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Досліджено вплив композиції еліситора (щавлевої кислоти) з донором сигнальної молекули 

NO (нітропрусидом натрію) на стійкість рослин пшениці (Triticum aestivum) до збудників 

септоріозу Septoria tritici та бурої іржі Puccinia recondita. Обробка двох сортів пшениці 

(Поліська 90 і Столична) композицією еліситора з сигнальною молекулою індукувала їх 

хворобостійкість в польових умовах. Виявлено сортоспецифічний характер змін вмісту 

пероксиду водню при штучному ураженні рослин збудниками вказаних хвороб. Встановлено 

особливості фізіологічної дії імунокоректорів на морфогенез пшениці на різних стадіях 

розвитку інфекції. Відзначено посилення росту стебла і листків, підвищення кількості зерен в 

колосі та продуктивності. Зроблено висновок, що застосування композиції імунокоректорів є 

перспективним методом індукування системної стійкості рослин пшениці, в тому числі при 

ураженні їх кількома збудниками хвороб різної трофності. 
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1 Одна з найважливіших проблем сучас-
ного рослинництва – захист рослин від збудни-
ків хвороб та шкідників, які щорічно призво-
дять до втрат від 20 до 40% врожаю. Септоріоз 
листків (збудник – гриб Septoria tritici) нале-
жить до найбільш шкодочинних плямистостей 
пшениці та виявляється у вигляді численних 
пікнід. При переході до некротичної стадії роз-
витку патоген зменшує асиміляційну поверхню 
листків, що призводить до їх передчасного вси-
хання.  

Поширений в Україні збудник бурої іржі 
Puccinia recondita є облігатним паразитом і 
найбільше уражує рослини в зонах північного 
Лісостепу та Полісся. На листках утворюються 
бурі уредініопустули, оточені хлоротичними та 
некротичними плямами. Розриви епідермісу 
порушують водний баланс рослин, що підви-
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ни, вул. Акад. Заболотного, 148, Київ, 03680, Україна;  

e-mail: ivzhukvi@gmail.com 

щує транспірацію та знижує стійкість рослин 
до абіотичних стресів.  

Як відомо, нині парадигма захисту сіль-
ськогосподарських рослин ґрунтується на двох 
головних принципах: одержанні стійких сортів 
та використанні пестицидів. Однак процес се-
лекції стійких сортів є досить тривалим і вини-
кнення нових вірулентних рас патогенів найча-
стіше випереджає результати роботи селекціо-
нерів. Крім того, в останні десятиліття орієнта-
ція селекційної роботи на підвищення врожай-
ності сільськогосподарських культур призвела 
до значного послаблення їхньої стійкості. Що 
стосується пестицидів, то майже всі вони нале-
жать до класів сполук, серед яких зустрічають-
ся мутагени та канцерогени. Наявність залиш-
кових кількостей пестицидів у складі готової 
сільськогосподарської продукції може створю-
вати загрозу здоров'ю населення (Озерецковс-
кая, 1994, Дмитриев и др., 2005). І, нарешті, де-
які, навіть найбільш ефективні, пестициди чи-
нять моносайтову дію, внаслідок чого в попу-
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ляціях фітопатогенів можуть накопичуватися 
резистентні до них форми. 

Останнім часом успішно розвивається 
новий екологічно безпечний напрям захисту 
рослин, що базується на індукуванні їх природ-
них механізмів стійкості.  

Індукована стійкість – це природна гено-
типово зумовлена стійкість рослин, яка активу-
ється під впливом різних сполук (олігосахари-
ди, глікопротеїни, жирні кислоти та ін.), які 
одержали назву еліситорів (Тарчевский, 2002; 
Тютерев, 2015). Вона являє собою тимчасову 
фенотипову стійкість, що базується на експресії 
численних захисних генів, є неспецифічною та 
ефективною проти широкого кола патогенів 
(Дмитриев, 2003, Дмитриев и др., 2015; Лапа та 
ін., 2011; 2012).  

Вважають, що індукована стійкість до рі-
зних типів стресів не передається у поколіннях, 
її можна викликати за допомогою обробок елі-
ситорами рослин лише на період їх онтогенезу 
(Лыкова, 2009; Рябчинская и др., 2009; Поляко-
вский, Дмитрієв, 2011). Застосування таких елі-
ситорів дозволяє підвищити адаптивний потен-
ціал культурних рослин до біотичного стресу та 
зменшити пестицидне навантаження на довкіл-
ля.   

Однак ефективність дії імунокоректорів 
не завжди достатня для індукування природної 
стійкості рослин. Тому триває пошук нових 
еліситорів та їх композицій для індукування 
імунного потенціалу рослин. Однією з можли-
востей підвищення ефективності захисних вла-
стивостей еліситорів є додавання до них систе-
мних сигнальних молекул.  

Вважається, що вміст цих молекул зрос-
тає в місцях інфікування, а потім вони чи їх по-
хідні транспортуються флоемою у різні части-
ни рослини і викликають захисні ефекти 
(Thomma et al., 1998; Дмитриев, 2002; Ton et al., 
2002). Нами встановлено, що щавлева кислота 
належить до числа біотичних еліситорів та зда-
тна індукувати стійкість рослин пшениці проти 
ураження збудником септоріозу за рахунок ак-
тивації пероксидази (Жук, Дмитрієв, 2015). Од-
нією з основних функцій цього ферменту є, як 
відомо, участь у процесах лігніфікації клітинної 
стінки рослин, які перешкоджають проникнен-
ню інфекційної гіфи гриба. 

Оксид азоту розглядають як важливу си-
гнальну молекулу, що бере участь у захисних 
реакціях рослин, у тому числі й на проникнення 
фітопатогенів (Pieterse et.al, 1998; Mittler et al, 
2002). Показано, що NO стимулює закриття 
продихів (Schlicht, Kombrink, 2013; Sarkar et al., 

2014). Обробка рослин пшениці донором NO 
викликала активацію антиоксидантних фермен-
тів та підвищувала стійкість проти біотичного 
стресу (Жук, Дмитрієв, 2015). Ми вирішили до-
слідити можливість посилення захисних ефек-
тів біотичного еліситору щавлевої кислоти за 
рахунок створення композиції з донором NO. 

Мета роботи – дослідити вплив компози-
ції еліситору (щавлевої кислоти) з донором си-
гнальної молекули NO (нітропрусидом натрію) 
на розвиток системної стійкості рослин пшени-
ці (Triticum aestivum) при одночасному ураженні 
збудниками септоріозу (Septoria tritici) та бурої 
іржі (Puccinia recondita).  

 

МЕТОДИКА  

Об’єктом досліджень були два сорти 
пшениці м’якої озимої Triticum aestivum L. − 
Поліська 90 і Столична, котрі вирощували в 
умовах правобережного Лісостепу з застосу-
ванням типової для цієї зони агротехніки. Ори-
гінатор обох сортів – Національний науковий 
центр «Інститут землеробства НААН України».  

У фазі виходу в трубку рослини обприс-
кували 0,1 мМ розчином біотичного еліситору 
щавлевої кислоти та 0,5 мМ водним розчином 
донору NO – нітропрусиду натрію (НПН). Кон-
центрації вибрані на основі наших попередніх 
досліджень.  

Через 2 доби після обробки вказаними 
сполуками проводили інокуляцію збудником 
септоріозу S. tritici (10

6
 спор/мл) та збудником 

бурої іржі P. reconditа (4-5 мг/м
2
 уредініоспор) 

(Бабаянц, Бабаянц, 2014).  

Уміст ендогенного пероксиду водню ви-
значали у прапорцевих листках за реакцією з 
сульфатом титану (Nakano, Asada, 1981). Відбір 
зразків після штучного ураження фітопатоген-
ними грибами проводили протягом вегетацій-
ного періоду. Після закінчення інкубаційного 
періоду та початку візуального прояву ознак 
грибного захворювання для визначення брали 
середню пробу з уражених листків з відповід-
ними симптомами  

У фазі молочно-воскової стиглості зерна 
вимірювали морфометричні показники − висо-
ту рослин, довжину колоса, прапорцевого лист-
ка.  

Після завершення вегетаційного періоду 
проводили аналіз урожаю. Оцінку ступеня роз-
витку захворювання проводили за шкалою Саа-
рі-Прескотта (Бабаянц, Бабаянц, 2014).  
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Повторність дослідів триразова, резуль-
тати оброблені статистично з використанням 
програмного пакета Microsoft Excel. На графі-
ках наведено середні значення зі стандартними 
похибками, обговорюються відмінності, досто-
вірні при Р ≤ 0,05.  

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ  

Проведена нами за шкалою Саарі-
Прескотта оцінка показала, що ступінь уражен-
ня обох сортів озимої пшениці септоріозом та 
бурою іржею при обробці еліситором та доно-
ром NO знижувалась на 1-2 бали. При цьому 
уражена поверхня листка зменшувалась на 10-
25%. Місцями виявлено навіть формування 
лише хлоротичних плям без утворення пікнід. 
Відзначено, що листки сприйнятливого сорту 
Поліська 90 без обробки еліситором в окремих 
випадках повністю вкривалися іржастими пус-
тулами, що призводило до їхнього скручування 
і передчасного відмирання. Однак на листках 
сорту Столична з підвищеною стійкістю проти 
хвороби формувалися лише хлоротичні плями, 
а пустули часто були не здатні розірвати епіде-
рміс листка.  

Згідно з одержаними нами результатами, 
відзначено високий рівень ендогенного Н2О2 
протягом всього вегетаційного періоду у інфі-
кованих збудниками септоріозу та бурої іржі 
рослин за їх попередньої обробки комбінова-
ним препаратом. Показано, що дія щавлевої ки-
слоти у чутливого сорту Поліська 90 індукува-
ла зростання пулу ендогенного пероксиду вод-
ню в прапорцевих листках (рис. 1, А). Однак 
для збільшення рівня Н2О2 інфікування фітопа-
тогенним грибом виявилося більш сильним 
стимулом, ніж еліситор. Відзначено, що у на-
ступній фазі (колосіння–цвітіння) інкубаційний 
період обох збудників закінчився, що узгоджу-
ється з виявленою зміною пулу ендогенного 
пероксиду водню, однак у варіанті з імунокоре-
кцією біотичним еліситором вплив фітопатоге-
нів був значно знижений. 

У другій половині вегетації озимої пше-
ниці у фазі молочної стиглості зерна розвиток 
септоріозу та бурої іржі сягав максимального 
рівня, що могло бути причиною підвищеного 
вмісту Н2О2 в уражених рослин. Встановлено, 
що ефект імунокорекції зберігався і на цьому 
етапі. Дія донору оксиду азоту – нітропрусиду 
натрію – також знижувала вміст ендогенного 
пероксиду водню у сорту Поліська 90 при ура-
женні обома фітопатогенами практично до кон-
трольного рівня (рис. 1, Б). Показано, що сумі-
сний вплив біотичного еліситору та сигнальної 

молекули у фазі виходу в трубку зменшував рі-
вень окиснювального стресу у інфікованих 
S. tritici та P. recondita рослин сорту Поліська 
90, про що свідчить менший вміст Н2О2 в лист-
ках (рис. 1, В). Композиція щавлевої кислоти та 
донору NO підвищувала рівень ендогенного 
пероксиду водню у фазі колосіння-цвітіння. У 
фазі молочної стиглості зерна на фоні максима-
льного розвитку септоріозу та бурої іржі імуно-
корекція біотичним еліситором та сигнальною 
молекулою стабілізувала вміст Н2О2, у рослин 
до рівня контролю.  

Є відомості, що підкислення середовища 
щавлевою кислотою запускає рН-специфічну 
експресію генів PG родини у S. sclerotiorum і 
Bcpg3 у B. cinerea. Крім того, здатність щавле-
вої кислоти до хелатації Ca

2+
 впливає на стабі-

льність клітинних мембран та полімерів пекта-
тів клітинної стінки (Prusky, Yakoby, 2003). Ві-
домо, що взаємодія рослина–патоген на рівні 
стійкості до хвороби залежить від контролю 
процесу загибелі клітин, що корелює з накопи-
ченням активних форм кисню (АФК) впродовж 
окиснювального вибуху (Kamilova et al, 2006; 
Kim et al., 2008).  

Щавлева кислота у тих концентраціях, які 
знайдені у рослинній тканині, функціонує шви-
дше як сигнальна молекула або еліситор. Пока-
зано, що щавлева кислота та Sclerotinia spp. 
збільшують рівні АФК у рослин, спричиняючи 
ознаки апоптозоподібної загибелі клітин. Окса-
лат є субстратом для родини рослинних протеї-
нів гермінів з оксалатоксидазною активністю, 
які знайдені у багатьох видів (Dumas et al., 
1995). Продукування H2O2 оксалатоксидазою, 
як припускають, відіграє роль у захисті рослин 
при біотичних та абіотичних стресах (Van 
Breusegem et al., 2001; Flors et al., 2006)  

Відомо, що ендогенний пероксид водню 
задіяний у процесі лігніфікації клітинних сті-
нок, що відіграє значну роль у захисті рослин 
від ураження інфекційними агентами та переш-
коджає розповсюдженню грибної інфекції по 
рослині (Фундаментальная фитопатология, 
2012). 

Підвищення вмісту пероксиду водню в 
клітинах може індукувати утворення NO, який 
здатний зменшувати рівень АФК (Колупаев и 
др., 2011; Прадедова и др., 2011). Обробка рос-
лин продуцентами NO підвищувала їх стійкість 
до стресів, сприяла виживанню, активувала ан-
тиоксидантні ферменти (Жук, Дмитрієв, 2015). 
Утворення NO відбувається при ураженні як 
некротрофними, так і біотрофними патогенами 
(Sarkar et al., 2014; Schlicht, Kombrink, 2013). 
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Дослідження впливу донорів NO на ураження 
рослин Golovinomyces orontii показало, що до-
нори NO уповільнюють розвиток хвороби 
(Schlicht, Kombrink, 2013; Карпец, 2016).  

Таким чином, найвищий вміст ендоген-
ного пероксиду водню у попередньо обробле-
них фітоактиваторами та інфікованих збудни-
ками S. tritici та P. recondita рослин пшениці 

озимої сорту Поліська 90 відзначено у фазі ко-
лосіння–цвітіння – період інтенсивного синтезу 
клітинних стінок рослин, формування вегетати-
вних та генеративних органів, закінчення інку-
баційного періоду обох досліджених фітопато-
генів: облігатного паразита та гемібіотрофа. 
Однак у фазі молочної стиглості зерна індукція 
неспецифічної стійкості знижувала рівень оки-

 

Рис. 1. Вміст ендогенного пероксиду водню (мкмоль/г) у рослин пшениці озимої сорту Полі-

ська 90 після обробки щавлевою кислотою (А), донором NO НПН (Б), сумісно щавлевою ки-

слотою та НПН (В) при ураженні збудниками септоріозу та бурої іржі.  

Тут і на рис. 2: 1– фаза виходу в трубку; 2– колосіння-цвітіння; 3 – молочної стиглості зерна.  
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снювального стресу в уражених рослин цього 
сорту до рівня контролю. 

У стійкого сорту Столична відзначено 
більш значне зростання пулу ендогенного Н2О2, 
задіяного у лігніфікації клітинних стінок та об-
меженні розповсюдження гіф гриба, ніж у сор-
ту Поліська 90. Виявлено, що дія щавлевої кис-
лоти у фазах виходу в трубку та молочної стиг-
лості зерна стимулювала підвищення рівня ен-

догенного пероксиду водню в уражених септо-
ріозом та бурою іржею листках озимої пшениці 
сорту Столична (рис. 2).  

Встановлено, що активатор NO-
сигнальної системи та біотичний еліситор як 
окремо, так і у складі композиції для екзогенної 
обробки індукували зростання вмісту ендоген-
ного Н2О2 у інфікованих септоріозом та бурою 
іржею рослин пшениці озимої сорту Столична  

 

Рис. 2. Вміст ендогенного пероксиду водню (мкмоль/г) у пшениці озимої сорту Столична пі-

сля обробки щавлевою кислотою (А), донором NO НПН (Б), сумісно щавлевою кислотою та 

НПН (В) при ураженні збудниками септоріозу та бурої іржі.  
Позначення, як на рис. 1.  
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вже у фазі виходу в трубку (рис. 2). Незважаю-
чи на збереження індукованого імунокорекцією 
високого рівня пероксиду водню в листках 
пшениці озимої сорту Столична впродовж 
всього вегетаційного періоду, відзначено від-
мінності у впливі щавлевої кислоти та донору 

NO. Найвищий прояв дії щавлевої кислоти на 
уражені S. tritici та P. recondita рослини був у 
фазі молочної стиглості зерна, тоді як нітроп-
русиду натрію – у фазі колосіння-цвітіння (рис. 
2, А, Б). 

 

Рис. 3. Довжина прапорцевого листка пшениці озимої сортів Поліська 90 та Столична (мм) 
за обробки НПН і щавлевою кислотою та збудниками септоріозу та бурої іржі.  
 

 

Рис. 4. Висота рослин пшениці озимої сортів Столична та Поліська 90 (м) за обробки НПН і 

щавлевою кислотою та ураженні збудниками септоріозу та бурої іржі.  
 

 

Рис. 5. Продуктивність рослин пшениці озимої сортів Столична та Поліська 90 (т/га) за об-

робки НПН і щавлевою кислотою та ураженні збудниками септоріозу та бурої іржі. 
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Імунокорекція композицією щавлевої ки-
слоти та оксиду азоту забезпечувала високий 
рівень пероксиду водню протягом всього веге-
таційного періоду у рослин пшениці озимої со-
рту Столична, уражених обома збудниками 
хвороб (рис. 2, В).  

Одержані дані свідчать, що довжина пра-
порцевого листка у озимої пшениці сортів По-
ліська 90 та Столична значно зростала після 
обробки еліситором та донором NO (рис. 3). 
Така обробка стимулювала ростові процеси і в 
уражених збудниками септоріозу та бурої іржі 
рослин, що спричиняло видовження прапорце-
вого листка у рослин обох сортів. Виявилося, 
що щавлева кислота сумісно з нітропрусидом 
натрію сприяла також росту стебла у висоту у 
рослин обох сортів (рис. 4). 

Кількість зерен у колосі внаслідок оброб-
ки композицією еліситора та донора NO пере-
вищувала рівень контролю у рослин сорту По-
ліська 90 на 29%, а у сорту Столична – на 17%. 
Ураження збудниками бурої іржі та септоріозу 
спричиняло зниження кількості зерен у колосі у 
Поліської 90 на 16%, у Столичної – на 17%. 
При цьому попередня обробка інфікованих ро-
слин еліситором та донором сигнальної моле-
кули стимулювала збільшення кількості зерен 
на 25% у рослин обох сортів, порівняно з інфі-
кованими, але необробленими рослинами. 

Встановлено, що загальна урожайність у 
рослин обох сортів, уражених збудниками сеп-
торіозу та бурої іржі, при екзогенній обробці 
композицією еліситора з сигнальною молеку-
лою досягала рівня контрольних неінфікованих 
рослин (рис. 5). Таким чином, така індукція не-
специфічної стійкості виявилась здатною ком-
пенсувати гальмування процесів росту та втра-
ти врожаю пшениці озимої внаслідок ураження 
грибними фітопатогенами. Показано, що за об-
робки комбінованим препаратом в уражених S. 
tritici та P. recondita рослин формувались випо-
внені зернівки та зростала їх кількість у колосі, 
що сприяло реалізації продуктивного потенціа-
лу пшениці в умовах зараження двома фітопа-
тогенними грибами різної трофності.  

Фази розвитку фітопатогенних грибів 
еволюційно збігаються з періодом найбільш ак-
тивного росту вегетативних органів у пшениці. 
Обробка імунокоректорами у цей найчутливі-
ший період не тільки попереджає розвиток за-
хворювання, але й збільшує ймовірність фор-
мування повноцінних генеративних органів а, 
отже, і врожаю.  

Метод імунокорекції за допомогою елі-
ситорів та активаторів сигнальних систем рос-

лин безумовно є перспективним для застосу-
вання у рослинництві з метою підвищення іму-
нного статусу та адаптаційних властивостей 
рослин. Проте для розробки технологічних рег-
ламентів застосування імунокоректорів важли-
ве значення має вивчення взаємовпливу між рі-
зними шляхами трансдукції сигналу у рослин 
(Дмитрієв та ін., 2015).  

Подальше дослідження індукування сис-
темної стійкості рослин дозволить з’ясувати 
механізми впливу щавлевої кислоти та донору 
NO на інфіковані фітопатогенними грибами ро-
слини пшениці, проаналізувати потенціал іму-
нокорекції з генетично зумовленими можливо-
стями захисних реакцій у рослин різної селек-
ції.  
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EFFECTS OF OXALIC ACID AND SODIUM NITROPRUSSIDE ON 
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The effects of the elicitor (oxalic acid) in combination with the signaling molecule NO donor (sod i-

um nitroprusside) on wheat (Triticum aestivum) resistance to septoria leaf blotch (Septoria tritici) 

and leaf rust (Puccinia recondita) infections were studied. It is shown in field trials that pre-

treatment of two soft wheat varieties (Poliska 90 and Stolitsna) with the combination of elicitor + 

signaling molecule induced their disease resistance. Cultivar-specific character of hydrogen perox-

ide content changes after artificial inoculation with the causative agents’ spores was revealed. Some 

specific features of immunomodulators  effects on wheat morphogenesis were studied at different 

stages of disease development. We noted the enhanced stems and leaves growth, increasing the grain 

number in the ear and total productivity. It is concluded that the usage of immunomodulator comp o-

sitions to induce systemic acquired resistance is an effective and promising method for wheat plants 

protection, including at the simultaneous inoculation with a few pathogenic fungi of different nutri-

tion method. 

Key words: Triticum aestivum, Septoria tritici, Puccinia reconditа, plant defense responses, oxalic 

acid, nitric oxide 
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Исследовано влияние композиции элиситора (щавелевой кислоты) с донором сигнальной м о-

лекулы NO (нитропруссидом натрия) на устойчивость растений пшеницы (Triticum aestivum) 

к возбудителям септориоза Septoria tritici и бурой ржавчины Puccinia recondita. Обработка 

двух сортов мягкой озимой пшеницы Полесская 90 и Столичная композицией элиситора  и 
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сигнальной молекулы индуцировала их болезнеустойчивость в полевых условиях. Выявлен 

сортоспецифический характер изменения содержания пероксида водорода при искусстве н-

ном инфицировании растений возбудителями указанных болезней. Установлены особенности 

физиологического действия иммунокорректоров на морфогенез растений пшеницы на разных 

стадиях развития инфекции. Отмечено усиление роста стебля и листьев, увеличение колич е-

ства зерен в колосе и продуктивности. Сделан вывод, что применение композиции иммуно-

корректоров для индуцирования системной устойчивости является перспективным методом 

индуцирования системной устойчивости растений пшеницы, в том числе при заражении их 

несколькими возбудителями болезней разной трофности. 

Ключевые слова: Triticum aestivum, Septoria tritici, Puccinia reconditа, защитные реакции 

растений, щавелевая кислота, оксид азота  


