ðàçëè÷èÿ ýòèõ êðèâûõ ìîæíî îáúÿñíèòü
âêëàäîì áîëåå ïîçäíî ïðîðàñòàþùèõ êîíèäèé. Êàê èçâå-
ñòíî, â ïàòîñèñòåìå ìó÷íèñòàÿ ðîñà—âîñïðèèì÷èâûå
ðàñòåíèÿ ÿ÷ìåíÿ ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî (60 %) óñïåøíûõ
ïðîíèêíîâåíèé ïàòîãåíà â êëåòêó ðàñòåíèÿ äîñòèãàëîñü
óæå ÷åðåç 36 ÷ âçàèìîäåéñòâèÿ (Opalski et al., 2005).
Ïî-âèäèìîìó, ïðè îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ ïðîðàñòàíèå
êîíèäèé, õàðàêòåð äèôôåðåíöèàöèè èíôåêöèîííûõ
ñòðóêòóð ïàòîãåíà ÿâëÿþòñÿ ëèìèòèðóþùèì ýòàïîì è
îêàçûâàþò ðåøàþùåå âëèÿíèå íà ïîñëåäóþùåå ïðîíèê-
íîâåíèå â êëåòêó, îáðàçîâàíèå ãàóñòîðèè è îïðåäåëÿþò
õàðàêòåð êîíå÷íîé çàâèñèìîñòè äîçà—ýôôåêò îò êîíöåí-
òðàöèè öèòîêèíèíîâ äëÿ ÷èñëà êîëîíèé. Ïîÿâëåíèå ñëîæ-
íîé êðèâîé ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ íàëè÷èåì íåñêîëüêèõ
çàâèñèìûõ îò öèòîêèíèíîâ ïðîöåññîâ ñ ðàçëè÷íûìè äèà-
ïàçîíàìè îïòèìàëüíûõ êîíöåíòðàöèé. Ïðè÷èíîé âîçðàñ-
òàíèÿ ÷èñëà êîëîíèé ïîä äåéñòâèåì öèòîêèíèíîâ â òî÷-
êàõ ìàêñèìóìà, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ èõ ïîëîæèòåëüíîå
âëèÿíèå íà ÷èñëî íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ, à ñíèæåíèå
â òî÷êå ìèíèìóìà äî óðîâíÿ êîíòðîëÿ èëè èíîãäà
íèæå — íà âîçðàñòàíèå äîëè àíîìàëüíûõ àïïðåññîðèåïî-
äîáíûõ ñòðóêòóð, íå ñïîñîáíûõ ê îáðàçîâàíèþ êîëîíèè.

Îñîáåííîñòüþ ïàòîãåíåçà ìó÷íèñòî-ðîñÿíûõ ãðèáîâ
çëàêîâ ÿâëÿåòñÿ îáðàçîâàíèå ãàëî — ñïåöèôè÷åñêèõ êîí-
öåíòðè÷åñêèõ ñòðóêòóð â ìåñòå êîíòàêòà íà ïîâåðõíîñòè
ýïèäåðìàëüíîé êëåòêè, äîñòàòî÷íî ðàíî îòíîñèòåëüíî
ìîìåíòà èíôèöèðîâàíèÿ (24—72 ÷) âûÿâëÿåìûõ ïðè öè-
òîõèìè÷åñêîé îêðàñêå. Îêðàøèâàíèå çîíû ãàëî ïðîèñõî-
äèò ïðè èñïîëüçîâàíèè êèñëûõ, íî íå îñíîâíûõ êðàñèòå-

ëåé (Ìèøèíà è äð., 2001). Âîçìîæíîé ìèøåíüþ äàííîé
ãðóïïû êðàñèòåëåé ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûå áåëêè êëåòî÷íîé
ñòåíêè è ïëàçìàëåììû.

Ñóùåñòâóþò ðàçëè÷íûå ïðåäïîëîæåíèÿ î ïðèðîäå
ãàëî. Øåðâóä è Âýíñ (1985) îïèñûâàþò ãàëî êàê áèîõèìè-
÷åñêè èçìåíåííóþ ÷àñòü êëåòî÷íîé ñòåíêè. Â öåëëþëîç-
íîì ñëîå â îáëàñòè ãàëî îáíàðóæåíî ïîâûøåííîå ñîäåð-
æàíèå êðåìíèÿ (Zeyen, 1991). Ïðè èñïîëüçîâàíèè ñêàíè-
ðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ãàëî èíîãäà çàìåòíî â
âèäå áîëåå ñâåòëîãî îðåîëà íà ïîâåðõíîñòè ýïèäåðìàëü-
íîé êëåòêè âîêðóã ìåñòà ïðîíèêíîâåíèÿ ïàðàçèòà (Ìè-
øèíà è äð., 2001). Ñ òî÷êè çðåíèÿ Ìèøèíîé è ñîàâòî-
ðîâ (2001), ãàëî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ôèçèîëîãè÷åñêè àê-
òèâíóþ çîíó, ëîêàëèçîâàííóþ íà óðîâíå ïëàçìàëåììû
êëåòêè ðàñòåíèÿ. Íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ïàòîãåíåçà â êëåòêàõ
ýïèäåðìèñà ÿ÷ìåíÿ îáíàðóæåíà êîíöåíòðè÷åñêàÿ ðåîðãà-
íèçàöèÿ ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà âîêðóã ñàéòà ïðîíèêíîâå-
íèÿ ìó÷íèñòî-ðîñÿíîãî ïàòîãåíà, ïî ôîðìå è ðàçìåðàì
ñîîòâåòñòâóþùàÿ ãàëî, âûÿâëÿåìûì êðàñèòåëÿìè íà áåë-
êè, è ïðîñòðàíñòâåííî ñîâïàäàþùàÿ ñ çîíîé àâòîôëóîðåñ-
öåíöèè â êëåòî÷íîé ñòåíêå (Kobayashi et al., 1997; Opalski
et al., 2005). Äàííóþ öèòîñêåëåòíóþ ñòðóêòóðó íàáëþäà-
ëè ïðåèìóùåñòâåííî â ñëó÷àÿõ àáîðòèâíîé èíôåêöèè â
êëåòêàõ, óñòîé÷èâûõ ê ïðîíèêíîâåíèþ ïàòîãåíà ðàñòåíèé
mlo5-ãåíîòèïà (äî 80 % îò ÷èñëà âñåõ ñàéòîâ êîíòðàêòà ñ
èíôåêöèîííûìè ñòðóêòóðàìè ïàòîãåíà). Îäíàêî äàæå â
ñëó÷àå âîñïðèèì÷èâîãî ñîðòà îò 30 äî 56 % ñàéòîâ âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ñ ïàòîãåíîì ïîêàçàëè íàëè÷èå ïîëÿðèçîâàí-
íîãî àêòèíà (Opalski et al., 2005).

Ïðè îêðàñêå ãàëî íà îáùèå áåëêè ñ èñïîëüçîâàíèåì
àìèäî÷åðíîãî èëè ñóëåìà-áðîìôåíîëîâîãî ñèíåãî ìîãóò
áûòü âûÿâëåíû ðàçëè÷íûå öâåòîâûå îòòåíêè (Ìèøèíà è
äð., 2001). Â ðÿäå îïûòîâ ìû òàêæå íàáëþäàëè íåðàâíî-
ìåðíîñòü îêðàñêè ãàëî è íàëè÷èå íåñêîëüêèõ êîëåö ðàç-
íîãî öâåòà (ñèíèõ, ïóðïóðíî-êðàñíûõ, ñåðûõ èëè ðàçëè÷à-
þùèõñÿ íàñûùåííîñòüþ îäíîãî öâåòîâîãî îòòåíêà). Ðà-
íåå áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ãàëî ñ âûðàæåííîé êîëüöåâîé
çîíàëüíîñòüþ áîëåå õàðàêòåðíû äëÿ ïàòîñèñòåì ñ îïðåäå-
ëåííûì óðîâíåì íåñîâìåñòèìîñòè è ïðîòåêàþùèìè çà-
ùèòíûìè ðåàêöèÿìè (Ñåðåæêèíà è äð., 1999; Ìèøèíà è
äð., 2001). Áûëî ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî ïëîùàäü âòîðè÷íûõ
ãàëî â çîíå êîíòàêòà ãèôàëüíûõ ëîïàñòåé, êîòîðûå íà-
áëþäàëè â êëåòêàõ, íå ñîäåðæàùèõ ãàóñòîðèè, ñóùåñòâåí-
íî áîëüøå ïëîùàäè ãàëî â êëåòêàõ ñ ãàóñòîðèÿìè (Ñåðåæ-
êèíà è äð., 1999). Ýòè äàííûå ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
òîì, ÷òî óñòîé÷èâîñòü îòäåëüíûõ êëåòîê ðàñòåíèÿ-õîçÿè-
íà ê ïðîíèêíîâåíèþ ïàòîãåíà, ïðîÿâëÿþùàÿñÿ êàê íåñïî-
ñîáíîñòü ïàòîãåíà ê ôîðìèðîâàíèþ ïèòàþùåé ñòðóêòó-
ðû, êîððåëèðóåò ñ ðàçìåðàìè ãàëî. Ñõîäíûå òåíäåíöèè
ìîæíî îáíàðóæèòü âî âçàèìîñâÿçè ìåæäó ðàçìåðàìè ïåð-
âè÷íîãî àïïðåññîðèàëüíîãî ãàëî è ïîêàçàòåëÿìè âîñïðè-
èì÷èâîñòè ó ðàçíûõ ãèáðèäíûõ ëèíèé, â òîì ÷èñëå ñ ÷èñ-
ëîì íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííûõ èíôåêöèîííûõ ñòðóêòóð
ìó÷íèñòî-ðîñÿíîãî ïàòîãåíà (Ñåðåæêèíà è äð., 1999). Ìû
ïðåäïîëîæèëè, ÷òî â ðàçìåðàõ ãàëî îòðàæåíû ïðîöåññû
îáìåíà èíôîðìàöèåé ìåæäó ðàñòåíèåì è ïàòîãåíîì,
îïðåäåëÿþùèå êîíå÷íûé èñõîä âçàèìîäåéñòâèÿ ðàñòåíèÿ
è ïàòîãåíà. Â äàííîé ðàáîòå âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî ðàçìå-
ðû ãàëî ìîãóò èçìåíÿòüñÿ ïîä äåéñòâèåì ôèçèîëîãè÷åñêè
àêòèâíûõ âåùåñòâ, â ÷àñòíîñòè ôèòîãîðìîíîâ öèòîêèíè-
íîâîãî òèïà. Êàê âèäíî íà ðèñ. 6, çàâèñèìîñòü âåëè÷èíû
äèàìåòðà ãàëî â êëåòêàõ ýïèäåðìèñà ëèíèè 56/99i îò êîí-
öåíòðàöèè çåàòèíà ÷åðåç 24 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ áëèç-
êà ê òàêîâûì äëÿ ÷èñëà íîðìàëüíûõ àïïðåññîðèåâ (48 ÷) è
êîëîíèé ìó÷íèñòî-ðîñÿíîãî ïàòîãåíà (6 ñóò ïîñëå èíôè-

Âëèÿíèå ýêçîãåííûõ öèòîêèíèíîâ íà äèíàìèêó ðàçâèòèÿ âîçáóäèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû ïøåíèöû 609



öèðîâàíèÿ), à â îáëàñòè íèçêèõ êîíöåíòðàöèé çåàòèíà
ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò. Êîíöåíòðàöèîííàÿ êðèâàÿ äåéñò-
âèÿ çåàòèíà âî âñåõ 3 ñëó÷àÿõ ïðåäñòàâëåíà ìíîãîôàçíîé
êðèâîé ñ äâóìÿ ìàêñèìóìàìè. Òàêèì îáðàçîì, ðàçìåðû
ïåðâè÷íîãî ãàëî è õàðàêòåð ïðîðàñòàíèÿ êîíèäèé âîçáó-
äèòåëÿ ìó÷íèñòîé ðîñû âçàèìîñâÿçàíû, ÷òî, âåðîÿòíî,
îáóñëîâëåíî ñóùåñòâîâàíèåì ôàêòîðîâ, îêàçûâàþùèõ
âëèÿíèå íà îáà ïàðàìåòðà, à òàêæå è íà êîíå÷íîå ÷èñëî
êîëîíèé ïàòîãåíà. Ïðè ýòîì ïðîèñõîæäåíèå ìíîãîôàçíîé
êðèâîé äëÿ çàâèñèìîñòè ÷èñëà âèäèìûõ íåâîîðóæåííûì
âçãëÿäîì êîëîíèé îò êîíöåíòðàöèè öèòîêèíèíà ñâÿçàíî ñ
äåéñòâèåì ôàêòîðîâ, äåéñòâóþùèõ íà ðàííèõ ýòàïàõ ïà-
òîãåíåçà (24—48 ÷ ïîñëå èíôèöèðîâàíèÿ).
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INFLUENCE OF EXOGENOUS CYTOKININS ON DYNAMICS OF DEVELOPMENT

AND DIFFERENTIATION OF INFECTION STRUCTURE OF THE CAUSAL ORGANISM

OF WHEAT POWDERY MILDEW
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Using methods of light and electron scanning microscopy, development and infection structures differentia-
tion of the causal organism of wheat powdery mildew, Erysiphe graminis DC. f. sp. tritici March., was investi-
gated under influence of exogenous zeatin. It has been shown for the first time that physiologically active mate-
rials, in particular, cytokinin type phytohormons affect on the dimensions of halo revealed at the site of patho-
gen penetration by cytochemical staining. Treatment with zeatin influenced conidia germination and pathogen
growth at the ectophytic stage. Dose response dependence of zeatin for number of mature colonies of pathogen
(6 days after an infection) has been presented by multiphase curve with two maxima (1 and 3 ìM) and minimum
(1.5 ìM). Similar curves have been received for the number of normal appressoria and the diameters of the large
halo that possibly shows the existence of factors affecting both parameters, and the final number of pathogen co-
lonies, as well. The obtained data demonstrate that multiphase dose response curve for development of the cau-
sal organism of powdery mildew under effect of cytokinins is originated from the factors acting at early stages
of pathogenesis.

K e y w o r d s: exogenous cytokinins, powdery mildew, immunity, pathosystem, obligate parasitism, halo.
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