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Aromatic substances in plant tissues can have protective 
effect against fungal diseases. One of the key enzymes in 
aromatic metabolism of plants, CAD (cinnamyl-alcohol 
dehydrogenase, dehydrogenase of cinnamyl alcohol; 
EC 1.1.1.195), at a number of species of plants exerts impact 
on the content of aromatic substances and on protective 
properties of tissues from fungal infections. When study-
ing a collection of cultivars of bread wheat Triticum aesti
vum L., polymorphic on CAD, distinctions on extent of de-
feat are found by brown rust (with Puccinia recondita f. sp. 
Tritici as a causative agent). The purpose of the work was 
studying of features of structure and chemical composi-
tion of the tissues of a leaf promoting increased resistance. 
On a phytopathologic plot, against artificial infection with 
spores of a brown rust, two samples of spring bread wheat 
3-13-15-4 and 3-4-14-3 were affected 1–5 % and 30 %, re-
spectively. An analysis of various substances content in the 
leaf tissue at the contrast samples was conducted. Large 
plaques and spot consisting of mineral compounds were 
observed on the leaf surface of the more resistant plant. 
In ashes of leaves and ashes of a lignin differences in the 
maintenance of a number of mineral elements were also 
found. Lignin content on the dry mass of a leaf differed 
slightly (14.2 % vs 12.3 %), however there are differences 
in chemical composition. It is possible that the observed 
differences lead to afflict the plants with leaf rust to such 
different degrees. In that case these characteristics can be 
used for diagnostics of potential resistance of cultivars to 
fungal infection.
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Один из ключевых ферментов ароматического обмена рас-
тений, CAD (cinnamil alcoholdehydrogenase – дегидрогеназа 
коричного спирта; EC 1.1.1.195), у ряда видов растений оказы-
вает влияние на содержание ароматических веществ и на за-
щитные свойства тканей от грибных инфекций. При изучении 
коллек ции сортообразцов мягкой пшеницы Triticum aestivum L., 
полиморфных по спектрам CAD, обнаружены различия по сте-
пени поражения листовой ржавчиной (возбудитель Puccinia 
recondita f. sp. tritici). Целью работы было изучение особенно-
стей структуры и химического состава тканей листа, способ-
ствующих повышенной устойчивости. На фитопатологическом 
участке СибНИИРС на фоне искусственного заражения спо-
рами бурой листовой ржавчины два образца яровой мягкой 
пшеницы 3-13-15-4 и 3-4-14-3 поражались соответственно на  
1–5 и на 30 %. У этих контрастных по устойчивости образцов 
был проведен анализ содержания различных веществ в тканях 
листьев. На поверхности листа более устойчивого образца 
наблюдаются крупные бляшки, состоящие из минеральных 
веществ. В золе листьев и золе лигнина также обнаружены от-
личия по содержанию ряда минеральных элементов. Общее 
содержание лигнина на сухую массу листа различалось незна-
чительно (14.2 и 12.3 % соответственно), однако есть различия 
по химическому составу лигнина. Можно предположить, что 
выявленные различия имеют отношение к разной степени 
поражения растений листовой ржавчиной. Следовательно, 
эти показатели можно использовать для диагностики потен-
циальной устойчивости сортообразцов пшеницы к грибной 
инфекции. 

Ключевые слова: мягкая пшеница; бурая ржавчина; 
лигнификация; минерализация; спектроскопия; двумерный 
магнитный резонанс.
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Еще в начале 1960-х гг. было установлено, что лигни-
фикация тканей растений является фактором устойчи-
вости к грибным патогенам (Hijwegen, 1963). Защит-

ный эффект может выражаться в механической преграде 
распространению гифов гриба, а также в токсическом 
действии ароматических метаболитов на патоген.

Синтез лигнина и его отложение во вторичных клеточ-
ных стенках происходят в результате шикиматного (фе-
нилпропаноидного) пути метаболизма. Данный путь на-
чинается с дезаминирования ароматических аминокислот 
(фенилаланина и триптофана) и приводит к образованию 
фенилпропаноидов – ароматических кислот, альдегидов 
и спиртов, и их многочисленных производных – лигнина, 
лигнанов и ароматических гликозидов, многие из которых 
обладают биологической активностью (Запромётов, 1993). 
Ферменты фенилпропаноидного пути метаболизма у рас-
тений участвуют в целом ряде защитных механизмов, 
таких как заживление механических повреждений, индук-
ция многофункционального регуляторного и защитного 
вещества MeJA (метилжасмонат) и защита от патогенных 
атак (Belhadj et al., 2006; Simons et al., 2008; Tronchet et 
al., 2010; Li et al., 2012; и др.).

Терминальная реакция фенилпропаноидного пути – 
об разование монолигнолов (ароматических спиртов) – 
контролируется семейством ферментов CAD (cinnamil 
al co hol dehydrogenase – дегидрогеназа коричного спирта; 
EC 1.1.1.195); иногда выделяют подсемейство SAD (sina-
pyl alcohol dehydrogenase – дегидрогеназа синапового 
спир та). У многих видов растений обнаружен полимор-
физм по генам, кодирующим CAD (Коновалов и др., 2015). 
Полиморфные варианты нередко оказывают влияние на 
свойства и признаки растений, некоторые из которых 
имеют отношение к защитным реакциям.

Фенилпропаноидные предшественники лигнина об-
ладают антимикробной и фунгицидной активностью 
(Barber et al., 2000). Однако результаты были получены с 
использованием растворов этих веществ (т. е. в мономер-
ном состоянии), и неизвестно, в какой степени их свойства 
сохраняются в составе полимерных молекул лигнина.

Попадание спор гриба на поврежденные ткани пше-
ницы вызывает увеличение активности ФАЛ (фенилала-
нин-аммиак-лиаза; PAL – phenylalanine ammonia_lyase, 
EC 4.3.1.24) и ароматических дегидрогеназ (в особенности 
SAD-активность), а также пероксидазы, участвующей в 
процессе полимеризации монолигнолов (Mitchell et al., 
1994).

Инфекция тополя паразитическим грибом Phanero
chaete chrysosporium вызывала изменения в химическом 
составе лигнина, в частности усиление синтеза сирин-
гильных мономеров лигнина (Gaskell et al., 2014). Пять из 
шестнадцати генов CAD тополя индуцировались патоге-
нами, в том числе два гена, PoptrCAD11 и  PoptrCAD15, 
задействованы в защитных реакциях тканей листа от всех 
трех использованных грибных инфекций (Rhizoctoniaso
lani, Fusarium oxysporum и Cytospora sp.), т. е. являются 
специализированными защитными факторами. Защитная 
реакция сопровождается изменением автофлюоресцен-
ции срезов ткани листа. Однако изменение химического 
состава тканей не изучалось (Bagniewska-Zadworna et 
al., 2014). В этой же работе проведен филогенетический 

анализ 134 генов CAD у растений (Bagniewska-Zadworna 
et al., 2014). Авторы полагают, что существует основная 
филетическая линия CAD-генов, общая для цветковых 
растений. Эти гены называются bona fide CAD (т. е. на-
стоящие, истинные CAD) и CADlike (т. е. CADподобные). 
Первые, по мнению авторов, обеспечивают базовую 
лигнификацию стеблей, вторые – принимают участие в 
защитных реакциях.

Грибные инфекции в суспензионных культурах клеток 
льна (возбудители Botrytiscinerea, Phomaexigua и Fusarium 
oxysporum f. ssp. lini) активировали фенилпропаноидный 
путь, причем активность CAD менялась субстрат-специ-
фично: с конифериловым альдегидом иначе, чем с сина-
повым. При этом происходило изменение химической 
структуры лигнина и накопление других производных 
фенилпропаноидного пути (Hano et al., 2006).

Защитный белок ELI3, выделенный из петрушки и кон-
тролирующий устойчивость к возбудителю Phytophthora 
sojae, оказался ферментом CAD (Somssich et al., 1996), 
субстратами для которого является ряд ароматических 
альдегидов, в частности салициловый альдегид. Про-
изводные салициловой кислоты – как известно, один 
из наиболее распространенных факторов устойчивости 
растений к патогенам.

В ряде случаев защитной реакцией растения может 
быть понижение активности ферментов. Подобный меха-
низм описан для огурца (Varbanova et al., 2011). Грибную 
инфекцию имитировали обработкой пектиназой. При этом 
понижалась активность HCT (hydroxycinnamoyl coenzyme 
A-quinate transferase; полное название – p-hydroxycinna-
moyl_CoA: shikimate/quinatep-hydroxycinnamoyltrans-
fe rase, EC 2.3.1.99), а ферменты CAD огурца имеют 
низ кое сродство к n-кумаровому альдегиду. В результате 
n-ку маровый альдегид накапливается в тканях и вы-
полняет функцию фитоалексина (вещества защитного  
действия).

К настоящему времени у мягкой пшеницы известно 
несколько десятков генов Lr (leaf rust), контролирующих 
устойчивость к листовой ржавчине. Некоторые из них 
локализованы в хромосомах 5-й гомеологической группы 
(McIntosh et al., 2005). В хромосоме 5B локализован ген 
Lr18 (Hart et al., 1993). Другой ген, QLr.icg5B, неаллель-
ный Lr18, также расположен в хромосоме 5B (Леонова 
и др., 2008). Пятна на листьях пшеницы, обусловленные 
поражением корневой гнилью, связаны с двумя генами, 
локализованными в длинном плече хромосомы 5B (Kumar 
et al., 2016).

При изучении полиморфизма и генетического контроля 
CAD у мягкой пшеницы были получены гибриды раз-
личных образцов, в том числе с использованием нулли-
тетрасомных линий сорта Chinese Spring (Коновалов и др., 
2016). По литературным данным, полиморфные варианты 
этого семейства ферментов оказывают влияние на содер-
жание ароматических веществ и в некоторых случаях – на 
защитные свойства тканей растений.

Цель данной работы – выяснить, различаются ли об-
разцы с различными типами спектров CAD по степени 
поражения бурой ржавчиной, и изучить ткани их ли-
стьев по микроморфологическим и химическим показа- 
телям.
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Материалы и методы
В работе изучали растения F3 гибридов озимого сорта 
Новосибирская 9 с нулли-тетрасомными линиями сорта 
Chinese Spring и их родительские формы. Гибридные 
растения и родительские формы выращивали на инфекци-
онном поле СибНИИРС и в гидропонной теплице ИЦиГ 
СО РАН. Первые использовали для оценки степени пора-
жения, вторые – для анализов. Для выращивания растений 
использовали семена одного урожая. Несколько десятков 
растений каждого генотипа объединяли в две выборки, по 
одному листу среднего яруса для каждого генотипа. В этой 
смеси анализировали содержание веществ. Для микро-
скопии были взяты типичные растения каждого генотипа.

Анализировали признаки и свойства тканей, не под-
вергавшихся влиянию инфекции. Изучение влияния ин-
фекции на изменения в инфицированных тканях – это 
отдельная задача, в настоящей работе такие исследования 
не проводились.

Интенсивность поражения листьев пшеницы бурой 
ржавчиной оценивали по шкале Петерсона (Изучение…, 
2008).

Изоферментный спектр CAD1 определяли с помощью 
электрофореза в крахмальном геле (Генетика изофермен-
тов, 1977).

Изучение поверхности листьев проводили с помощью 
сканирующего электронного микроскопа (СЭМ) TM-1000 
(Hitachi, Токио, Япония), оснащенного энергодиспер-
сионным рентгеновским спектрометром EDS (SwiftED, 
Оксфорд, Великобритания). Параметры работы СЭМ – 
ускоряющее напряжение 15 кэВ, режим низкого вакуума. 
Образец без предварительной обработки фиксировался на 
предметном столике с помощью токопроводящего скотча. 
Детектор позволяет определять химические элементы с 
массой от 23 до 238 Да.

Для изучения содержания антоциановых пигментов 
использовали высокоэффективную жидкостную хромато-
графию (ВЭЖХ). В исследуемом материале такие пигмен-
ты отсутствовали.

Химические показатели оценивали по стандартным 
методикам (Химический сервисный центр СО РАН). Об-
разцы лигнинов получали, экстрагируя растительное сы-
рье смесью диоксан – вода 9 : 1 в присутствии HCl (0.7 %) 
при температуре кипения в течение 50 мин. Полученный 
раствор лигнина отфильтровывали от остатка сырья, упа-
ривали в вакууме и высаживали в десятикратный объем 
горячей воды. Для очистки лигнин растворяли в диоксане 
и высаживали в диэтиловый эфир. Регистрация спек-
тров ЯМР диоксан-лигнинов проводилась на приборе 
Bruker Avance III 500 при рабочих частотах 500.03 (1Н) 
и 125.75 (13С) МГц. Исследуемые образцы готовили пу-
тем растворения 25 мг лигнина в 650 мг DMSO-d6 при 
нагревании на водяной бане при температуре 80 °С и 
интенсивном перемешивании. Съемка спектров проводи-
лась в 5 мм ампулах при температуре 50 °С. Для съемки 
спектров на ядрах 1H использовали в качестве стандарта 
сигналы остаточных протонов растворителя (δ = 2.5 м. д.), 
релаксационная задержка – 10 с, развертка – 20 м. д., 
количество накоп лений – 256. Для съемки спектров на 
ядрах 13С в качестве стандарта был выбран сигнал рас-
творителя (δ = 39.5 м. д.), релаксационная задержка – 3 с,  

развертка – 240 м. д., количество накоплений – 71 680. 
Двумерные гетероядерные CH-корреляции HMBC (he-
tero nuclear multibond correlation – гетероядерная много-
связ ная корреляция) и HSQC (heteronuclear single quan-  
tum corre lation – гетероядерная одноквантовая корреля-
ция) сни мались с разверткой от 0 до 16 м. д. по кана лу 1H 
и от 0 до 200 м. д. по каналу 13C. Количество накоп лений 
соответствует 60 сканам для обоих экспериментов в слу-
чае диоксан-лигнина образца 3-4-14-3 и 80 и 360 сканам 
соответственно для экспериментов HMBC и HSQC в 
случае диоксан-лигнина образ ца 3-13-15-4. Отнесение 
кросс-сигналов 1Н/13С в HSQC-спектрах лигнинов про-
водилось по (Белый и др., 2012).

Относительное содержание основных типов связей в 
мак ромолекуле лигнина, концевых групп, молярное со-
отношение мономерных звеньев (гидроксифенильных, 
гваяцильных и сирингильных звеньев, H : G : S), содержа-
ние кумаратов и ферулатов определяли согласно (del Río 
et al., 2012).

Результаты
В более ранней работе нами было изучено F2 озимого 
сорта Новосибирская 9 с нулли-тетрасомными линиями 
сорта Chinese Spring по хромосомам 5-й гомеологической 
группы (Коновалов и др., 2016). В потомствах этих гибри-
дов наблюдали различные типы спектров CAD. Растения, 
отличающиеся типами спектров, в данной работе были 
использованы для оценки поражения бурой ржавчиной. 
Оценка устойчивости проведена по стандартной методике 
по шкале Петерсона (Изучение…, 2008). Два контрастных 
образца 3-13-15-4 и 3-4-14-3, поражавшихся листовой 
(бурой) ржавчиной в разной степени – на 1–5 и 30 % со-
ответственно, были взяты в дальнейшие исследования.

Более устойчивый образец 3-13-15-4 имеет такой же 
спектр CAD, как исходная нулли-тетрасомная линия  
n5B-t5A сорта Chinese Spring; менее устойчивый образец 
3-4-14-3 имеет стандартный спектр, как у сорта Новосибир- 
ская 9 (рис. 1). Различия заключаются в отсутствии двух 
«медленных» изоферментов, что характерно для геноти-
пов с отсутствием хромосомы 5В (Коновалов и др., 2016).

У растений более устойчивого образца 3-13-15-4 окра-
ска листьев варьировала от бледно-желтой до красно-
коричневой. Однако по результатам ВЭЖХ (данные не 
представлены) красно-коричневые листья не содержали 
антоциановых пигментов, следовательно, окраска вызвана 
другими причинами, возможно изменением оптических 
свойств лигнина.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Fig.  1. Isozyme patterns of CAD1 in samples 3-4-14-3 (lanes 1–5) and 
3-13-15-4 (lanes 6–10).
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Fig. 2. SEM images and X-ray analysis of the leaf sheet surface in common wheat accessions studied.

Исследование листовой пластинки под электронным 
микроскопом выявило различия в распределении неорга-
нических веществ на ее поверхности (рис. 2). Поверхность 
более светлых листьев генотипа 3-13-15-4 равномерно 
покрыта мелкими папиллами оксида кремния (кремне-
зема) размером 10–15 мкм. На обратной стороне листа 
выделяются папиллы в виде шипов, поверхность которых 

тоже состоит из оксида кремния. Красно-коричневые ли-
стья генотипа 3-13-15-4 покрыты рядами более крупных 
кремнеземных папилл вытянутой формы, достигающих 
в длину 50 мкм. Поверхность между рядами кремнезем-
ных образований покрыта солями кальция и калия, на 
ней выделяются шипы, также из кремнезема. Обратная 
сторона листа покрыта полосами минеральных веществ, 

3-13-15-4, light leaf

SiO2

SiO2

Ca2+, K+ SiO2, Ca2+, K+

SiO2, Ca2+, K+

SiO2, Ca2+, K+

SiO2

3-13-15-4, dark leaf

3-4-14-3

ТМ-1000_2960

ТМ-1000_2929

ТМ-1000_2912

ТМ-1000_2956

ТМ-1000_2945

ТМ-1000_2921

2016/04/12     11:51

2016/04/12     10:35

2016/04/11     12:01

2016/04/12     11:44

2016/04/12     11:04

2016/04/11     12:22

300 μm

300 μm

300 μm

200 μm

300 μm

300 μm

× 250

× 250

× 250

× 500

× 300

× 250

L

L

L

L

L

L



Influence of a lignification and mineralization of leaf tissues 
on resistance to a brown rust in common wheat plants

A.A. Konovalov, I.K. Shundrina, E.V. Karpova 
I.V. Eltsov, E.A. Orlova, N.P. Goncharov

690 Plant genetics and breedingVavilov Journal of Genetics and Breeding • 2017 • 21 • 6

состоящих из соединений кремния, калия, кальция и  
магния.

В отличие от этого образца, поверхность листа менее 
устойчивого генотипа 3-4-14-3 явно выраженных папилл 
не имеет и покрыта соединениями кремния, калия и 
кальция. Обратная сторона листа по своей морфологии 
похожа на поверхность красно-коричневого листа более 
устойчивого генотипа 3-13-15-4.

Химический анализ состава основных компонентов 
клеточной стенки показал различия по содержанию лиг-
нина в листьях и по его зольности (табл. 1). Остальные 
ком поненты присутствуют в сопоставимых количествах.

Структура диоксан-лигнинов, выделенных из листьев 
пшеницы разных генотипов, была охарактеризована ме-
тодом двумерной ЯМР-спектроскопии (табл. 2).

table 1. Fraction composition (%) of common wheat accessions 
studied

Fraction Sample 3-4-14-3 Sample 3-13-15-4

Humidity 3.7 3.6

Extractives 17.7 17.5

Klason lignin 12.3  
(10.5 without 
ash)

14.2  
(10.2 without 
ash)

Klason lignin (SiO2) 14.7 28.2

Acid-soluble lignin 2.5 2.5

Ash (600 °С) 19.8 20.0

Ash (900 °С) 14.17 16.11

Elemental analysis, %:
С
Н
N

38.41 ± 0.02
5.00 ± 0.2
1.19 ± 0.04

38.1 ± 0.2
5.04 ± 0.08
1.29 ± 0.04

table 2. Relative contents of dioxane lignin substructures  
according to 1H и 13C 2D NMR

Substructure Genotype

3-4-14-3 3-13-15-4

Percentages of bond types between phenylpropane monomers

β-О-4’ Aryl ether (А) 82.88 85.14

α-Oxidized β-О-4’ aryl ether (Aox) – 0.72

Phenylcoumarans (B) 10.78 9.61

Resinols (C) 5.50 4.49

Dibenzodioxocins (D) 0.59 0.26

α,β-Diaryl ethers (E) 0.01 0.26

Spirodienones (F) 0.24 0.25

Total, % 100 100

End groups of lignin macromolecules1

Cinnamyl alcohol end groups (I) 1.17 1.15

Cinnamaldehyde end groups (J) 0.53 0.31

Aromatic links2

п-Hydroxyphenyls (H), % 3.25 6.04

Guaiacyls (G), % 45.67 43.25

Syringyls (S), % 51.09 50.72

S : G ratio 1.12 1.17

п-Hydroxycinnamates3

п-Coumarates (PCA), % 6.98 23.14

Ferulates (FA), % 19.24 9.67

PCA : FA ratio 0.36 2.39

1 Fraction of the total amount of types A–F lignin bonds; 2 molar percentage; 
3 integral molar content as percentage of lignin content.
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По полученным данным, содержание β-О-4′ арилэфир-
ных (A), фенилкумарановых (B), пинорезинольных (C) и 
спиродиеноновых (F) фрагментов практически одинако-
вое в лигнинах пшениц обоих генотипов. В лигнине ге-
нотипа, устойчивого к листовой ржавчине, присутствуют 
типы связывания через α-окисленный β-О-4′ арилэфир 
(Aox) и α,β-диариловые эфиры (E).
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В структуре лигнина генотипа 3-4-14-3 содержится 
больше концевых альдегидных групп (J), тогда как со-
держание спиртовых (I) концевых групп одинаково для 
обоих генотипов. Соотношение гваяцильных (G) и сирин-
гильных (S) звеньев в образцах диоксан-лигнинов одина-
ково. Значительные различия наблюдаются в содержании 
п-кумаратов (PCA) и ферулатов (FA). Первые преобладают 
в структуре лигнина генотипа 3-13-15-4, вторые – в гено-
типе 3-4-14-3. Высокое содержание п-кумаратов в лигнине 
устойчивого генотипа согласуется с повышенным содер-
жанием п-гидроксифенильных звеньев (H), образующихся 
непосредственно из п-кумаровой кислоты. 

Обсуждение
Механизмы защитных реакций у растений многообразны 
и могут выражаться как в морфологических и микро-
морфологических (анатомических) особенностях, так и 
в биохимическом воздействии на патоген. Нами обнару-
жены различия по степени минерализации поверхности 
листовой пластинки у мягкой пшеницы, а также по содер-
жанию в тканях продуктов фенилпропаноидного пути ме-
таболизма. Возможно, эти различия связаны с различиями 
в изоферментном составе NADP-CAD (НАДФ-зависимая 
CAD; NADP – кофактор никотинамидадениндинуклеотид 
фосфат, окисленная форма), который считается одним из 
ключевых ферментов фенилпропаноидного пути (Коно-
валов и др., 2015).

Полиморфные варианты NADP-CAD оказывают суще-
ственное влияние на свойства тканей злаков (Гончаров и 
др., 2012; Коновалов и др., 2014, 2016; Konovalov et al., 
2016). Это может быть обусловлено различиями по суб-
стратной специфичности отдельных изоферментов NADP-
CAD, которые обнаружены при очистке этого фермента у 
пшеницы и ее сородичей (Pillonel et al., 1992).

По общему содержанию лигнина образцы 3-4-14-3 и 
3-13-15-4 различаются незначительно (12.3 и 14.2 % соот-
ветственно), однако более устойчивый образец содержит 
в лигнине повышенное содержание n-гидроксифенильных 
звеньев. Выраженные различия наблюдаются по содер-
жанию п-гидроксициннаматов, ткани листа у образца 
3-13-15-4 содержат большое количество п-кумаратов, при 
этом понижено содержание соединений с альдегидной 
группой С = О.

Фенольные соединения в тканях растений накаплива-
ются, как правило, в гликозидной форме, однако непо-
средственно в районе гаусторий гриба фенолы обнару-
живаются в виде агликонов (т. е. свободных фенолов), в 
котором они более токсичны (Benhamou, Bélanger, 1998). 
Гидролиз фенольных гликозидов с высвобождением моле-
кулярных фенолов может быть спровоцирован какими-то 
веществами-элиситорами самих грибов.

При отсутствии антоцианов различия по окраске могут 
быть вызваны изменением химического состава лигнина. 
Для многих растений описаны мутантные генотипы CAD 
(как природные, так и искусственно полученные), у кото-
рых изменение в химическом составе мономеров привело 
к появлению характерной красновато-коричневой окраски 
тканей (Коновалов и др., 2015).

Поражение клеток пшеницы стеблевой ржавчиной 
(воз будитель Puccinia graminis f. sp. tritici ) обусловливает 
уси ление ультрафиолетовой флюоресценции пораженных 
участков тканей и изменение биохимической структуры 
лигнина (Moerschbacher et al., 1990; Menden et al., 2007). 
Ингибиторы CAD усиливали защитное действие. Веро-
ятно, поражение листовой ржавчиной (возбудитель Puc
cinia recondita f. sp. tritici ) приводит к сходным защитным 
процессам.

На поверхности листовой пластинки более устойчивого 
образца присутствуют минеральные образования, со-
стоящие преимущественно из кремнезема SiO2, который 
может представлять собой механическое препятствие 
для распространения гифов гриба. В золе лигнина устой-
чивого образца также содержится намного больше SiO2 
(см. табл. 1).

Связь между метаболизмом кремния и фенолов ранее 
отмечали многие исследователи (Fauteux et al., 2005). 
Одним из вероятных механизмов может быть влияние 
соединений кремния на активность ферментов, задей-
ствованных в защитных реакциях. Обработка раствора-
ми, содержащими кремний (силикат кальция, 300 г/м2), 
увеличила устойчивость растений пшеницы к мучнистой 
росе (Bélanger et al., 2003). Кроме того, обработка крем-
нием вызвала сильное увеличение отложения фенолов в 
эпидермальных клетках. Кремниевые соединения играют 
пассивную роль, образуя вместе с полифенолами более 
прочные покровы листа, однако авторы считают более 
вероятным, что кремний откладывается именно в местах 
проникновения гаусторий, т. е. играет активную протек-
торную роль. Возможным механизмом является сродство 
соединений кремния в форме гидрооксидов Si(OH)4 к 
органическим полигидроксильным соединениям, участву-
ющим в синтезе лигнина (Bélanger et al., 2003).

Обнаруженный нами тип повышенной устойчивости 
примерно соответствует типу устойчивости, обозначенно-
му в научной литературе как «нехозяйская устойчивость» 
(nonhost resistance) (Чесноков, 2007), который раньше 
называли горизонтальной (неспецифической). В отличие 
от вертикальной устойчивости типа «ген-на-ген» (gene-
for-gene resistance), в формирование неспецифической 
устойчивости вовлечены обычные гены метаболизма. 
Можно предположить, что к таковым относятся ген CAD1, 
задействованный в метаболизме фенилпропаноидов, или 
сцепленные с ним гены. Дальнейшие исследования позво-
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лят очертить круг факторов, вовлеченных в формирование 
устойчивости растений к грибным инфекциям. 

Полученные данные свидетельствуют о значительных 
различиях в качественном и количественном составе 
ароматических соединений в тканях листьев пшеницы, 
а также в степени минерализации поверхности листовой 
пластинки. На основании этих результатов можно предпо-
ложить, что определенные соотношения рассматриваемых 
веществ оказывают влияние на устойчивость растений 
пшеницы к грибной инфекции. Выделенные генотипы 
предполагается использовать для изучения возможных 
механизмов устойчивости.
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