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ВЛИЯНИЕ ИНДУКТОРОВ ИММУНИТЕТА  
НА СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ СОСТОЯНИЕ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОГО 

АППАРАТА И ОКИСЛИТЕЛЬНЫЙ СТАТУС РАСТЕНИЙ ОГУРЦА  
(CUCUMIS SATIVUS L.), ИНФИЦИРОВАННЫХ FUSARIUM OXYSPORUM

Аннотация. Исследовано влияние индукторов иммунного ответа β-аминомасляной кислоты (АМК), β-1,3-глю-
кана (ГК), салициловой кислоты (СК) и их смеси на структурно-функциональное состояние и окислительный статус 
растений огурца в условиях инфицирования грибным патогеном Fusarium oxysporum. Установлено, что дезорганизу-
ющее влияние патогенного гриба Fusarium oxуsporum в растениях огурца проявляется в подавлении синтеза фото-
синтетических пигментов и функциональной активности фотосистемы 2 хлоропластных мембран, а также в измене-
нии характера перераспределения поглощенной световой энергии, что приводит к снижению интенсивности фото-
химической конверсии (qP) и усилению нефотохимического тушения (qN) флуоресценции хлорофилла. При этом 
интенсивность процессов перекисного окисления липидов усиливается. Применение иммуномодуляторов АМК,  
ГК и СК способствует формированию адаптивных свойств фотосинтетического аппарата, а также снижению актив-
ности окислительных процессов в инфицированных листьях огурца, что свидетельствует о защитной роли препара-
тов против фузариозного увядания, вызванного Fusarium oxysporum.
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Abstract. The effect of inductors of the immune response of β-aminobutyric acid (BABA), β-1.3-glucan (GK), salicylic 
acid (SA) and their mixture on the structural and functional state of photosynthetic apparatus and the oxidative status  
of cucumber plants under infection by fungal pathogen Fusarium oxysporum was studied. It was found that the disorganizing 
effect of the pathogenic fungus Fusarium oxusporum in cucumber plants caused the suppression of the synthesis of photo-
synthetic pigments and the functional activity of the photosystem 2 in chloroplast membranes, as well as in changing the 
character of the redistribution of absorbed light energy, leading to a decrease in the photochemical energy conversion (qP) and 
enhancing non-photochemical quenching (qN) of chlorophyll. In this conditions intensification of lipid peroxidation processes 
was observed. The use of immunomodulators such as BABA, GK and SA promotes the improvement of the adaptive properties 
of the photosynthetic apparatus, and the reduction of oxidative processes activity in infected cucumber leaves, which indicates 
the protective role of these substances against the fusarious wilt caused by Fusarium oxysporum.
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Введение. В постоянно изменяющихся условиях внешней среды растения подвергаются воз-
действию различных факторов биотической и абиотической природы, к негативному влиянию 
которых они адаптируются, формируя механизмы противодействия. К объективным причинам 
значительного снижения урожая важнейших продовольственных культур можно отнести зара-
жение возбудителями грибных болезней. Огромное разнообразие грибных патогенов, их высо-
кая вариабельность и колоссальная способность приспосабливаться к растению-хозяину пред-
став ляет собой серьезную проблему в защите растений. Одним из опаснейших патогенов явля-
ется гриб Fusarium oxysporum.

Фузариозы – болезни множества культурных и дикорастущих растений, вызываемые не- 
со вершенными грибами рода Fusarium и распространенные во всех климатических зонах. 
Широко распространено фузариозное увядание на томатах и других пасленовых культурах [1]. 
Ущерб, наносимый сельскому хозяйству вредоносными фитопатогенами, огромен, поэтому 
снижение уровня заболеваемости растений (особенно в закрытом грунте), вызываемой микро-
организмами разной природы, является важнейшим резервом увеличения продуктивности 
культур и повы шения качества урожая. В связи с этим весьма актуальным является поиск наи-
более радикальных и эффективных методов снижения потерь, наносимых различными гриб-
ными, вирусными и бак териальными патогенами [2]. В настоящее время разрабатывается  
и применяется на практике множество методов борьбы с грибной инфекцией на сельскохозяй-
ственных культурах, однако наиболее перспективным направлением является поиск средств 
повышения общей неспецифи ческой устойчивости растений (иммунного статуса) к неблагопри-
ятным факторам биотической природы путем индукции природных защитных механизмов.  
В последнее десятилетие интен сивно проводятся работы по созданию индукторов устойчиво-
сти растений на основе метаболитов иммунного ответа. В отличие от фунгицидов, иммуномо-
дуляторы не вызывают привыкания к возбудителям болезней, не токсичны для человека и без-
опасны для окружающей среды, в связи с чем они являются идеальным средством для профи-
лактики большинства заболеваний растений. 

Одним из веществ, которые в последние годы привлекают пристальное внимание иссле-
дова телей в связи с их способностью индуцировать системную приобретенную устойчи- 
вость (СПУ) растений к разнообразным возбудителям болезней является салициловая кислота 
(СК) [3]. Согласно современным представлениям, СК – гормоноподобное соединение феноль-
ной природы, являющееся эндогенным регулятором роста и обладающее функциями сигналь- 
ного интерме диата при инфицировании растений фитопатогенами [4]. В последние годы  
появилось достаточно большое количество сообщений о том, что β-аминомасляная кислота 
(АМК), а также ряд других карбоновых кислот индуцируют устойчивость растений ко многим 
стрессам, в том числе к те пловому шоку, засухе, засолению, биотрофным и некротрофным 
грибам [5]. Показано, что спо соб ность АМК повышать устойчивость растений к болезням  
не связана с прямым фунгицидным или бактерицидным действием, но обусловлена возмож- 
ностью АМК вызывать развитие СПУ. При этом данный процесс сопровождается повыше- 
нием активности протеинкиназ, усилением генерации активных форм кислорода (АФК), отло-
жением каллозы, лигнина, накоплением защит ных PR-белков и усилением биосинтеза вто- 
ричных метаболитов, а также индукцией синтеза фер ментов, катализирующих эти защитные 
реакции [6]. 

К препаратам нового поколения, которые используются при разработке индукторов болезне-
устойчивости растений, можно отнести и глюканы, которые выполняют роль сигнальных моле-
кул, обладают элиситорными свойствами и способны активировать гены, что приводит к синте-
зу глюканаз и других фитоалексинов, повышая устойчивость и продуктивность многих сельско-
хозяйственных культур [7–9]. 

Несмотря на интенсивные работы по изучению роли указанных соединений в качестве 
модуля торов иммунитета растений, остается еще много белых пятен в определении характера 
их воздей ствия на растительные клетки, особенно на клеточном уровне реализации защитных 
механизмов. 
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Цель данного исследования – изучение эффективности действия новых иммуномодулирую-
щих агентов на структурно-функциональное состояние фотосинтетического аппарата и окисли-
тельный статус растений огурца сорта Кураж при фузариозном увядании, вызванном грибным 
патогеном Fusarium oxysporum.

Объекты и методы исследования. Объектом исследования служили растения огурца сорта 
Кураж, выращенные в почвенной культуре до 40-дневного возраста и затем перенесенные для испы-
таний на водопроводную воду. На протяжении всего эксперимента их выращивали в климато-
камере при температуре 24 °С и освещенности 100 μЕ∙м–2∙s–1 с фотопериодом 14 ч. Растения огурца 
обрабатывали иммуномодулирующими препаратами, содержащими водорастворимый полимер 
(ВРП) (0,4 %-ный водный раствор) и один из иммуномодуляторов (СК, ×10–4 М; АМК, ×10–4 М; 
β-1,3-глюкан (ГК), 0,01 %) или их смесь. Растения обрабатывали методом опрыскивания, исходя 
из нормы расхода препарата (5 мл/раст.). В качестве контроля анализировали растения, обрабо-
танные дистиллированной водой. Искусственное инфицирование грибным патогеном Fusarium 
oxysporum, вызывающим фузариозное увядание растений, проводили через 48 ч после обработ-
ки иммуномодулирующим препаратом путем внесения суспензионной культуры гриба, содер-
жащей 106 спор/мл, через корни в водную среду (50 мл/раст.). Гриб Fusarium oxysporum предва-
рительно выращивали на картофельно-глюкозном агаре в течение 2 недель. Анализ проводили 
через 72 ч после инокуляции патогеном.

Для экстракции пигментов использовали высечки из мезофилла листа. Экстракцию хлоро-
филлов (Хл) и каротиноидов производили 99,5 %-ным ацетоном в трехкратной биологической 
повторности. Количество пигментов в экстрактах определяли по спектрам поглощения на спек-
трофотометре Shimadzu UV-2401PC (Shimadzu, Япония). Cодержание пигментов рассчиты вали 
по формулам, предложенным в работе [10]:

Са = 9,784Е662 – 0,99Е644,

Сb = 21,426Е644 – 4,65Е662,

Сcar = 4,695Е440,5 – 0,268(Са + Сb),

где Са – концентрация Хл а, мкг/мл; Сb – концентрация Хл b, мкг/мл; Сcar – концентрация кароти-
ноидов, мкг/мл; Е – экстинкция при соответствующей длине волны.

Содержание фотосинтетических пигментов рассчитывали на 1 г сырой массы листа. 
Для определения содержания фенольных соединений 0,5 г растительной ткани растирали  

в фарфоровой ступке с 2 мл 1 %-ного раствора НCl и проводили серию центрифугирований по 
10 мин при 7000 об/мин до полного обесцвечивания осадка. Полученные экстракты объединяли, 
добавляли 95 %-ный раствор этанола до общего объема 20 мл и выдерживали 12–15 ч при темпе-
ратуре 4 °С, затем вновь центрифугировали. Для спектрофотометрического определения фе-
нольных соединений к 250 мкл супернатанта приливали 1,5 мл воды и 125 мкл реактива Фолина. 
Через 3 мин приливали 250 мкл насыщенного раствора Na2CO3 и 375 мкл воды. После  
1 ч инкубации измеряли оптическую плотность при 765 нм на спектрофотометре Shimadzu  
UV-2401PC [11].

Для оценки фотохимической активности фотосистемы 2 (ФС 2) использовали метод импуль с-
но-модулированной флуоресцентной спектроскопии (PAM, pulse-amplitude modulated fluorometry), 
позволяющий проводить прижизненно регистрацию кинетической кривой индук ции флуоре-
сцен ции Хл а. Параметры флуоресценции Хл а ФС 2 измеряли на флуориметре Dual-PAM 100 
(Walz, Германия) по методам, предложенным в работе [12]. Листья предварительно адаптирова-
ли к темноте в течение 15 мин. Модулированный с низкой частотой (32 Гц) свет (λ = 650 нм) 
очень низкой интенсивности (0,04 мкмоль квантов/м2·с) возбуждал флуоресценцию, повышая ее 
мини мальный уровень (F0). Повышение выхода флуоресценции до уровня Fm инициировали 
включе нием света (λ = 665 нм) высокой интенсивности (3500 мкмоль квантов/м2·с). Параметры 
флуорес ценции измеряли с использованием актиничного света (120 мкмоль квантов/м2·с) и рас-
считывали по формулам
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Fv/Fm = (Fm − F0)/Fm,

Fv = Fm − F0,

qP = (F'm− F)/(F'm− F'0),

qN = (Fm− F'm)/(Fm− F0),

где F0 и F'0 – минимальный уровень флуоресценции Хл а в листьях, адаптированных к темноте  
и свету соответственно; Fv – вариабельная флуоресценция Хл а; Fm и F'm – максимальный уровень 
флуоресценции Хл а в листьях, адаптированных к темноте и свету соответственно; Fv/Fm –  
потенциальный квантовый выход фотохимических реакций ФС 2; qP и qN – фотохи мическое  
и нефотохимическое тушение флуоресценции Хл а соответственно. 

Для анализа активности перекисного окисления липидов (ПОЛ) определяли количество ТБК- 
активных продуктов по методу, приведенному в работе [13]. Растительный материал гомогене-
зировали в 5 мM фосфатном буфере (рН 7,2). К гомогенату добавляли равный объем 0,5 % тио-
барбитуровой кислоты (ТБК) в 20 %-ной трихлоруксусной кислоте. Полученные образцы на- 
гре вали на кипящей бане в течение 20 мин, охлаждали и центрифугировали при 3000 об/мин. 
Супернатант измеряли фотометрически при 532 нм. Количество малонового диальдегида (МДА) 
рассчитывали с учетом миллимолярного коэффициента экстинкции комплекса МДА-ТБК, 
кото  рый с поправкой на неспецифическое поглощение при λ = 600 нм (1,5 М–1·см–1) составил  
155·105 М–1·см–1 [14]. 

Общий уровень АФК оценивали с помощью флуоресцентного теста, в основе которого лежит 
образование дихлорфлуоресцеина (ДХФ) из нефлуоресцирующего дихлорфлуоресцеин-диаце-
тата (ДХФДА) в экстрактах листьев. Навески листьев по 0,25 г гомогенизовали в 2 мл 0,2 н HClO4. 
Гомогенат центрифугировали в течение 10 мин при 13 000 g. Для нейтрализации кислотности  
к 500 мкл суспензии добавляли 37–38 мкл 4 М КОН (конечное значение рН – 7,5–8,0) и центри-
фугировали 5 мин при 13 000 g. Для определения АФК к 950 мкл 0,15 М Трис-HCL буфера (рН 7,5) 
последовательно добавляли 25 мкл нейтрализованного супернатанта и 25 мкл 0,15 мМ раствора 
ДХФДА. Контролем служит проба, состоящая из 975 мкл 0,15 М Трис-HCL буфера и 25 мкл  
0,15 мМ ДХФДА. Все пробы инкубировали в течение 20 мин в термостате при 37 оС в темноте. 
Уровень АФК определяли, регистрируя флуоресценцию ДХФ (λвоз = 496, λрег = 524) с помощью 
спектрофлуориметра «СОЛАР СМ 2203» («СОЛАР», Беларусь) [15].

Содержание пероксида водорода в экстрактах листьев определяли с помощью флуоресцентно-
го метода, в основе которого лежит реакция окисления скополетина в присутствии Н2О2, 
катализи руемая пероксидазой хрена [16]. Навески листьев по 0,3 г растирали в фарфоровой ступ-
ке в жид ком азоте до порошка. Затем приливали 1 мл 0,2 н НСlО4, растирали до гомогената  
и переносили в центрифужные пробирки, смывая ступку еще 1 мл 0,2 н НСlО4. Гомогенат центри-
фугировали в течение 5 мин при 13 000 g. Для нейтрализации кислотности к 500 мкл суперна-
танта добавляли 37–38 мкл 4 М КОН (конечное значение рН – 7,5–8,0) и центрифугировали 5 мин 
при 13 000 g. Для определения содержания пероксида водорода к 930 мкл 0,1 М Трис-HCl буфера 
(рН 7,0) последовательно добавляли 10 мкл раствора пероксидазы хрена (200 ед/мл) и 10 мкл 0,1 мМ 
раствора скополетина. Реакцию запускали путем добавления 50 мкл супернатанта. Контролем 
служила проба, состоящая из 950 мкл 0,1 М Трис-HCl буфера и 50 мкл супернатанта. Вторым 
контролем служила проба, состоящая из 980 мкл 0,1 М Трис-HCl буфера, 10 мкл раствора перок-
сидазы хрена (2500 ед/мл) и 10 мкл 0,1 мМ раствора скополетина. Содержание Н2О2 опре деляли, 
регистрируя флуоресценцию скополетина (λвоз = 370 нм, λрег = 464 нм) на спектрофлуо риметре 
«СОЛАР СМ 2203» («СОЛАР», Беларусь) [16].

Все исследования проводили в 3−6-кратной биологической повторности. Статистическую 
обработку данных осуществляли при помощи методов параметрической и непараметрической 
статистики. Достоверность различий средних значений определяли по t-критерию Стьюдента  
и критерию Манна−Уитни с использованием компьютерных программ Statistica 10.0 (StatSoft)  
и Excel 2010. 
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Результаты и их обсуждение. Проведено исследование влияния иммуномодулирующих 
агентов АМК, ГК, СК и их смеси на содержание фотосинтетических пигментов в инфициро-
ванных Fusarium oxysporum листьях огурца. Этот показатель, как правило, рассматривается  
в качестве интегрального для оценки эффективности поглощения солнечной энергии поверхностью 
листа и является индикатором физиологического состояния растения. Установлено, что инфи-
цирование растений огурца патогеном путем внесения суспензии спор гриба через корни оказы-
вает негативное действие на метаболизм фотосинтетических пигментов, что приводит к сниже-
нию суммарного содержания Хл и каротиноидов в листьях огурца на 22 и 17 % соответственно 
(табл. 1). При этом величины соотношения Хл а/Хл b, характеризующие размеры светособи-
рающих антенн, связанных с фотосистемами, в зараженных растениях были сопоставимы  
с контролем (табл. 1).

Т а б л и ц а  1. Влияние индукторов иммунитета АМК, ГК, СК и их смеси на содержание  
фотосинтетических пигментов и полифенольных соединений (мг/г сырого веса) в листьях огурца,  

инфицированных Fusarium oxysporum

T a b l e  1. Influence of immunity inductors BABA, GK, SA and their mixture  
on the photosynthetic pigments and phenols content (mg/g of wet weight) in cucumber leaves infected  

by Fusarium oxysporum

Вариант
опыта

Хл а,
мг/г сырой  

массы

Хл b,
мг/г сырой  

массы

Хл (а + b),
мг/г сырой  

массы

Каротиноиды,
мг/г сырой  

массы
Хл а/Хл b

Фенолы,
мг/г сырой 

массы

Контроль 1,053 ± 0,044 0,358 ± 0,017 1,366 ± 0,004 0,335 ± 0,004 2,96 ± 0,05 2,02 ± 0,02
F. oxysporum 0,835 ± 0,080 0,274 ± 0,022 1,033 ± 0,047* 0,259 ± 0,012* 3,01 ± 0,05 2,06 ± 0,02*

ВРП + АМК + 
F. oxysporum 1,211 ± 0,108 0,405 ± 0,034 1,509 ± 0,069* 0,376 ± 0,024 3,01 ± 0,01 2,91 ± 0,37*

ВРП + ГК + 
F. oxysporum 1,344 ± 0,079 0,429 ± 0,023 1,85 ± 0,006* 0,440 ± 0,006* 3,15 ± 0,02* 1,83 ± 0,11*

ВРП + СК + 
F. oxysporum 1,456 ± 0,111 0,477 ± 0,038 1,821 ± 0,034* 0,429 ± 0,008* 3,02 ± 0,02 2,93 ± 0,07*

ВРП + (АМК + СК + 
ГК) + F. oxysporum 1,229 ± 0,058 0,429 ± 0,024 1,721 ± 0,064* 0,423 ± 0,014* 2,91 ± 0,01 3,27 ± 0,06*

П р и м е ч а н и е. Здесь и в табл. 2, а также на рис. 1–4 звездочка указывает на  достоверные различия между 
средними значениями при p < 0,05.

При предварительной обработке растений огурца перед инфицированием составами, содер-
жащими АМК, ГК, СК и их смесь, отмечалось повышение уровня Хл и каротиноидов, снижен-
ных под действием патогена (табл. 1). Причем наиболее существенный стимулирующий эффект 
ока зал состав, включающий ГК, после обработки которым количество хлорофилловых пигмен-
тов увеличилось на 79 % по отношению к инфицированному контролю. Установлено стимули-
рующее действие препаратов, содержащих иммуномодуляторы АМК, СК, а также смеси (АМК + 
ГК + СК) на количество фенольных соединений в инфицированных растениях огурца. В то же 
время ГК не проявлял такого эффекта (табл. 1). 

Изучено влияние иммуномодуляторов на эффективность протекания фотохимических реак-
ций в реакционных центрах ФС 2, отражающих структурно-функциональное состояние фото-
син тетической электрон-транспортной цепи и реагирующих на различные стрессовые воздейст-
вия [17, 18]. Показано, что заражение растений огурца Fusarium oxysporum приводит к некоторо-
му снижению (на 14 %) максимального уровня флуоресценции Хл а (с 3,11 отн. ед. у здоровых  
до 2,65 отн. ед. у инфицированных растений), что свидетельствует о нарушении процесса пере-
носа электронов в электрон-транспортной цепи хлоропластов огурца. Опрыскивание растений 
соста вами, содержащими иммуномодуляторы АМК, ГК, СК и их смесь, приводило к повыше-
нию уровня Fm по сравнению с контрольным вариантом, причем наиболее активная стимуляция 
про исходила под действием АМК и ГК (рис. 1). 
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Потенциальный квантовый выход фотохимических реакций в реакционных центрах ФС 2, 
тестируемый по параметру Fv/Fm, существенно возрастал у растений, предварительно обрабо-
танных иммуномодулирующими составами, содержащими АМК, ГК и СК (рис. 2).

Согласно представленным на рис. 3 результатам исследования фотоиндуцированных измене-
ний фотохимического тушения флуоресценции Хл а (qP) в листьях огурца, в условиях патоген-
ного заражения его величина значительно снижалась по сравнению с контрольным вариантом. 
Следовательно, воздействие патогена на растения огурца приводит к снижению способности 
хлоропластных мембран к фотохимическому преобразованию поглощенных квантов света, что 
связано с увеличением восстановленности первичного акцептора электронов QA, обусловленным, 
как предполагается, денатурацией белковых компонентов реакционного центра ФС 2 хлоро-
пласт ных мембран [19].

Кроме того, есть сведения о том, что действие грибной и вирусной инфекции является при-
чиной не только разрушения Хл в листьях, но и подавления активности ферментов хлоропла-
стов, связанных с транспортом электронов и фиксацией СО2 [20], в результате чего про исходит 
нарушение световых и темновых стадий фотосинтеза, приводящее к снижению qP – доли энер-
гии, используемой в фотохимических процессах. Иммуномодуляторы АМК, ГК, СК оказыва-
ли защитный эффект, который проявлялся в повышении уровня фотохимической кон вер сии 
поглощенных квантов света в инфицированных листьях огурца (рис. 3).

Установлено, что ответной реакцией растений огурца на инфицирование является повыше-
ние количества поглощенной энергии возбуждения, рассеивающейся в виде тепла, что приводит  
к росту уровня нефотохимического тушения флуоресценции Хл а (qN) (рис. 4).

Известно, что одним из факторов, обусловливающих нефотохимическое тушение, является 
перераспределение энергии возбуждения между фотосистемами в пользу ФС 1 (spillover) при 
фосфорилировании белков светособирающего комплекса, что вызывает уменьшение количества 
квантов света, поглощаемых антенной ФС 2, и приводит к повышению qN. Однако, если бы это 

 

Рис. 1. Влияние иммуномодуляторов на уровень максимальной флуоресценции Хл а в листьях огурца, 
инфицированных патогенным грибом F. oxysporum: 1 – контроль (без обработки); 2 – контроль,  

зараженный F. oxysporum; 3 – ВРП + АМК + F. oxysporum; 4 – ВРП + ГК + F. oxysporum;  
5 – ВРП + СК + F. oxysporum; 6 – ВРП + (АМК + ГК + СК) + F. oxysporum

Fig. 1. Effect of immune modulators on the level of maximum chlorophyll fluorescence in cucumber leaves infected  
with pathogenic fungus F. oxysporum: 1 – control (without treatment); 2 – control infected with F. oxysporum;  

3 – WSP + BABA + F. oxysporum; 4 – WSP + GK + F. oxysporum; 5 – WSP + SA + F. oxysporum; 
 6 – WSP + (BABA + GK + SA) + F. oxysporum
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Рис. 2. Влияние иммуномодуляторов на уровень потенциального квантового выхода  
фотохимических реакций ФС 2 в листьях огурца, инфицированных патогенным грибом F. oxysporum:  

1, 2 – контроль (1 – без обработки, 2 – F. oxysporum); 3 – ВРП + АМК + F. oxysporum;  
4 – ВРП + ГК + F. oxysporum; 5 – ВРП + СК + F. oxysporum; 6 – ВРП + (АМК + ГК + СК) + F. oxysporum

Fig. 2. Influence of immune modulators on the level of a potential quantum yield of PhS 2 photochemical reactions  
in the cucumber leaves infected with a pathogenic fungus of F. oxysporum: 1, 2 – control (1 – without treatment,  

2 – infected with F. oxysporum); 3 – WSP + BABA + F. oxysporum; 4 – WSP + GK + F. oxysporum;  
5 – WSP + SA + F. oxysporum; 6 – WSP + (BABA + GK + SA) + F. oxysporum

Рис. 3. Влияние иммуномодуляторов на фотохимическое тушение флуоресценции (qP) в листьях огурца, 
инфицированных патогенным грибом F. oxysporum: 1 – контроль; 2 – F. oxysporum; 3 – ВРП + АМК + F. oxysporum; 

4 – ВРП + ГК + F. oxysporum; 5 – ВРП + СК + F. oxysporum; 6 – ВРП + (АМК + ГК + СК) + F. oxysporum

Fig. 3. Influence of immune modulators on photochemical quenching of fluorescence in cucumber leaves infected  
with pathogenic fungus F. oxysporum: 1 – control (without treatment); 2 – control infected with F. oxysporum;  

3 – WSP + BABA + F. oxysporum; 4 – WSP + GK + F. oxysporum; 5 – WSP + SA + F. oxysporum;  
6 – WSP + (BABA + GK + SA) + F. oxysporum
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имело место при поражении растений огурца Fusarium oxysporum, следовало бы ожидать уве-
личения базовой флуоресценции Хл а (F0) из антенных комплексов, чего в данном экспе-
рименте не обнаружено. Поэтому можно предположить, что уменьшение доли энергии, исполь-
зуемой в фотохимических реакциях, связано, скорее, со снижением активности транспорта 
элек тронов через ФС 2, чем с тушением энергии возбуждения Хл в антенных комплексах. 
Естественно, нельзя исключить и регуляторную роль ∆рН в этом процессе. Возможно, что 
фактором, способствующим увеличению параметра qN, является также вызванное действием 
патогенного токсина резкое увеличение проницаемости клеточных мембран, приводящее к из-
менению рН внутритилакоидного пространства [21]. В инфицированных растениях, предвари-
тельно обра ботанных иммуномодуляторами ГК и СК, наблюдалось статистически достовер-
ное ослабление нефотохимического тушения флуоресценции Хл а (рис. 4). Вместе с тем не 
выявлено статисти чески достоверных различий по уровню qN между инфицированными рас-
тениями и растениями, обработанными АМК и смесью иммуномодуляторов. Данный резуль-
тат указывает на защитную роль ГК и СК в поддержании стабильности фотосинтетических 
мембран, что обеспечивает нормальное протекание фотохимических реакций ФС 2 в инфици-
рованных листьях огурца.

Для характеристики развития окислительных процессов в растениях огурца в условиях био-
тического стресса определяли содержание МДА, количество которого характеризует интен-
сивность ПОЛ и является одним из важнейших показателей устойчивости растений. Вместе  
с тем продукты ПОЛ могут являться как индикаторами, так и первичными медиаторами стресса 
как особого состояния клетки, которое может привести к увеличению ее резистентности. 
Показано, что в условиях инфицирования Fusarium oxysporum интенсивность ПОЛ в растениях 
огурца повышалась на 35 % по сравнению с контрольным уровнем (табл. 2). Предобработка ли-
стьев огурца препаратами, содержащими модуляторы иммунного ответа АМК, ГК и смесь 
(СК + АМК + ГК) перед заражением Fusarium oxysporum, способствовала снижению уровня 
ПОЛ по отношению к инфицированному контролю, однако активность протекания процессов 
переокисления липидов оставалась на высоком уровне, превышающем контрольные значения  

 

 
 
 
 

Рис. 4. Влияние иммуномодуляторов на нефотохимическое тушение флуоресценции (qN) в листьях огурца, 
инфицированных патогенным грибом F. oxysporum: 1 – контроль; 2 – F. oxysporum; 3 – ВРП +АМК + F. oxysporum;  

4 – ВРП + ГК + F. oxysporum; 5 – ВРП + СК + F. oxysporum; 6 – ВРП + (АМК + ГК + СК) + F. oxysporum

Fig. 4. Influence of immune modulators on non-photochemical quenching of fluorescence in cucumber leaves infected  
with pathogenic fungus F. oxysporum: 1 – control (without treatment); 2 – control infected with F. oxysporum;  

3 – WSP + BABA + F. oxysporum; 4 – WSP + GK + F. oxysporum; 5 – WSP + SA + F. oxysporum;  
6 – WSP + (BABA + GK + SA) + F. oxysporum
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(табл. 2). В случае предобработки растений огурца СК происходило увеличение количества 
конечных продуктов ПОЛ в инфицированных растениях огурца (табл. 2). 

Известно, что важную роль в регуляции взаимоотношений в системе растение – патоген 
играют АФК, которые рассматриваются одновременно и как маркеры стрессового состоя-
ния, и как сигнальные посредники, необходимые для развития адаптивного ответа [22]. 
Опреде ление общего уровня АФК в листьях огурца в условиях биотического стресса прово-
дили флуо ресцен тным методом с помощью ДХФ, который дает представление о суммарном 
содержании АФК без идентификации их отдельных форм. Из табл. 2 видно, что в условиях 
инфицирования происходит повышение содержания АФК в листьях на 12 %. Все иммуно-
модуля торы способствовали усилению генерации АФК в инфицированных растениях огурца 
(табл. 2). 

Т а б л и ц а  2. Влияние индукторов иммунитета АМК, ГК, СК и их смеси на показатели  
окислительного стресса в листьях огурца, инфицированных Fusarium oxysporum  

T a b l e  2. Influence of immunity inductors BABA, GK, SA and their mixture  
on oxidative stress parameters in cucumber leaves infected with Fusarium oxysporum 

Вариант 
опыта

Содержание МДА,  
нмоль/мг сырой массы

Флуоресценция  
ДХФ, отн. ед/г сырой массы

Содержание  
Н2О2, отн. ед.

Контроль 3,49 ± 0,3 435,18 ± 27,02 2,60 ± 0,05
F. oxysporum 5,52 ± 0,37* 487,68 ± 24,28 3,03 ± 0,01*

АМК + F. oxysporum 4,95 ± 0,06* 695,74 ± 15,46* 2,26 ± 0,09*

ГК + F. oxysporum 4,89 ± 0,08* 745,96 ± 6,915* 2,26 ± 0,09*

СК + F. oxysporum 5,95 ± 0,15* 915,46 ± 168,31* 2,30 ± 0,09*

(АМК + ГК + СК) + F. oxysporum 4,99 ± 0,05* 927,7 ± 98,05* −

По всей видимости, повышение содержания АФК под действием иммуномодуляторов  
в инфи цированных растениях огурца является одним из звеньев в цепи событий, приводящих 
к возра станию устойчивости растений к фузариозной инфекции, так как известно, что кроме 
деструк тивной роли АФК могут выполнять сигнальную функцию, необходимую для форми-
рования си стемной устойчивости, а также оказывать прямое подавляющее действие на разви-
тие патогенных микроорганизмов [22, 23]. Известно, что развитие или подавление защитных 
реакций в расти тель ном организме зависит в первую очередь от концентрации Н2О2 в зоне 
контакта двух проти воборствующих организмов. Уровень пероксида водорода повышался  
в листьях, зараженных патогенным грибом Fusarium oxysporum растений огурца (табл. 2).  
В результате предобработки растений огурца иммуномодуляторами наблюдали снижение со-
держания Н2О2 до контрольного уровня (табл. 2). Таким образом, защитный эффект иммуно-
модуляторов проявлялся также по показателям, характеризующим интенсивность окислитель-
ного стресса в инфицированных лис тьях огурца.

Заключение. В результате проведенных исследований установлено, что дезорганизующее 
влияние патогенного гриба Fusarium oxуsporum в растениях огурца проявляется в снижении со-
держания фотосинтетических пигментов и функциональной активности ФС 2 в мембранах хло-
ропластов, а также в изменении характера распределения поглощенной световой энергии, что 
приводит к снижению интенсивности фотохимической конверсии и усилению нефотохими-
ческого тушения флуоресценции Хл. При этом интенсивность процессов ПОЛ усиливается. 
Применение иммуномодуляторов АМК, ГК и СК способствует усилению адаптивных свойств 
фотосинтетического аппарата, а также снижению активности окислительных процессов в инфи-
цированных листьях огурца, что свидетельствует о защитной роли этих препаратов и создает 
научную основу для их использования с целью повышения иммунного статуса растений огурца 
при инфицировании грибом Fusarium oxysporum.
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