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Ïðîâåäåíî ì³êðîñêîï³÷íå äîñë³äæåííÿ òà ê³ëüê³ñíå âè-
çíà÷åííÿ âì³ñòó êàëîçè â ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ äâîõ ñîð-
ò³â çà ïàòîãåíåçó. Âñòàíîâëåíî çäàòí³ñòü ³íòàêòíèõ 
ïðîðîñòê³â ñîðòó Ðåíàí íàêîïè÷óâàòè á³ëüøó ê³ëüê³ñòü 
êîíñòèòóö³éíî¿ êàëîçè íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ âåãåòà-
ö³¿, ùî ïðÿìî êîðåëþº ç³ ñò³éê³ñòþ öüîãî ñîðòó äî 
çáóäíèêà î÷êîâî¿ ïëÿìèñòîñò³ Pseudocercosporella her-
potrichoides. Ó ïðîðîñòê³â ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808 âè-
ÿâëåíî á³ëüø ³íòåíñèâíå ³íäóêîâàíå ïàòîãåíîì íàêî-
ïè÷åííÿ êàëîçè ïîð³âíÿíî ç ïðîðîñòêàìè ñîðòó Ðåíàí, 
ùî íå âïëèâàëî íà ï³äâèùåííÿ ¿õíüî¿ ñò³éêîñò³ äî ïà-
òîãåíó. 

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: êàëîçà, ïðîðîñòêè ïøåíèö³, ïàòîãåíåç, 
Pseudocercosporella herpotrichoides. 

Âñòóï. Âàæëèâîþ ñêëàäîâîþ ìóëüòèêîìïîíåíò-
íî¿ çàõèñíî¿ â³äïîâ³ä³ ðîñëèííèõ êë³òèí íà ³í-
ô³êóâàííÿ º ìåõàí³÷í³ áàð’ºðè. Âîíè áóâàþòü 
ÿê êîíñòèòóö³éí³, òàê³ ùî ³ñíóþòü â ³íòàêòíèõ 
òêàíèíàõ ðîñëèíè-æèâèòåëÿ, òàê ³ ³íäóêîâàí³, 
ùî âèíèêàþòü ó ðàç³ êîíòàêòó ç ïàòîãåíîì àáî 
éîãî ñòðóêòóðíèìè êîìïîíåíòàìè – åë³ñèòî-
ðàìè, âíàñë³äîê ÷îãî â³äáóâàºòüñÿ ìîäèô³êà-
ö³ÿ êë³òèííèõ ñò³íîê [1], â ïåðøó ÷åðãó, çà 
ðàõóíîê â³äêëàäàííÿ �-1,3-ãëþêàíó – êàëî-
çè. Ó âèùèõ ðîñëèí öåé ïîë³ìåð âõîäèòü äî 
ñêëàäó âàæëèâèõ êîíñòèòóö³éíèõ ñòðóêòóðíèõ 
åëåìåíò³â, ÿê³ âèêîíóþòü ð³çíîìàí³òí³ ôóíêö³¿, 
à ñàìå: êàëîçà â³äêëàäàºòüñÿ â ïðîöåñ³ îíòîãå-
íåçó ó ñèòîïîä³áíèõ ïëàñòèíêàõ ïðîâ³äíîãî åëå-
ìåíòà ôëîåìè, ç’ÿâëÿºòüñÿ ï³ä ÷àñ ôîðìóâàííÿ 
êë³òèííî¿ ïëàñòèíêè çà öèòîê³íåçó [2], º êîìïî-
íåíòîì îáîëîíîê ïèëêó [3] ³ êë³òèííèõ ñò³íîê 
ïèëêîâèõ òðóáîê, âèÿâëåíà ó ïëàçìîäåñìàõ [4]. 

Íàÿâí³ñòü ï³äâèùåíîãî ð³âíÿ íàêîïè÷åííÿ 
ö³º¿ çàõèñíî¿ ðå÷îâèíè ó ðîñëèí ìîæå áóòè ³í-
äèêàòîðîì ðîçâèòêó ðåàêö³¿ ðîñëèíè íà ä³þ 
á³îòè÷íèõ àáî àá³îòè÷íèõ ñòðåñîð³â [5]. Ó êë³-
òèíàõ â³äêëàäàííÿ êàëîçè àêòèâóºòüñÿ çà òðàâ-

ìàòè÷íèõ óøêîäæåíü, õîëîäîâîãî òà íèçüêî-
òåìïåðàòóðíîãî ñòðåñ³â, âïëèâó âàæêèõ ìåòà-
ë³â, ÓÔ-îïðîì³íåííÿ [6], ïàòîãåí³â ³ øê³äíè-
ê³â [7–10].

Íà ïî÷àòêîâèõ åòàïàõ âçàºìîä³¿ ó ñèñòåì³ ðîñ-
ëèíà – ïàòîãåí óêð³ïëåííÿ êë³òèííèõ ñò³íîê 
â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê òîãî, ùî ³ç çîâí³øíüî¿ 
ñòîðîíè ïëàçìàëåìè íà ñóì³æíîìó ç êë³òèííîþ 
ñò³íêîþ áîö³ íàêîïè÷óºòüñÿ �-1,3-ãëþêàí – êà-
ëîçà, íàé÷èñåëüí³øèé ³ ïîøèðåíèé êîìïîíåíò 
àïïîçèö³¿ êë³òèííèõ ñò³íîê [11]. Ãðàíè êàëîçè º 
ì³ñöÿìè íàêîïè÷åííÿ àíòèì³êðîáíèõ âòîðèí-
íèõ ìåòàáîë³ò³â, ÿê³ êîîïåðàòèâíî ïåðåøêîä-
æàþòü ïîâ³ëüíîìó ïðîíèêíåííþ ïàòîãåíó [12].

Ðîñëèíè äëÿ çàïîá³ãàííÿ ïðîíèêíåííþ êî-
í³ä³é ïàòîãåíó ïîòîâùóþòü êë³òèííó ñò³íêó â 
ì³ñöÿõ êîíòàêòó ç ì³êðîîðãàí³çìîì, ôîðìóþ÷è 
ïàï³ëè – íàï³âñôåðè÷í³ êàïñóëîïîä³áí³ óòâî-
ðåííÿ ì³æ ïëàçìàëåìîþ òà êë³òèííîþ ñò³íêîþ, 
ÿê³ º çàãàëüíîâèçíàíèì êîìïîíåíòîì PTI-â³ä-
ïîâ³ä³ (pattern-triggered immunity) [11]. Ïàï³ëè 
ì³ñòÿòü êàëîçó, öåëþëîçó, ë³ãí³í, ñóáåðèí, ôå-
íîëüí³ ïîë³àì³íè, àêòèâí³ ôîðìè êèñíþ (ÀÔÊ),
ïåðîêñèäàçè, àðàá³íîãàëàêòàíîâ³ á³ëêè, áàãàò³ 
íà ã³äðîêñèïðîë³í ãëþêîïðîòå¿äè, ïåêòèí, êñè-
ëîãëþêàíè,  à òàêîæ íåîðãàí³÷í³ åëåìåíòè – 
êàëüö³é, êðåìí³é, öèíê òà ³íø³ ðå÷îâèíè [11,
13]. Çà ðàõóíîê êîîïåðàòèâíî¿ ïîâåä³íêè âñ³õ
çàçíà÷åíèõ êîìïîíåíò³â ñèñòåìè ïàï³ëè ÿê çà-
õèñíîãî áàð’ºðà ïîñèëþþòüñÿ ìåõàí³÷í³ âëàñòè-
âîñò³ êë³òèííî¿ ñò³íêè â ö³ëîìó òà ¿¿ ñò³éê³ñòü
äî ä³¿ åêñòðàöåëþëÿðíèõ ôåðìåíò³â ïàòîãåíó
[14]. Êð³ì òîãî, ùî êàëîçà ä³º ÿê ô³çè÷íèé 
áàð’ºð, âîíà òàêîæ ôóíêö³îíóº ÿê ìîëåêó-
ëÿðíèé ô³ëüòð ³, òàêèì ÷èíîì, ïåðåøêîäæàº 
â³ëüíîìó ïåðåñóâàííþ ïåâíèõ ìîëåêóë. Ñàìå
òîìó ¿¿ â³äêëàäàííÿ íàâêîëî ñòðóêòóð ì³êðî-
îðãàí³çìó ïîðóøóº éîãî æèâëåííÿ ³ ïðèçâî-
äèòü äî ñïîâ³ëüíåííÿ ðîçâèòêó [13]. Îêð³ì öüî-
ãî, êàëîçà ïåðåøêîäæàº ïåðåì³ùåííþ åêçî-
òîêñèí³â ó ðîñëèííó êë³òèíó [11]. Âåëè÷åçíà 
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Äèíàì³êà íàêîïè÷åííÿ êàëîçè ÿê ìåõàí³÷íîãî çàõèñíîãî áàð’ºðà â ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ çà ïàòîãåíåçó

ê³ëüê³ñòü ïðîâåäåíèõ ð³çíèìè íàóêîâèìè ãðó-
ïàìè âèñîêîÿê³ñíèõ äîñë³äæåíü â ãàëóç³ ô³òî-
³ìóí³òåòó òà ô³ç³îëîã³¿ ðîñëèí, íà æàëü, ùå 
íå äàëè â³äïîâ³ä³ íà ðÿä âàæëèâèõ ïèòàíü 
ùîäî êîîïåðàòèâíî¿ ïîâåä³íêè ï³äñèñòåì – 
ñòðóêòóðíèõ åëåìåíò³â çàõèñòó òà ìåõàí³çì³â ¿õ 
ôîðìóâàííÿ. Âèâ÷åííÿ ðåàêö³¿ â³äêëàäàííÿ êà-
ëîçè ÿê åëåìåíòà ñòðóêòóðíîãî çàõèñòó òà ìàð-
êåðà ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî á³îòè÷íîãî ñòðåñó, 
ç’ÿñóâàííÿ ìåõàí³çì³â êîíñòèòóö³éíîãî òà ³í-
äóêîâàíîãî íàêîïè÷åííÿ ãëþêàíó º âåëüìè àê-
òóàëüíèìè.

Ìåòà äîñë³äæåíü ç�ÿñóâàòè ðîëü ³íäóêîâàíî-
ãî â³äêëàäàííÿ êàëîçè ÿê ìàðêåðà ðåàêö³¿ íà 
ñòðåñ ó ïðîðîñòê³â îçèìî¿ ïøåíèö³ (Triticum 
aestivum L.) ñîðò³â Ìèðîí³âñüêà 808 òà Ðåíàí 
ïðè ³íô³êóâàíí³ çáóäíèêîì î÷êîâî¿ ïëÿìèñ-
òîñò³ – ãåì³á³îòðîôíèì ãðèáîì Pseudocerco-
sporella herpotrichoides (Fron) Deighton. 

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Ñåìèäîáîâ³ ïðîðîñò-
êè ïøåíèö³ ñîðò³â Ìèðîí³âñüêà 808 ³ Ðåíàí 
³íô³êóâàëè ñóñïåíç³ºþ êîí³ä³é ó êîíöåíòðàö³¿ 
1 · 105 êîëîí³ºóòâîðþþ÷èõ îäèíèöü ó 1 ìë 
(ÊÓÎ/ìë) [15] âèñîêîâ³ðóëåíòíîãî øòàìó 543
7/1 P. herpotrichoides ³ç êîëåêö³¿ ²íñòèòóòó çàõèñ-
òó ðîñëèí ÍÀÀÍ Óêðà¿íè. Êîíòðîëüí³ âàð³àí-
òè îáðîáëÿëè äèñòèëüîâàíîþ âîäîþ. Â³äá³ð ðîñ-
ëèííîãî ìàòåð³àëó çä³éñíþâàëè êîæí³ 24 ãîä
ïðîòÿãîì ï�ÿòè ä³á. 

Â³äêëàäàííÿ êàëîçè â êë³òèíàõ ïðîðîñòê³â 
ïøåíèö³ äîñë³äæóâàëè ìåòîäîì ôëóîðåñöåíò-
íî¿ ì³êðîñêîï³¿. Ñåðåäíþ ÷àñòèíó ëèñòê³â äëÿ 
âèäàëåííÿ ç íèõ àâòîôëóîðåñöåíòíîãî ìàòåð³-
àëó ³íêóáóâàëè â 95%-íîìó åòàíîë³ âïðîäîâæ 
12 ãîä. Ï³ñëÿ öüîãî ðîñëèííèé ìàòåð³àë òðè÷³ 
â³äìèâàëè â 0,07 Ì ôîñôàòíîìó áóôåð³ (ðÍ 
9,0) òà ³íêóáóâàëè 12 ãîä ó ðîç÷èí³ 0,01%-íîãî 
àí³ë³íîâîãî áëàêèòíîãî â 0,07 Ì ôîñôàòíîìó 
áóôåð³ (ðÍ 9,0). Ïðåïàðàòè ãîòóâàëè, âèêîðèñ-
òîâóþ÷è ÿê çàëèâíå ñåðåäîâèùå ôîñôàòíèé áó-
ôåð ç 0,01%-íèì àí³ë³íîâèì áëàêèòíèì. Ì³êðî-
ñêîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïðîâîäèëè íà ôëóîðåñ-
öåíòíîìó ì³êðîñêîï³ ÌË-2 («ËÎÌÎ», ÐÔ), 
âèêîðèñòîâóþ÷è ô³ëüòðè 340–380 íì (�ex) ³ 
425 íì (�em). 

Ê³ëüê³ñòü êàëîçè âèçíà÷àëè çà ìîäèô³êîâà-
íèì ìåòîäîì Êàóññà [4]. Ç ëèñòê³â ïðîðîñòê³â 
ïøåíèö³ âèð³çàëè ñåðåäíþ ÷àñòèíó (300 ìã) ³ 
âèòðèìóâàëè 1 ãîä â 70%-íîìó åòàíîë³ äëÿ âè-
äàëåííÿ àâòîôëóîðåñöåíòíîãî ìàòåð³àëó. Ïîò³ì

òðè÷³ ïðîìèâàëè äèñòèëüîâàíîþ âîäîþ òà ï³ä-
ñóøóâàëè íà ô³ëüòðóâàëüíîìó ïàïåð³. Ðîñëèí-
íèé ìàòåð³àë ãîìîãåí³çóâàëè ó ôàðôîðîâ³é ñòóï-
ö³ ç³ ñêëÿíèì ïîðîøêîì òà 3 ìë 1 Ì NaOH. 
Îòðèìàíèé ãîìîãåíàò âèòðèìóâàëè 15 õâ íà âî-
äÿí³é áàí³ ïðè 80 ºÑ äëÿ ðîç÷èíåííÿ êàëîçè, 
ï³ñëÿ ÷îãî îñàäæóâàëè öåíòðèôóãóâàííÿì (380 g,
5 õâ). Äëÿ âèçíà÷åííÿ âì³ñòó êàëîçè äî 
200 ìêë ñóïåðíàòàíòó äîäàâàëè 400 ìêë 0,01%-
íîãî âîäíîãî ðîç÷èíó àí³ë³íîâîãî áëàêèòíîãî. 
Ðîç÷èí íàáóâàâ ñèíüî-çåëåíîãî çàáàðâëåííÿ. 
Ï³ñëÿ öüîãî äî ðîç÷èíó äîäàâàëè 210 ìêë 1 í
HCl òà 590 ìêë 1 Ì áóôåðà ãë³öèí/NaOH (pH 
9,5). Çàáàðâëåííÿ ðîç÷èíó çì³íþâàëîñü íà ÿñ-
êðàâî áëàêèòíî-çåëåíå. Ñóì³ø ñòðóøóâàëè òà
ïîì³ùàëè íà âîäÿíó áàíþ. Âèòðèìóâàëè 20 õâ
ïðè 50 ºÑ, à ï³ñëÿ öüîãî ùå 30 õâ ïðè ê³ìíàòí³é 
òåìïåðàòóð³. Ôëóîðåñöåíö³þ ðîç÷èíó âèì³ðþ-
âàëè íà ñïåêòðîôëóîðèìåòð³ ÑÄË-2 («ËÎÌÎ», 
ÐÔ). Äîâæèíà õâèë³ çáóäæåííÿ (�ex) ñòàíîâèëà 
397 íì, äîâæèíà õâèë³ âèì³ð³â (�em) – 490 íì. 
Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü îáðîáëåí³ ñòàòèñòè÷-
íèìè ìåòîäàìè [16]. 

Ðåçóëüòàòè äîñë³äæåíü òà ¿õ îáãîâîðåííÿ. 
Ì³êðîñêîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî îá-
ðîáêà ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ñóñïåíç³ºþ êîí³ä³é 
P. herpotrichoides ³íäóêóâàëà íàêîïè÷åííÿ êà-
ëîçè â êë³òèíàõ åï³äåðìè ëèñòê³â (ðèñ. 1). 
Êàëîçîâì³ñí³ ä³ëÿíêè ìàëè ÿñêðàâó æîâòî-
çåëåíó ôëóîðåñöåíö³þ, ÿêà çðîñòàëà âïðîäîâæ 
óñ³õ 120 ãîä åêñïåðèìåíòó. Â³çóàëüíå ïîð³âíÿííÿ 
³íäóêîâàíîãî ïàòîãåíîì â³äêëàäàííÿ êàëîçè â 
êë³òèíàõ åï³äåðìè ëèñòê³â ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ 
ð³çíèõ çà ñò³éê³ñòþ ñîðò³â [17] âèÿâèëî, ùî ³í-
òåíñèâí³øå öåé ïðîöåñ â³äáóâàâñÿ ó êë³òèíàõ 
åï³äåðìè ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ñïðèéíÿòëèâîãî 
ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808 (ðèñ. 1). Â êîíòðîëü-
íèõ âàð³àíòàõ çà îáðîáêè ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ 
âîäîþ íàêîïè÷åííÿ ãðàí êàëîçè â êë³òèíàõ 
åï³äåðìè ëèñòê³â íå ñïîñòåð³ãàëè (ðèñ. 1 à, á). 
Ì³êðîñêîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ äîçâîëèëè ³äåí-
òèô³êóâàòè îñíîâí³ çîíè ³íäóêîâàíî¿ ïàòîãåíîì 
ëîêàë³çàö³¿ êàëîçè, àëå îòðèìàí³ äàí³ âèÿâèëèñÿ 
íåäîñòàòíüî ³íôîðìàòèâíèìè äëÿ ïîð³âíÿííÿ 
³íòåíñèâíîñò³ íàêîïè÷åííÿ äàíîãî ãëþêàíó â
êë³òèíàõ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ îáðàíèõ äëÿ åêñ-
ïåðèìåíòó ñîðò³â. Òîìó íà íàñòóïíîìó åòàï³ 
ïðîâåëè ê³ëüê³ñíå âèçíà÷åííÿ âì³ñòó êàëîçè. 
Ó ïðîðîñòêàõ êîíòðîëüíèõ âàð³àíò³â îáîõ äî-
ñë³äæóâàíèõ ñîðò³â ¿¿ ïðèð³ñò ñòàíîâèâ â³ä 
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0,1 ìêã-åêâ./ìã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè çà äîáó 
(ðèñ. 2), ùî çóìîâëåíî îíòîãåíåòè÷íèìè ô³-
ç³îëîã³÷íèìè ïðîöåñàìè ðîñëèí, ÿê³ çãàäóâà-
ëèñü âèùå.

Äèíàì³êà â³äêëàäàííÿ öüîãî ïîë³ìåðà ó êîíò-
ðîëüíèõ (íå³íô³êîâàíèõ) ïðîðîñòêàõ îáîõ ñîð-
ò³â ïøåíèö³ áóëà ïîä³áíîþ. Êàëîçà íàêîïè-
÷óâàëàñÿ âïðîäîâæ óñ³õ 120 ãîä åêñïåðèìåí-
òó (ðèñ. 2), ³ íàïðèê³íö³ ¿¿ ïðèð³ñò ñêëàäàâ 
1,2 òà 1 ìêã-åêâ./ìã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè ó 

ïðîðîñòê³â ñîðò³â Ðåíàí òà Ìèðîí³âñüêà 808
â³äïîâ³äíî. Òîáòî çà â³äñóòíîñò³ ñòðåñó ó ïðî-
ðîñòê³â ïøåíèö³ íåñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ðå-
íàí çà 12 ä³á íàêîïè÷óºòüñÿ á³ëüøå êàëîçè, í³æ
ó ïðîðîñòê³â ñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ìèðîí³â-
ñüêà 808, ùî ìîæå âïëèâàòè, íàïðèêëàä, íà
åëàñòè÷í³ñòü êë³òèííèõ ñò³íîê òà áóòè ïåðåäó-
ìîâîþ á³ëüø âèñîêî¿ ñò³éêîñò³ ïðîðîñòê³â ïøå-
íèö³ ñîðòó Ðåíàí äî ìåõàí³÷íîãî ñòðåñó [18] íà 
á³ëüø ï³çí³õ ñòàä³ÿõ âåãåòàö³¿. Ðàçîì ç òèì öå 

Ðèñ. 1. Â³äêëàäàííÿ êàëîçè â êë³òèíàõ åï³äåðìè ëèñòê³â ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ ïðè ³íîêóëÿö³¿ ñóñïåíç³ºþ 
êîí³ä³é P. herpotrichoides: I – 24 ãîä; II – 48 ãîä; III – 72 ãîä; IV – 96 ãîä; V – 120 ãîä; à – êîíòðîëü 
Ìèðîí³âñüêà 808; á – êîíòðîëü Ðåíàí; â – äîñë³ä Ìèðîí³âñüêà 808; ã – äîñë³ä Ðåíàí. Çá. 40 × 7
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Äèíàì³êà íàêîïè÷åííÿ êàëîçè ÿê ìåõàí³÷íîãî çàõèñíîãî áàð’ºðà â ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ çà ïàòîãåíåçó

ìîæå áóòè îäí³ºþ ³ç ïðè÷èí âèùî¿ ñò³éêîñò³ 
ðîñëèí ïøåíèö³ ñîðòó Ðåíàí íå ò³ëüêè äî ïå-
ðåëàìóâàííÿ ñòåáëà çà ñèëüíîãî óðàæåííÿ P. her-
potrichoides [17], à ³ çàñîáîì ôîðìóâàííÿ ïåâíèõ 
êîíñòèòóö³éíèõ çàõèñíèõ êîíãëîìåðàò³â ðîñ-
ëèííèõ êë³òèí ÿê åâîëþö³éíî çóìîâëåíèõ îíòî-
ãåíåòè÷íèõ óòâîðåíü, á³ëüø åôåêòèâíèõ ç ïîçè-
ö³¿ ³ìóí³òåòó, íàïðèêëàä, ôîðìóâàííÿ ïîêðèâ-
íî¿ òêàíèíè – åï³äåðìè, ùî çäàòíà çàáåçïå÷ó-
âàòè á³ëüø åôåêòèâíèé çàõèñò ðîñëèí ñîðòó 
Ðåíàí íà ïåðøèõ åòàïàõ âçàºìîä³¿ êë³òèí ç 
ïàòîãåíîì. ßêùî çäàòí³ñòü ðîñëèí ôîðìóâàòè 
êëàñòåðè ³ç çàõèñíèìè ðå÷îâèíàìè òà ïàï³ëè 
ðîçãëÿäàòè ÿê îíòîãåíåòè÷íèé êîíñòèòóö³éíèé 
çàõèñíèé áàð’ºð, ÿêèé ïîòðåáóº ó òîìó ÷èñë³ ³ 
êàëîçó ÿê ñòðóêòóðíîãî åëåìåíòà, òîä³ íàÿâí³ñòü 
ó ïðîðîñòê³â êîíòðîëüíîãî âàð³àíòó ñîðòó Ðåíàí 
á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ öüîãî ãëþêàíó ìîæå îòðèìàòè 
ñâîº ïîÿñíåííÿ, òèì á³ëüøå, ùî äàíèé ñîðò ìàº 
âèùó ñò³éê³ñòü äî çáóäíèêà î÷êîâî¿ ïëÿìèñòîñò³ 
ïîð³âíÿíî ç ñîðòîì Ìèðîí³âñüêà 808.

Çà ³íô³êóâàííÿ ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ îáîõ ñîð-
ò³â ñóñïåíç³ºþ êîí³ä³é P. herpotrichoides ñïîñ-
òåð³ãàëè ³ñòîòíó ð³çíèöþ ó ê³ëüêîñò³ íàêîïè÷åí-
íÿ êàëîçè ïîð³âíÿíî ç êîíòðîëåì. Ñàìå øâèäêå 
ó ÷àñ³ ³íäóêîâàíå ïàòîãåíîì íàêîïè÷åííÿ ãëþ-
êàíó ñïîñòåð³ãàëè ïî çàâåðøåííþ ïåðøî¿ äî-
áè ï³ñëÿ ³íîêóëÿö³¿ ïàòîãåíîì, ÿêå ñêëàëî 

1,5 ìêã-åêâ./ìã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè ó ïðî-
ðîñòê³â ðîñëèí ïøåíèö³ ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808
òà 1,3 ó ïðîðîñòê³â ñîðòó Ðåíàí (ðèñ. 2, à, 
á). Íà 72-é ãîäèí³ åêñïåðèìåíòó ³íô³êîâàí³ 
ïðîðîñòêè ïøåíèö³ ñîðòó Ðåíàí áóëè çäàòí³ 
íàêîïè÷óâàòè â ñåðåäíüîìó 1,8 ìêã-åêâ./ìã ìà-
ñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè, çðàçêè ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 
808 – â ñåðåäíüîìó 2 ìêã-åêâ./ìã ìàñè ñèðî¿ 
ðå÷îâèíè. ×åðåç 96 ãîä ï³ñëÿ çàðàæåííÿ âì³ñò 
êàëîçè â ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ îáîõ ñîðò³â ìàâ 
îäíàêîâèé ð³âåíü òà ñòàíîâèâ 2,3 ìêã-åêâ./ìã 
ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè. Ó ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ 
íåñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ðåíàí ê³ëüê³ñòü êà-
ëîçè âïðîäîâæ íàñòóïíèõ 24 ãîä ìàéæå íå 
çì³íþâàëàñÿ òà íàâ³òü çìåíøóâàëàñÿ, â òîé ÷àñ 
ÿê ó ïðîðîñòê³â ñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ìè-
ðîí³âñüêà 808 ñïîñòåð³ãàëè íåçíà÷íå çðîñòàííÿ 
íàêîïè÷åííÿ öüîãî ïîë³ñàõàðèäó (ðèñ. 2). Àëå 
ïðè öüîìó ðîçá³æí³ñòü ñåðåäíüîêâàäðàòè÷íîãî 
â³äõèëåííÿ íà ÷àñîâîìó ³íòåðâàë³ äîñë³äæåíü 
96–120 ãîä áóëà ñòàòèñòè÷íî íåäîñòîâ³ðíîþ, 
òîìó â äàíîìó âèïàäêó ìîæíà ãîâîðèòè ëèøå 
ïðî òåíäåíö³¿. Ì³êðîñêîï³÷íèé òà ê³ëüê³ñíèé 
àíàë³ç îòðèìàíèõ ðåçóëüòàò³â äîçâîëèâ çðîáèòè 
ïðèïóùåííÿ, ùî á³ëüø ³íòåíñèâíå ³íäóêîâà-
íå ñòðåñîì íàêîïè÷åííÿ êàëîçè ó ïðîðîñòê³â 
ïøåíèö³ ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808 ñêîð³øå çà 
âñå º íàñë³äêîì ïåðåóïîðÿäêóâàííÿ ó �-1,3-
ãëþêàíîâèé ïîë³ìåðíèé ëàíöþã (êàëîçó) ìîíî-
ìåð³â ãëþêîçè òà îë³ãîìåð³â ç �-1,3-ãë³êîçèä-
íèì çâ’ÿçêîì [19], ùî áóëè çðóéíîâàí³ ï³ä 
÷àñ âçàºìíî¿ ôåðìåíòàòèâíî¿ àòàêè ó ñèñòåì³ 
ðîñëèíà – ïàòîãåí [20]. Ùîäî àíàë³çó ðåçóëüòà-
ò³â äîñë³äæåíü ó ñîðòó Ðåíàí, ÿêèé ì³ñòèòü ãåí 
Pñh1 [17] ³ ìàº âèùó ñò³éê³ñòü äî P. herpotrichoi-
des  ïîð³âíÿíî ç ñîðòîì Ìèðîí³âñüêà 808 ïðè 
îáðîáö³ îäíàêîâèìè êîíöåíòðàö³ÿìè ñóñïåíç³¿ 
êîí³ä³é  P. herpotrichoides, òî â³í ìàâ ìàêñè-
ìàëüíó ê³ëüê³ñòü â³äêëàäåíî¿ êàëîçè íà 96-òó
ãîäèíó åêñïåðèìåíòó, ï³ñëÿ ÷îãî ¿¿ ê³ëüê³ñòü
ïî÷èíàëà çìåíøóâàòèñü, òîáòî òðàíñôîðìóâà-
òèñü [21] ó ³íø³ ñòðóêòóðí³ åëåìåíòè êë³òèí.

Ó ñèíòåç³ êàëîçè áåðå ó÷àñòü �-1,3-ãëþêàí-
ñèíòàçà (êàëîçîñèíòàçà, ÊÔ 2.4.1.34) – òðàíñ-
ìåìáðàííèé ïðîòå¿í, êàòàë³òè÷íèé äîìåí ÿêî-
ãî ðîçòàøîâàíî ó çîâí³øíüîìó øàð³ öèòîïëàç-
ìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè ðîñëèííèõ êë³òèí [8]. Ïëàç-
ìàëåìà ìàº ïåâíó ê³ëüê³ñòü äàíîãî ôåðìåíòó, 
ÿêèé øâèäêî àêòèâóºòüñÿ â óìîâàõ ñòðåñó [22]. 
Â ðîñëèíàõ Arabidopsis thaliana ³äåíòèô³êîâàíî 

Ðèñ. 2. Íàêîïè÷åííÿ êàëîçè ó ïðîðîñòê³â (ïî âåð-
òèêàë³, ìêã-åêâ./ìã ìàñè ñèðî¿ ðå÷îâèíè) ïøåíèö³ 
cîðò³â Ìèðîí³âñüêà 808 (à) ³ Ðåíàí (á) çà ³íîêóëÿö³¿ 
ñóñïåíç³ºþ êîí³ä³é P. herpotrichoides: 1 – êîíòðîëü, 
2 – äîñë³ä. Ïî ãîðèçîíòàë³ – åêñïîçèö³ÿ, ãîä
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ãåí PMR4/GSL5, ÿêèé êîäóº êàëîçîñèíòàçó ³ 
â³äïîâ³äàº çà ³íäóêîâàíå ñòðåñîì â³äêëàäàííÿ 
êàëîçè [8]. Äîñë³äæåííÿ ìóòàíò³â pmr4, ÿê³ âòðà-
÷àëè çäàòí³ñòü íàêîïè÷óâàòè êàëîçó íà ä³ëÿí-
êàõ ïðîíèêíåííÿ çáóäíèêà áîðîøíèñòî¿ ðîñè 
ÿ÷ìåíþ (Blumeria graminis f.sp. hordei), ïîêàçà-
ëè íåçíà÷íå ï³äâèùåííÿ ÷àñòîòè ïðîíèêíåííÿ 
ïàòîãåíó. Òîìó ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî êàëîçà 
íå ìàº âàæëèâîãî çíà÷åííÿ ÿê êîìïëåêñíèé 
ìåõàí³÷íèé áàð’ºð ó ïàï³ëàõ, çîêðåìà äëÿ ïðî-
íèêíåííÿ çáóäíèêà áîðîøíèñòî¿ ðîñè. 

Ê³ëüê³ñòü êàëîçè â êë³òèí³ ðåãóëþºòüñÿ òà-
êîæ áàëàíñîì ì³æ àêòèâí³ñòþ êàëîçîñèíòàçè ³ 
�-1,3-ãëþêàíàçè (êàëàçè, ÊÔ 3.2.1.39) – ôåð-
ìåíòó, ÿêèé âèêëèêàº ¿¿ äåãðàäàö³þ [23]. Ïðè 
çìåíøåíí³ àêòèâíîñò³ �-1,3-ãëþêàíàçè ñïîñòå-
ð³ãàºòüñÿ óïîâ³ëüíåííÿ ðóõó â³ðóñíèõ á³ëê³â ³ 
GFP ç êë³òèíè äî êë³òèíè â ðîñëèíàõ òþòþíó 
[24] òà àðàá³äîïñèñó [25].

Âðàõîâóþ÷è òå, ùî êàëîçà ïåðåøêîäæàº 
ïåðåñóâàííþ ïåâíèõ ìîëåêóë, ¿¿ â³äêëàäàííÿ, 
ç îäíîãî áîêó, ìîæå ïîðóøóâàòè æèâëåííÿ ³
ñïîâ³ëüíþâàòè òàêèì ÷èíîì ðîçâèòîê ïàòî-
ãåíó, à ç ³íøîãî – îáìåæóâàòè äèôóç³þ åë³-
ñèòîð³â ïàòîãåíó äî ñóñ³äí³õ ðîñëèííèõ êë³-
òèí, ùî ìîæå ïðèçâîäèòè â³äïîâ³äíî äî 
çíèæåííÿ ð³âíÿ àêòèâàö³¿ çàõèñíèõ ðåàêö³é 
ðîñëèííîãî îðãàí³çìó [11]. Ëîêàëüíå íàêîïè-
÷åííÿ êàëîçè ó ñèòîïîä³áíèõ ïëàñòèíêàõ ³
ïëàçìîäåñìàõ îáìåæóº ³ íàâ³òü çóïèíÿº ïåðå-
ì³ùåííÿ ðå÷îâèí ïî ôëîåì³ òà ñèìïëàñòó, 
ùî âèêëèêàº ïîðóøåííÿ òðàíñïîðòó ðå÷îâèí 
[26]. Îñòàííº ³í³ö³þº ô³ç³îëîã³÷íó ³çîëÿö³þ 
ãðóïè êë³òèí (äî ê³ëüêîõ ñîòåíü), äå ç ÷àñîì 
éìîâ³ðí³øå çà âñå, ÿêùî áëîêàäó íå áóäå 
çíÿòî ðîñëèíîþ «çà ïîâàæíèõ ïðè÷èí», â³ä-
áóäåòüñÿ ðåàêö³ÿ íàä÷óòëèâî¿ çàãèáåë³ êë³òèí 
(ÐÍ×-çàãèáåëü êë³òèí) [27]. Âèêîðèñòîâóþ÷è 
êàëîçó çàçíà÷åíèì ñïîñîáîì, ðîñëèíè òàêèì 
÷èíîì ³çîëþþòü çîíó ïàòîãåíåçó òà ó ïîäàëü-
øîìó çàâäÿêè âèíèêíåííþ ëîêàëüíèõ íåêðî-
ç³â ðàçîì ³ç çàãèáåëëþ ñâî¿õ êë³òèí ³íã³áóþòü 
³ ïàòîãåí [10], ùî äîçâîëÿº ¿ì ïðîäîâæóâàòè 
ðåàë³çàö³þ ñâî¿õ ïðÿìèõ îíòîãåíåòè÷íèõ ïðî-
ãðàì ó ïðîöåñ³ ïîäàëüøî¿ âåãåòàö³¿.

Â ðåçóëüòàò³ ïðîâåäåíî¿ åêñïåðèìåíòàëüíî¿ 
ðîáîòè ìåòîäàìè ôëóîðåñöåíòíî¿ ì³êðîñêîï³¿ 
³ ê³ëüê³ñíîãî âèçíà÷åííÿ êàëîçè âñòàíîâëåíî, 
ùî ³íô³êóâàííÿ ñóñïåíç³ºþ êîí³ä³é P. herpo-
trichoides ³íäóêóº ïàòîãåí-çàëåæíå â³äêëàäàí-

íÿ äàíîãî ïîë³ãëþêàíó ó ïðîðîñòê³â ïøå-
íèö³ ñîðò³â Ìèðîí³âñüêà 808 ³ Ðåíàí. Ïðîòå
âèÿâëåíî, ùî çà ³íô³êóâàííÿ ïðîðîñòêè ñïðèé-
íÿòëèâîãî ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808 íàêîïè÷ó-
þòü á³ëüøó ê³ëüê³ñòü êàëîçè ïîð³âíÿíî ç ïðî-
ðîñòêàìè íåñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ðåíàí. 

Âèùèé ð³âåíü â³äêëàäàííÿ êàëîçè ó ïðî-
ðîñòê³â ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808  ïðè ³íäóêîâà-
íîìó ïàòîãåíåç³ ìîæå áóòè ïîÿñíåíî íåîá-
õ³äí³ñòþ â³äòâîðåííÿ ïîøêîäæåíèõ ã³äðîëàçàìè 
ãðèáà [28] ä³ëÿíîê îñîáèñòî¿ êë³òèííî¿ ñò³íêè, 
ÿêèõ ó ðîñëèí äàíîãî ñîðòó ìîãëî óòâîðþâà-
òèñÿ á³ëüøå ó çâ’ÿçêó ç íåäîñêîíàëîþ â ïîð³â-
íÿíí³ ç ïðîðîñòêàìè ñîðòó Ðåíàí ñèñòåìîþ
êîíñòèòóö³éíîãî çàõèñòó. Îñòàííº ïðèçâîäè-
ëî äî óðàæåííÿ ïðîðîñòê³â âèêîðèñòàíèìè 
òèòðàìè ïàòîãåíó P. herpotrichoides. Òàêèì ÷è-
íîì, êîíñòèòóö³éí³ ñòðóêòóðí³ ðå÷îâèíè çà-
õèñòó ó ðîñëèí ñîðòó Ðåíàí âèÿâèëèñÿ á³ëüø
ñò³éêèìè äî óðàæåííÿ ïàòîãåíîì, ùî ïðÿìî
êîðåëþº ç ¿õ á³ëüø âèñîêèì ð³âíåì êîíñòèòó-
ö³éíîãî íàêîïè÷åííÿ êàëîçè.

Ñïåöèô³÷í³ êîíñòèòóö³éí³ çàõèñí³ åëåìåíòè 
ðîñëèí – êëàñòåðè êë³òèííî¿ ñò³íêè, ÿê³ ñêëà-
äàþòüñÿ ó òîìó ÷èñë³ ç òîêñè÷íèõ äëÿ ïàòîãåíó 
ðå÷îâèí – ôåíîë³â òà ôëàâîíî¿ä³â, ã³äðîë³òè÷íèõ 
ôåðìåíò³â, ìîæóòü òàêîæ áóòè åôåêòèâíèì 
ëîêàëüíèì çàõèñíèì áàð’ºðîì íà ïåðøèõ 
åòàïàõ âçàºìîä³¿ â ñèñòåì³ ðîñëèíà – ïàòîãåí 
òà çóìîâëþâàòè âèùó ñò³éê³ñòü ïðîðîñòê³â ïøå-
íèö³ ñîðòó Ðåíàí äî ³íô³êóâàííÿ P. herpotri-
choides. Îáðîáêà ðîñëèí âèñîêèìè òèòðàìè 
ñóñïåíç³¿ ãðèáà [29] ç ÷àñîì ïðèçâîäèòü äî 
ïîâíî¿ éîãî ëîêàë³çàö³¿ ó âèãëÿä³ íåêðîç³â – 
ÐÍ×-çàãèáåë³ êë³òèí [30], òàêèì ÷èíîì çà-
ïîá³ãàþ÷è ðîçïîâñþäæåííþ ì³êðîîðãàí³çìó òà
çá³ëüøåííþ ê³ëüêîñò³ éîãî êîëîí³é. Òðåáà 
ï³äêðåñëèòè, ùî ðåàêö³ÿ íàä÷óòëèâî¿ çàãèáåë³ 
êë³òèí äîñòàòíüî òðèâàëà ó ÷àñ³, áî âîíà 
ïîâ’ÿçàíà ç ãåíåòè÷íî-äåòåðì³íîâàíîþ â³äïî-
â³ääþ ðîñëèí íà ñòðåñ ³ âêëþ÷àº ó ñåáå ñèíòåç 
ìàêñèìàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ á³îõ³ì³÷íèõ çàõèñíèõ 
ðå÷îâèí. Äîñë³äæåííÿ äèíàì³êè íàêîïè÷åí-
íÿ ôåíîëüíèõ òà ôëàâîíî¿äíèõ ñïîëóê ó êë³-
òèíàõ ïðîðîñòê³â äàíèõ ñîðò³â íà á³ëüø òðè-
âàëîìó ïðîì³æêó ÷àñó âåãåòàö³¿ çìîæå çâóçèòè 
êîëî ïîñòàâëåíèõ â ö³é ðîáîò³ ïèòàíü òà äàòè 
ïîÿñíåííÿ îòðèìàíèì ðåçóëüòàòàì. Îñòàòî÷í³
âèñíîâêè ùîäî ìåõàí³çì³â ñò³éêîñò³ ðîñëèí 
âèêîðèñòàíèõ ó ðîáîò³ ñîðò³â ïøåíèö³ äî ïà-



ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2017. Ò. 51. ¹ 1 39

Äèíàì³êà íàêîïè÷åííÿ êàëîçè ÿê ìåõàí³÷íîãî çàõèñíîãî áàð’ºðà â ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ çà ïàòîãåíåçó

òîãåííîãî ãðèáà P. herpotrichoides ìîæíà áóäå
çðîáèòè, ÿêíàéøèðøå âèâ÷èâøè ³íø³ àêòèâí³ 
ðå÷îâèíè ³ íàäìîëåêóëÿðí³ êîíãëîìåðàòè ô³òî-
³ìóí³òåòó îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ.

Âèñíîâêè. Ïîêàçàíî, ùî çà ³íô³êóâàííÿ ñóñ-
ïåíç³ºþ êîí³ä³é P. herpotrichoides ó êîíöåíòðàö³¿ 
1 · 105 ÊÓÎ/ìë â³äáóâàºòüñÿ íàêîïè÷åííÿ êà-
ëîçè ó ïðîðîñòêàõ ïøåíèö³ ñîðò³â Ìèðîí³âñüêà 
808 òà Ðåíàí. ²íäóêîâàíå ïàòîãåíîì â³äêëà-
äàííÿ êàëîçè  áóëî ³íòåíñèâí³øèì ó ïðîðîñòê³â 
ñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808, ùî 
ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíî ÿê ç íàÿâí³ñòþ á³ëüøî¿ 
ê³ëüêîñò³ ïîøêîäæåíèõ ó ðîñëèí ä³ëÿíîê êë³-
òèííèõ ñò³íîê â õîä³ ôåðìåíòàòèâíî¿ àòàêè 
ïàòîãåíó, òàê ³ çà ðàõóíîê íàÿâíîñò³ ó íèõ 
á³ëüøî¿ ê³ëüêîñò³ ôåðìåíòàòèâíèõ êîìïëåêñ³â 
êàëîçîñèíòàçè. Ó êîíòðîëüíèõ íå³íô³êîâàíèõ 
ïðîðîñòê³â ïøåíèö³ íåñïðèéíÿòëèâîãî ñîðòó
Ðåíàí âì³ñò êîíñòèòóö³éíî¿ êàëîçè áóâ çíà÷-
íî âèùèì ó ïîð³âíÿíí³ ç ïðîðîñòêàìè ñïðèé-
íÿòëèâîãî ñîðòó Ìèðîí³âñüêà 808, ùî ñêîð³ø
çà âñå º íàñë³äêîì íàÿâíîñò³ ó íèõ íàäîðãà-
í³çîâàíèõ [31] êîíñòèòóö³éíèõ çàõèñíèõ ñòðóê-
òóð. Ðåçóëüòàòè åêñïåðèìåíò³â ïîêàçàëè, ùî 
ïðîðîñòêè ðîñëèí ïøåíèö³ ñîðòó Ðåíàí íà 
ïî÷àòêó ñâîãî îíòîãåíåçó ôîðìóþòü á³ëüø 
åôåêòèâí³ êîíñòèòóö³éí³ çàõèñí³ ñòðóêòóðè ïî-
âåðõí³ ëèñòêîâî¿ ïëàñòèíêè, ùî ïðÿìî êî-
ðåëþº ³ç çðîñòàííÿì ê³ëüêîñò³ íàêîïè÷åííÿ 
êîíñòèòóö³éíî¿ êàëîçè.
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Results of fluorescence microscopic research and 
quantitative luminescent analysis of pathogen induced 
callose accumulation in winter wheat seedlings of two 
cultivars different in resistance to eye spot causal agent 
are presented. Higher content of constitutive callose in 
intact seedlings of unsusceptible cultivar at the initial 
stages of vegetation was determined. It correlates with 
resistance of this cultivar to the eye spot causal agent. 

The increased pathogen induced accumulation of callose 
in seedlings of susceptible cultivar is revealed, but didn’t 
influence it protection against pathogen. 

ÄÈÍÀÌÈÊÀ ÍÀÊÎÏËÅÍÈß ÊÀËËÎÇÛ 
ÊÀÊ ÌÅÕÀÍÈ×ÅÑÊÎÃÎ ÇÀÙÈÒÍÎÃÎ 
ÁÀÐÜÅÐÀ Â ÏÐÎÐÎÑÒÊÀÕ ÏØÅÍÈÖÛ 
ÏÐÈ ÏÀÒÎÃÅÍÅÇÅ

Å.Ï. Áîáîøêî, Î.À. Ïàíþòà, À.Þ. Àðòåìåíêî, 
Â.È. Åìåëüÿíîâ, Í.Þ. Òàðàí

Ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èñ-
ñëåäîâàíèÿ è êîëè÷åñòâåííîãî îïðåäåëåíèÿ ñîäåð-
æàíèÿ êàëëîçû â ïðîðîñòêàõ ïøåíèöû äâóõ ñîðòîâ 
ïðè ïàòîãåíåçå. Îïðåäåëåíà ñïîñîáíîñòü èíòàêòíûõ 
ðàñòåíèé ñîðòà Ðåíàí íàêàïëèâàòü áîëüøåå êîëè-
÷åñòâî êîíñòèòóöèîííîé êàëëîçû íà íà÷àëüíûõ 
ýòàïàõ âåãåòàöèè, ÷òî ïîëîæèòåëüíî êîððåëèðóåò ñ 
óñòîé÷èâîñòüþ ýòîãî ñîðòà ê âîçáóäèòåëþ î÷êîâîé 
ïÿòíèñòîñòè Pseudocercosporella herpotrichoides. Ó ïðî-
ðîñòêîâ ñîðòà Ìèðîíîâñêàÿ 808 âûÿâëåíî áîëåå
èíòåíñèâíîå èíäóöèðîâàííîå ïàòîãåíîì íàêîïëå-
íèå êàëëîçû ïî ñðàâíåíèþ ñ ïðîðîñòêàìè ñîðòà 
Ðåíàí, ÷òî òåì íå ìåíåå íå âëèÿëî íà ïîâûøåíèå 
èõ óñòîé÷èâîñòè ê ïàòîãåíó. 
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