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Обыкновенная злаковая тля Schizaphis graminum Rond. наносит значительный ущерб посевам зерновых культур, 
поэтому повышение устойчивости растений к тлям – одна из первостепенных задач. Проблема создания устой-
чивых сортов к насекомым, питающимся флоэмным соком, стоит достаточно остро, так как механизмы, характе-
ризующие устойчивость растений к насекомым, до конца не изучены. Тем не менее в современной литературе 
описывают механизмы, связанные с изменением редокс-статуса растений, заселенных тлей. Кроме того, в по-
следнее время все большее внимание уделяется изучению механизмов индуцируемой устойчивости пшеницы 
к тлям, регулируемой гормональными сигнальными системами. Для обнаружения связи между редокс-стату-
сом, показателями устойчивости растений пшеницы (антибиозом и выносливостью) к вредителю и индукцией 
жасмонат (ЖАК)- и салицилат (СК)-сигнальных путей у представителей трех видов растений пшеницы, Triticum 
aestivum L., T. monococcum L. и T. timopheevii Zhuk., заселенных обыкновенной злаковой тлей S. graminum, были 
проведены исследования с помощью физиологических, биохимических и молекулярно-генетических методов. 
Тесты на антибиоз и выносливость показали, что устойчивыми по отношению к S. graminum были образцы T. timo­
pheevii – к-58666 и T. monococcum – к-39471, последний из которых оказался наиболее выносливым. Устойчивые 
образцы отличались высоким содержанием перекиси водорода и повышенной активностью пероксидазы. В на-
шей работе исследована экспрессия генов, кодирующих PR-белки, маркеры и регуляторы СК- (TaRboh, TaPAL, 
TaPr1, TaPrx) и ЖАК-сигнальных путей (TaPI, TaLOX, TaPrx). При ранних ответных реакциях после заселения тлей у 
восприимчивого сорта Салават Юлаев (T. aestivum) активировалась экспрессия только ЖАК-зависимых генов, что 
отражало реакцию растений на повреждение. У устойчивого образца T. timopheevii к-58666 повышалась транс-
крипционная активность СК-зависимых генов, при этом тля практически не размножалась. У устойчивого об-
разца T. monococcum к-39471, проявившего наибольшую выносливость, увеличивалась экспрессия как СК-, так и 
ЖАК-зависимых генов. Мы предполагаем, что окислительный взрыв у устойчивых форм пшеницы индуцировал-
ся благодаря запуску СК-сигнального пути, что имело решающее значение в дальнейшем каскаде химических 
реакций, ведущих к развитию устойчивости.
Ключевые слова: Schizaphis graminum Rond.; Triticum aestivum L.; T. monococcum L.; T. timopheevii Zhuk.; полиме-
разная цепная реакция; фитоиммунитет; редокс-метаболизм; гормональные сигнальные системы; экспрессия  
генов.
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The greenbug aphid Schizaphis graminum Rond. causes a significant loss of the grain harvest. Therefore, to improve 
plant resistance to aphids is one of the topical tasks. The problem of creating varieties resistant to phloem-feeding 
insects is quite urgent, since the mechanisms procuring the resistance of plants to insects are not fully understood. 
Nevertheless, modern literature describes some mechanisms associated with changes in the redox state of colonized 
plants. Besides, attention is being increasingly focused on the study of mechanisms that underlie inducible resistance 
to aphids in wheat and are regulated by hormonal signaling systems. To detect connections among the redox status, 
indicators of resistance (antibiosis and endurance) of wheat plants to the pest, and induction of the jasmonate (JA) 
and salicylate (SA) signaling pathways, we studied accessions of three species of wheat plants – Triticum aestivum L., 
T. monococcum., and T. timopheevii Zhuk.– infested with S. graminum greenbugs by physiological, biochemical, and mo-
lecular methods. Analysis of antibiosis and endurance showed that T. timopheevii k-58666 and T. monococcum k-39471 
were resistant to S. graminum, the latter accession being the most enduring. High hydrogen peroxide contents and 
high peroxidase activities were detected in the resistant plants. We investigated the expression of genes encoding PR 
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Induced resistance of wheat 
to Schizaphis graminum Rond.

proteins, including markers and regulators of the salicylate (TaRboh, TaPAL, Tapr1, TaPrx) and jasmonate (TaPI, TaLOX, 
TaPrx) signaling pathways. At the early stage of infestation in the susceptible T. aestivum variety Salavat Yulaev, the ex-
pression of only jasmonate-dependent genes was activated in response to plant damage. In the resistant T. timopheevii 
accession k-58666, expression of only salicylate-dependent genes was activated, while the aphid reproduction was 
practically absent. In the resistant T. monococcum accession k-39471, expression was activated in both the salicylate-
dependent and jasmonate-dependent gene groups. We assume that the oxidative burst in the resistant forms of wheat 
was induced via the activation of the SA signaling pathway, which was of crucial importance in the further cascade of 
chemical reactions leading to the development of resistance.
Key words: Schizaphis graminum Rond.; Triticum aestivum L.; T. monococcum L.; T. timopheevii Zhuk.; polymerase chain 
reaction; plant immunity; redox metabolism; hormonal signaling systems; gene expression.
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Введение
Значительный ущерб посевам пшеницы среди насекомых-
вредителей наносит злаковая тля (Schizaphis graminum) 
(Morkunas et al., 2011; Радченко, 2012). На сегодняшний 
день повышение устойчивости зерновых культур к тлям 
является одной из первостепенных задач как науки, так и 
практики. Один из подходов решения этой проблемы – се-
лекция устойчивых генотипов растений. Однако генофонд 
Triticum aestivum L. относительно беден устойчивыми 
формами, поэтому возникает необходимость изучать ди-
корастущие виды пшеницы. Показано, что большинство 
образцов T. monococcum L. и T. timopheevii Zhuk. обладает 
комплексной устойчивостью к целому ряду вредителей и 
болезней (Радченко, 2012). Но для создания устойчиво
го сорта необходимо знание молекулярных механизмов 
устойчивости.

Защита растений от насекомых, питающихся флоэмным 
соком, обеспечивается за счет механизмов как специфи-
ческой устойчивости по типу ген-на-ген, так и неспеци
фической резистентности, связанной с гормональными 
сигнальными системами растений (Morkunas et al., 2011; 
Радченко, 2012). В последнее время все большее внимание 
уделяется изучению механизмов индуцируемой (актив-
ной, по Н.И. Вавилову) устойчивости пшеницы к тлям. 
Индуцируемая неспецифическая устойчивость растений, 
развивающаяся против насекомых-фитофагов, регули-
руется гормональными сигнальными путями, включая 
жасмонат (ЖАК)-, этилен- и салицилат (СК)-сигнальные 
пути, что ведет к изменению экспрессии генов, синтезу 
защитных белков, различных ферментов, изменению 
редокс-метаболизма растений, повышению активности 
пероксидаз в апопласте, укреплению клеточных стенок 
растений и др. (War et al., 2012). Гормональные сигналь-
ные пути не функционируют независимо друг от друга, 
но образуют сложную сеть взаимодействий, что играет 
важную роль в регуляции тонких механизмов защитных 
реакций растений (Morkunas et al., 2011). Показано, что 
заселение тлями запускало в растениях как ЖАК-, так и 
СК-зависимые защитные ответы (Morkunas et al., 2011; 
Kerchev et al., 2012). К сожалению, тонкие механизмы 
взаимодействия этих сигнальных путей при ответе расте-
ний на поражение тлями до конца не изучены. Активацию 
ЖАК-защитного пути наблюдали как у восприимчивых, 
так и у устойчивых растений, а индукция СК-защитного 
пути происходила быстрее и сильнее только у устойчивых 
генотипов (Morkunas et al., 2011). 

Вместе с тем было продемонстрировано, что как ЖАК-, 
так и СК-сигнальный путь вызывали накопление актив
ных форм кислорода (АФК), в частности пероксида водо-
рода (Н2О2) в растениях, заселенных тлей (Morkunas et al., 
2011). Известно, что АФК являются главным сигналом 
растения на стрессовые факторы окружающей среды, 
а редокс-статус растения, заселенного тлей, – один из 
важных показателей устойчивости сорта (Morkunas et al., 
2011; Koch et al., 2016). Окислительный взрыв при заселе-
нии тлями считается типичной реакцией формирования 
устойчивости растений к вредителю (Koch et al., 2016). 
Показано вовлечение АФК в ранний сигнальный ответ и 
регуляцию защитного ответа как по ЖАК-, так и по СК-
сигнальному пути, но молекулярный механизм, лежащий 
в основе этих процессов, неизвестен (Kerchev et al., 2012). 

Цель настоящей работы – обнаружение связи между 
редокс-статусом, показателями устойчивости растений 
пшеницы (антибиозом и выносливостью) к вредителю и 
индукцией ЖАК- и СК-сигнальных путей у представите-
лей трех видов пшеницы, Triticum aestivum, T. monococcum 
и T. timopheevii, заселенных обыкновенной злаковой тлей 
(Schizaphis graminum Rond.).

Материалы и методы
Объекты исследования. Обыкновенную злаковую тлю 
(Schizaphis graminum Rond.) для экспериментов размно-
жали на молодых проростках мягкой яровой пшеницы 
(Triticum aestivum L.) сорта Салават Юлаев, выращенных 
в изолированных сосудах с прожаренной при 180 °С поч
вой в климатической камере КС-200 СПУ (Смоленский 
СКТБ СПУ, Россия) с 16-часовым световым периодом при 
температуре 20/24 °С (ночь/день), интенсивность света 
146 Вт/м2 (лампы Osram L 36W/77). В экспериментах ис
пользовали восприимчивый сорт мягкой яровой пшени
цы T. aestivum – Салават Юлаев (СЮ), а также один обра
зец T.  monococcum к-39471 и один образец T. timopheevii 
к-58666, из Всероссийского института генетических ре
сурсов растений им. Н.И. Вавилова (Санкт-Петербург).

Биохимические параметры. Для экспериментов трех
суточные проростки пшеницы, выращенные в изолиро-
ванных пластиковых сосудах на водной культуре (10 % 
раствор Хогланда–Арнона) в условиях, описанных выше, 
заселяли тлями. Для этого одинаковое количество тлей 
разных возрастов стряхивали в каждый сосуд с растени-
ями так, чтобы нагрузка на одно растение составляла 10 
особей тлей (Радченко, 2008). Затем сосуды накрывали 
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пластиковыми изоляторами, затянутыми пористым не-
тканым материалом. Измерение генерации пероксида 
водорода (Н2О2) и активность фермента пероксидазы (ПО) 
через 1, 3 и 10 сут после заселения проростков пшеницы 
S. graminum выполняли, как описано ранее (Веселова и 
др., 2016).

Тест на антибиоз. На трехсуточные всходы под изо-
ляторы подсаживали личинок первого возраста из расчета 
одна особь на растение. Через 14 дней подсчитывали 
абсолютное количество живых тлей, а также число по-
гибших взрослых особей и личинок (Радченко, 2008). 
Смертность выражали в процентах от общего количества 
тлей. Коэффициент размножения рассчитывали по фор-
муле: К = (средняя плодовитость самки за время опыта)/
(продолжительность опыта в днях) (Радченко, 2008).

Тест на выносливость растений. В возрасте трех 
суток измеряли длину проростков от уровня плотика до 
кончика листа, а затем каждое растение заселяли 20 бес-
крылыми самками и изолировали. Постоянную числен-
ность тлей поддерживали путем удаления через каждые 
48 ч отрождающихся личинок в течение двух недель. 
В конце эксперимента повторно измеряли высоту первого 
и второго листьев растений, не заселенных и заселенных 
тлями, и результаты сравнивали с первоначальным из-
мерением (Радченко, 2008). Выносливость выражали в 
виде процентов ингибирования роста листа по сравнению 
с незаселенным тлей контролем. 

Транскрипционная активность генов. Выделение 
тотальной РНК из контрольных и опытных растений 
пшеницы, зафиксированных в жидком азоте, через 3 и 
10 сут после заселения тлями, осуществляли с помощью 
реагента Trizol, согласно протоколу фирмы-поставщика 
(Sigma, Германия). Концентрацию нуклеиновых кислот 
измеряли при А260/A280 на спектрофотометре Smart 
Spec Plus (Bio-Rad, США). Для синтеза кДНК проводили 
реакцию обратной транскрипции с помощью M-MuLV об-
ратной транскриптазы (Синтол, Россия). На основе кДНК 
выполняли ПЦР с праймерами, фланкирующими консер-
вативные участки генов изучаемых PR-белков, в ампли-
фикаторе типа ТП4-ПЦР-01-«Терцик» (ДНК-Технология, 
Россия). В работе применяли праймеры к генам, кодирую-
щим PR1-белок (TaPr1, AF384143) (Веселова и др., 2016), 
ингибиторы протеиназ (TaPI, EU293132.1), анионную пер
оксидазу (TaPrx, TC151917), НАДФН-оксидазу (TaRboh, 
HE674332) (Веселова и др., 2019), фенилаланин-амиак-
лиазу (TaPAL, X99725) (Ding et al., 2011), липоксегиназу 
(TaLOX, BJ223744) (Diallo et al., 2014). Для вычисления 
уровня нормализованной экспрессии генов использовали 
праймеры к гену конститутивно  экспрессирующегося 
белка ингибитора РНКаз (RNase L inhibitor-like) (TaRLI, 
AY059462) (Веселова и др., 2016). Праймеры к этим 
генам были подобраны к T. aestivum L. В предваритель- 
ных опытах с использованием данных праймеров получе
ны гомологичные гены у T. monococcum и T. timopheevii. 
Известно, что у представителей первичного (например, 
T. monococcum, Ae. tauschii Coss., T. spelta L., T. compactum 
Host., T. durum Desf., T. dicoccum (Schrank.) Schuebl.) и вто-
ричного (T. timopheevii, T. araraticum Jakubz., Ae. speltoides 
Tausch., Ae. sharonensis Eig, Ae. longissima Schw. et Musch.) 
генофондов содержатся геномы с высокой или частич-

ной гомологией с геномами А, В и D мягкой пшеницы 
T. aestivum (Chaudhary et al., 2014).

Статическая обработка. Все эксперименты повторяли 
три раза и проводили в трех биологических и трех ана-
литических повторностях (общее n = 9), кроме тестов на 
антибиоз и выносливость, где эксперименты включали не 
менее 10 биологических повторов (общее n = 30). Средние 
арифметические значения и их доверительные интервалы, 
рассчитанные по стандартным ошибкам, представлены 
на рис. 1–4 и в табл. 1–2. Достоверность различий между 
вариантами опыта оценивали по t-критерию Стьюдента 
при доверительном уровне р ≤ 0.05.

Результаты
Показатели толерантности вида или сорта. Исследова-
но два типа устойчивости растений к тлям – антибиоз и 
выносливость. Тест на антибиоз показал, что тли, кормив-
шиеся на сорте СЮ, проявляли наименьшую смертность 
и самый высокий коэффициент размножения (рис.  1, 
а, б ), т. е. этот сорт был восприимчив к обыкновенной 
злаковой тле. Смертность тлей на образце T. timopheevii 
к-58666 была примерно в 3–4 раза выше, а коэффициент 
размножения – в 4–5 раз ниже, чем у тлей, кормившихся 
на восприимчивом сорте (см. рис. 1, a, б ). Однако боль-
ше всего на жизнеспособность тлей повлиял  образец 
T. monococcum к-39471, так как у заселенных на нем тлей 
были обнаружены самая высокая смертность и самый 
низкий коэффициент размножения (см. рис. 1, а, б). 
T. monococcum к-39471 оказался самым устойчивым сре
ди изученных образцов.

В наших экспериментах установлена низкая выносли-
вость сорта СЮ по отношению к S. graminum, проявив-
шаяся в сильном ингибировании роста 1-го и 2-го листьев 
(табл. 1). Образец T. timopheevii к-58666 показал среднюю 
выносливость к обыкновенной злаковой тле (см. табл. 1). 
Наиболее толерантным оказался образец T. monococcum 
к-39471, так как заселение тлями не ингибировало рост 
1-го листа, торможение роста 2-го листа было минималь-
ным (см. табл. 1).

Рис. 1. Показатели смертности (a) и размножения (б ) обыкновенной 
злаковой тли S. graminum на разных видах пшениц.
1 – Triticum aestivum сорт Салават Юлаев; 2 – образец T. timopheevii к-58666; 
3 – образец T. monococcum к-39471.
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Редокс-статус заселенных тлей растений. Заселение 
восприимчивого сорта СЮ тлями приводило к уменьше-
нию содержания Н2О2 на начальных этапах кормления – 
первые и третьи сутки (табл. 2). Напротив, у устойчивых 
растений пшеницы T. timopheevii к-58666 обнаружено 
повышение содержания Н2О2 во время ранних ответных 
реакций после заселения тлей (см. табл. 2). У толерантного 
к S. graminum образца T. monococcum к-39471 наблюдали 
резкое накопление Н2О2 к 1-м суткам после заселения тлей 
и снижение генерации Н2О2 к 3-м суткам кормления (см. 
табл. 2). На 10-е сутки после заселения тлей содержание 
Н2О2 оставалось на уровне контрольных растений у вос-
приимчивого сорта СЮ и образца T. timopheevii к-58666 
и достаточно сильно снижалось у устойчивого образца 
T. monococcum к-39471 (см. табл. 2). 

Во время ранних ответных реакций после заселения 
тлей (1-е–3-и сутки) у устойчивых к S. graminum образцов 
T. timopheevii к-58666 и T. monococcum к-39471 на фоне 
повышенной генерации Н2О2 обнаружено увеличение 
активности ПО (см. табл. 2). Через 10 сут после заселе-
ния тлей активность ПО у устойчивых генотипов про-
должала повышаться, особенно у образца T. monococcum 
к-39471 (см. табл. 2). Напротив, у восприимчивого сорта 
пшеницы СЮ как в начальный период кормления, так и 
через 10 сут после заселения тлей на фоне пониженного 
содержания Н2О2 не обнаружено увеличения активности 
ПО (см. табл. 2).

Транскрипционная активность генов, связанных с 
редокс-метаболизмом. Во время ранних ответных реак-
ций после заселения тлей (3 сут) содержание мРНК гена 
Rboh повышалось у устойчивых образцов T. timopheevii 
к-58666 и T. monococcum к-39471, но не увеличивалось 
у восприимчивого сорта СЮ (рис. 2, а). Во время долго-
срочных ответных реакций после заселения тлей (10 сут), 
напротив, содержание транскриптов гена Rboh возраста-
ло только у восприимчивого сорта СЮ, а у устойчивых 
образцов снижалось примерно в два раза (см. рис. 2, а). 
Содержание мРНК гена Prx у восприимчивого сорта СЮ 

Таблица 1. Показатели выносливости растений пшеницы 
разных видов Triticum spp., заселенных обыкновенной 
злаковой тлей S. graminum

Вид пшеницы Ингибирование роста, %

1-го листа 2-го листа

Triticum aestivum – СЮ 25.8 ± 6.1 45.0 ± 3.7

T. timopheevii – к-58666 12.3 ± 6.6 22.6 ± 4.2

T. monococcum – к-39471    0.1 ± 2.4    7.6 ± 2.8

Таблица 2. Влияние обыкновенной злаковой тли S. graminum 
на содержание Н2О2 и активность пероксидазы  
в листьях трех видов пшеницы Triticum spp.  
на разных стадиях кормления

Вариант опыта Время после заселения, сут 

1 3 10

Содержание Н2О2, мкМ Н2О2/г сырой массы 

СЮ 25.2 ± 5.6 26.8 ± 1.7 26.3 ± 2.7

СЮ + S. graminum 12.6 ± 1.3 19.0 ± 2.4 27.0 ± 1.1

к-58666 27.8 ± 5.3 28.9 ± 2.8 22.9 ± 1.7

к-58666 + S. graminum 58.7 ± 5.5 48.6 ± 4.5 28.0 ± 3.3

к-39471 28.2 ± 3.6 28.7 ± 3.1 28.8 ± 1.1

к-39471 + S. graminum 53.7 ± 5.3 20.4 ± 3.0 12.0 ± 1.2

Активность пероксидазы, оп. ед./мг белка мин 

СЮ 30.4 ± 0.7 29.0 ± 0.4 30.3 ± 1.8

СЮ + S. graminum 26.1 ± 1.0 25.8 ± 0.6 28.8 ± 1.2

к-58666 29.6 ± 0.4 31.4 ± 0.8 28.7 ± 1.7

к-58666 + S. graminum 35.7 ± 1.2 36.0 ± 0.3 57.1 ± 2.2

к-39471 23.6 ± 0.5 32.1 ± 1.1 30.2 ± 1.2

к-39471 + S. graminum 43.2 ± 1.4 60.5 ± 2.6 90.7 ± 3.4

Рис. 2. Влияние обыкновенной злаковой тли S. graminum на содержание мРНК генов Rboh (а) и Prx (б ) в листьях трех видов 
пшеницы Triticum spp. на разных стадиях кормления.
Звездочки показывают статистически достоверные отличия от контрольной группы; разное количество звездочек – статистически 
достоверные различия между вариантами при р ≤ 0.05.
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повышалось незначительно, а у образца T. timopheevii 
к-58666 снижалось в течение всего эксперимента (см. 
рис. 2, б ). У образца T. monococcum к-39471 обнаруже
но значительное увеличение мРНК гена Prx: через 3 сут 
после заселения тлей – в 8 раз, а через 10 сут – в три раза 
(см. рис. 2, б ). 

Транскрипционная активность генов, регулиру
емых ЖАК-зависимым сигнальным каскадом. У вос-
приимчивого сорта СЮ повышение содержания транс-
криптов генов LOX, PI, регулируемых ЖАК-сигнальным 
каскадом, наблюдали как через 3 сут, так и через 10 сут 
после заселения тлей (рис. 3, а, б ). У устойчивого образца 
T. timopheevii к-58666 транскрипция изученных генов не 
повышалась, а к 10-м сут даже снижалась (см. рис. 3, а, б ).  
У устойчивого образца T. monococcum к-39471 обнаружено 
значительное повышение мРНК генов ЖАК-сигнального 
пути (LOX, PI ) уже через 3 сут после заселения тлей: гена 
LOX – в 2.5 раза, гена PI – в 6.4 раза (рис. 3, а, б ). Через 
10 сут инфицирования у данного образца обнаружено 
значительное накопление транскриптов только гена LOX – 
в 3.7 раза (рис. 3, а). 

Транскрипционная активность генов, регулиру
емых СК-зависимым сигнальным каскадом. У  вос
приимчивого сорта СЮ двукратное накопление транс-
криптов гена Pr1 обнаружено только через 10 сут после 
заселения тлей (рис. 4, а). У устойчивого образца T.  ti­
mopheevii к-58666 транскрипция главного гена СК- сиг-
нального пути несколько снижалась в течение всего экс- 
перимента (см. рис. 4, а). Напротив, у устойчивого образца 
T. monococcum к-39471, проявившего наибольшую вынос-
ливость, обнаружено значительное 20-кратное повышение 
мРНК гена Pr1 уже через 3 сут после заселения тлей (см. 
рис. 4, а). Характер изменения содержания транскриптов 
гена PAL у восприимчивого сорта СЮ и устойчивого об-
разца T. timopheevii к-58666 был одинаковым: повышение 
содержания мРНК на 20–50 % на 3-и сутки инфициро
вания и почти трехкратное увеличение транскриптов 
через 10 сут кормления тлей (см. рис. 4, б ). У устойчивого 
образца T. monococcum к-39471 обнаружено небольшое 
повышение транскрипции изученного гена на 20–30 % 
по сравнению с незаселенным контролем в течение всего 
эксперимента (см. рис. 4, б ).

Рис. 3. Влияние обыкновенной злаковой тли S. graminum на содержание мРНК генов LOX (а) и PI (б) в листьях трех видов 
пшеницы Triticum spp. на разных стадиях кормления. 
Обозначения см. на рис. 2.

Рис. 4. Влияние обыкновенной злаковой тли S. graminum на содержание мРНК генов Pr1 (а) и PAL (б ) в листьях трех видов 
пшеницы Triticum spp. на разных стадиях кормления. 
Обозначения см. на рис. 2.
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Обсуждение
При изучении механизмов формирования устойчивости 
растений к насекомым, питающимся флоэмным соком, 
важно различать быстрые ответы, обнаруживающиеся 
у растений в течение первых пяти дней, и долгосрочные 
ответы, проявляющиеся после десяти дней заселения вре-
дителем (Koch et al., 2016). Быстрые ответы устойчивых 
растений характеризуются усилением генерации АФК и 
активацией базального иммунитета. При этом защитная 
роль повышенной генерации АФК в растениях в ответ на 
заселение тлями заключается как в их сигнальной функ-
ции, запускающей системную устойчивость (Morkunas 
et al., 2011), так и в прямом повреждающем действии 
высоких концентраций Н2О2 на тлей, приводящем к 
подавлению выживаемости вредителя (Morkunas et al., 
2011; War et al., 2012; Koch et al., 2016). При долгосроч-
ных ответах индуцированные ранним ответом защитные 
системы растения запускают систему детоксикации АФК 
и восстановления роста (Koch et al., 2016).

Наши результаты показали, что T. monococcum к-39471 
был самым устойчивым среди изученных образцов к 
обыкновенной злаковой тле S. graminum. Это совпадает с 
данными литературы о резистентности многочисленных 
образцов T. monococcum к разным видам тлей (Радченко, 
2012). Образец T. timopheevii к-58666 обладал средней 
устойчивостью к вредителю. В литературе имеются про
тиворечивые сведения о проявлениях этого показателя у 
пшениц вида T. timopheevii к различным видам злаковых 
тлей, однако в основном этот вид пшениц проявляет ре
зистентность к вредителю и слабо заселяется тлями (Рад
ченко, 2012). 

У устойчивых образцов T. timopheevii к-58666 и T. mo­
nococcum к-39471 обнаружены повышение генерации 
Н2О2 во время ранних ответных реакций после заселения 
вредителем и снижение данного показателя на позднем 
этапе заселения тлей (табл. 2), что приводило к высокой 
смертности тлей (см. рис. 1) и достаточно большой вы-
носливости растений (см. табл. 1). У восприимчивых 
растений пшеницы сорта СЮ наблюдали подавление 
окислительного взрыва во время ранних ответных реакций 
после заселения вредителем и отсутствие снижения со-
держания Н2О2 во время долгосрочных ответных реакций 
после заселения тлей (см. табл. 2), что обусловливало 
высокую плодовитость насекомого (см. рис. 1) и низкой 
выносливости растений (см. табл. 1). Так, на растениях 
ячменя, колонизированных ячменной тлей Diuraphis 
noxia, и на растениях арабидопсиса, заселенных перси-
ковой тлей Myzus persicae, окислительный взрыв был 
обнаружен только у устойчивых, а не у восприимчивых 
форм растений (Lei, Zhu-Salzman, 2015). 

Повышение генерации Н2О2 у устойчивых форм пше-
ницы в наших экспериментах, скорее всего, обеспечива-
лось за счет увеличения транскрипционной активности 
генов Rboh и Prx (см. рис. 2), что было показано ранее на 
примере патосистемы пшеница – Staganospora nodorum 
(Веселова и др., 2018). Кроме того, с помощью мутант-
ных растений арабидопсиса, лишенных гена RbohD, 
было показано, что НАДФН-оксидаза играла ключевую 
роль в генерации АФК при повреждении растений тлями 
(Kerchev et al., 2012). 

Окислительный взрыв индуцирует иммунный ответ 
растения, однако излишнее количество АФК ингибирует 
фотосинтез, тормозит ростовые процессы и может привес
ти к повреждениям в клетке, поэтому у толерантных расте-
ний запускается механизм детоксикации АФК, в котором 
участвуют антиоксидантные ферменты, такие как ПО и др. 
(Koch et al., 2016). В наших экспериментах у устойчивых 
образцов T. timopheevii к-58666 и T. monococcum к-39471 
активность ПО начала повышаться уже во время ранних 
ответных реакций после заселения тлей, на фоне повы-
шенного содержания Н2О2, и продолжала повышаться 
во время долгосрочных ответных реакций (см. табл. 2). 
Эти результаты могут говорить о вовлечении Н2О2 и ПО 
в синтез токсичных фенольных соединений и реоргани-
зацию клеточных стенок растений за счет лигнификации, 
что может быть причиной снижения жизнеспособности 
вредителя (Morkunas et al., 2011; War et al., 2012; Koch et 
al., 2016), которое было выявлено у устойчивых образцов 
в наших экспериментах (см. рис. 1). У восприимчивого 
сорта СЮ не обнаружено повышения активности ПО как 
при ранних ответных реакциях, так и во время долгосроч-
ных ответных реакций после заселения тлей (см. табл. 2). 

Таким образом, активация пероксидаз может играть 
решающую роль в развитии устойчивости растений к тлям 
за счет детоксикации больших количеств АФК (War et al., 
2012; Koch et al., 2016). Кроме того, молекула Н2О2 при 
защите растений от тлей выполняет также сигнальную 
функцию, активируя и регулируя гормональные сигналь-
ные пути при развитии системной устойчивости (Kerchev 
et al., 2012). Первичным фактором, индуцирующим за-
щитный ответ растений на заселение тлями, считается 
механическое поранение, включающее ЖАК-зависимую 
активацию ингибиторов протеиназ и липоксигеназ (Mor
kunas et al., 2011). Затем растение отвечает на химические 
детерминанты, содержащиеся в слюне тлей, и индуцирует 
защитный ответ, схожий с реакцией растений на биотроф-
ные фитопатогены, при этом запускается СК-зависимый 
сигнальный каскад (Morkunas et al., 2011). Из изученных 
в нашей работе генов защитных белков гены Pr1 и PAL 
индуцировались СК-зависимым сигнальным каскадом 
(Van Loon et al., 2006). Нужно отметить, что ген Rboh так
же регулировался СК-зависимым сигнальным каскадом 
(Kerchev et al., 2012). Гены PI и LOX запускались ЖАК-
зависимым сигнальным каскадом (Van Loon et al., 2006). 
Ген Prx, кодирующий анионную ПО, запускался и при 
формировании ЖАК- и СК-зависимых защитных реакций 
(Van Loon et al., 2006).

В нашей работе у устойчивого образца T. timopheevii 
к-58666 как на раннем, так и на позднем этапе кормления 
повышалось содержание транскриптов генов Rboh и PAL, 
регулируемых только СК-зависимым сигнальным путем 
(см. рис. 2, а, 3, б ), на фоне повышенной генерации Н2О2 
во время ранних ответных реакций и высокой активности 
ПО (см. табл. 2). Эти результаты предполагают вовле-
чение фермента фенилаланин-аммиак-лиазы (ген PAL), 
основного фермента фенилпропаноидного пути, в синтез 
лигнина и фенольных соединений, в том числе СК. Сле-
дует отметить, что лигнификация клеточных стенок рас-
тений осуществляется только при активации апопластных 
пероксидаз на фоне высокого содержания Н2О2 (Herrero 
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et al., 2013). Помимо этого, запуск СК-сигнального пути, 
вероятно, является совместным механизмом антибиоза и 
отпугивания тлей у устойчивых форм растений (Morkunas 
et al., 2011).

У устойчивого образца T. monococcum к-39471 уже во 
время ранних ответных реакций после заселения тлей 
значительно увеличивалась концентрация мРНК всех 
изученных генов, регулируемых как СК-, так и ЖАК-
зависимым сигнальным каскадом (см. рис. 2–4). Во время 
долгосрочных ответных реакций после заселения тлей 
содержание транскриптов некоторых генов уменьшалось, 
однако концентрация мРНК гена LOX продолжала по-
вышаться (см. рис. 2–4). Наиболее важная функция ли
поксигеназ в защите растений от вредителей – окисление 
линоленовой кислоты с последующим синтезом ЖАК и 
активацией работы ЖАК-сигнальной системы, что приво-
дит к синтезу ингибиторов протеаз и ферментов синтеза 
лигнина, суберина и кутина, а также генерации летучих 
органических соединений, действующих на насекомых 
как репелленты (Wasternack, Strnad, 2018). Ингибиторы 
протеиназ связываются с пищеварительными ферментами 
в кишечнике насекомых и ингибируют их активность, 
тем самым уменьшая переваривание белка, приводя к 
нехватке аминокислот, медленному развитию и голоду 
насекомых (War et al., 2018). Однако именно индукция 
генов СК-зависимого сигнального пути (Pr1, PAL, Rboh и 
Prx) обеспечивала окислительный взрыв во время ранних 
ответных реакций после заселения тлей, запускающий 
каскад последующих защитных ответов растений против 
тлей. Скорее всего, это происходило за счет направленного 
снижения активности каталазы вследствие связывания СК 
с каталазой и ингибирования ее активности (Mohase, van 
der Westhuizen, 2002). Известно, что некоторые виды тлей 
повышают активность этого фермента для уменьшения 
окислительного взрыва и обеспечения благоприятных 
условий для своей жизнедеятельности (Lei, Zhu-Salzman, 
2015). Кроме того, ранее нами было показано, что высокое 
содержание Н2О2 у устойчивых образцов T. timopheevii 
к-58666 и T. monococcum к-39471 обеспечивалось, в том 
числе за счет пониженной активности каталазы (Румян
цев и др., 2018). 

У восприимчивого сорта СЮ во время ранних ответных 
реакций после заселения тлей на фоне пониженного со-
держания Н2О2 не обнаружено какого-либо значительного 
повышения содержания транскриптов генов, регулируе-
мых СК-зависимым сигнальным каскадом, кроме неболь-
шого повышения содержания мРНК гена PAL (см. рис. 2, 
3). Однако обнаружено повышение содержания транс-
криптов генов LOX и PI, регулируемых ЖАК-сигнальным 
каскадом (см. рис. 4), что, скорее всего, отражало реакцию 
растения на повреждение (Morkunas et al., 2011). Во время 
долгосрочных ответных реакций после заселения тлей у 
восприимчивого сорта активировались гены как ЖАК-, 
так и СК-сигнального пути, однако отсутствие окисли-
тельного взрыва, по-видимому, не позволило запустить 
каскад защитных реакций. 

Заключение
Таким образом, индукция окислительного взрыва у устой-
чивых форм пшеницы происходила благодаря запуску 

СК-сигнального пути, что имело решающее значение в 
дальнейшем каскаде химических реакций, ведущих к раз-
витию устойчивости. Немаловажным в развитии защит-
ных реакций и взаимодействии гормональных сигнальных 
систем СК и ЖАК оказался временной фактор. Индукция 
только ЖАК-сигнального пути не обуславливала развитие 
устойчивости, тогда как запуск СК-защитного пути от-
дельно или вместе с ЖАК-сигнальным каскадом приво
дил к развитию устойчивости у образцов T. timopheevii 
к-58666 и T. monococcum к-39471 соответственно. 
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