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ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННОЙ ЖАСМОНОВОЙ КИСЛОТЫ НА ФУНКЦИОНИРОВАНИЕ 
ЗАЩИТНОЙ СИСТЕМЫ РАССАДЫ КАРТОФЕЛЯ (SOLANUM TUBEROSUM L.)  

ПРИ ВЫРАЩИВАНИИ НА ИСКУССТВЕННОМ ИОНООБМЕННОМ СУБСТРАТЕ  
И ЗАРАЖЕНИИ Х-ВИРУСОМ КАРТОФЕЛЯ

Аннотация. Изучены содержание активных форм кислорода (АФК), активность ферментов аскорбат-глутатио
нового цикла, проанализировано количество низкомолекулярных антиоксидантов: аскорбата и глутатиона, активность 
фенольной пероксидазы, содержание водорастворимых фенолов и уровень экспрессии гена маркера гиперчувстви
тельного ответа (HSR) и генов PR-белков (Chit, Glu и TLP) в рассаде картофеля, выращенной на ионообменном 
субстрате в присутствии жасмоновой кислоты (ЖК) в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М, при заражении Х-вирусом 
картофеля (ХВК). Показано накопление АФК, увеличение содержания восстановленного аскорбата и интенсивное 
потребление восстановленного глутатиона в рассаде картофеля под действием ЖК, а также резкое усиление экс
пресcии генов HSR, Chit, Glu и TLP в листьях рассады картофеля, выращиваемой на субстрате с добавлением 10‒6 М ЖК, 
до заражения ХВК. В контрольных растениях уровень экспрессии генов HSR и TLP увеличивался только после 
заражения ХВК.
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защитная система, активные формы кислорода, жасмоновая кислота 
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INFLUENCE OF EXOGENOUS JASMONIC ACID ON THE FUNCTIONING OF A DEFENSE SYSTEM  
OF POTATO SEEDLINGS (SOLANUM TUBEROSUM L.) GROWN ON ARTIFICIAL ION EXCHANGE SUBSTRATE 

AND INFECTED WITH POTATO VIRUS X

Abstract. The content of reactive oxygen species, the activities of ascorbate-glutathione cycle enzymes, the content of 
low molecular weight antioxidants: ascorbate and glutathione, the activity of phenolic peroxidase, the content of water-soluble 
phenols and the expression level of the hypersensitive response marker gene (HSR) and PR protein genes (Chit, Glu and TLP) 
in potato seedlings grown on an ion-exchange substrate in the presence of jasmonic acid at a concentration of 10–8 and 10–6 M 
and infected with potato virus X were studied. Аccumulation of reactive oxygen species, an increase in the content of reduced 
ascorbate and an intensive consumption of reduced glutathione upon action of jasmonic acid, as well as a sharp increase in the 
expression of HSR, Chit, Glu, and TLP genes in the leaves of potato seedlings grown on a substrate with the addition of 10–6 M 
jasmonic acid before infection were shown. In control plants, the expression of the HSR and TLP genes increased only after 
infection with potato virus X.
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Введение. Большинство химических средств защиты растений являются опаснейшими пол-
лютантами. Кроме того, в популяциях патогенов появляются резистентные к ним формы, что 
приводит к снижению эффективности действия этих средств защиты. Поэтому поиск альтерна-
тивных, экологически чистых путей решения проблемы защиты растений направлен на биохи-
мическую регуляцию иммунного потенциала растений и формирование устойчивости к опреде-
ленным патогенам. Для этих целей можно использовать ряд экологически безопасных инду
кторов, среди которых салициловая кислота, жасмоновая кислота (ЖК), хитозан, α-токоферол  
и микробиологические препараты [1, 2]. Под их воздействием в растении формируется как сис
темная приобретенная устойчивость (systemic acquired resistance), вызываемая в естественных 
условиях патогенами и насекомыми, так и индуцированная системная устойчивость (induced 
systemic resistance), вызываемая обычно бактериями и грибами, обитающими в корнеобитаемой 
среде [3‒5]. 

В литературе широко обсуждаются вопросы влияния ЖК на функционирование защитной 
системы растений, в том числе ее участие в механизмах инициации индуцированной устойчи
вости, однако многие данные крайне противоречивы [6, 7]. Предполагается, что ЖК участвует  
в формировании индуцированной системной устойчивости через накопление жасмонатов и ак-
тивацию широкого спектра защитных реакций [4]. Имеются данные о том, что ЖК активирует 
иммунитет против фитофагов и некротрофов [8]. ЖК и ее конъюгаты, такие как метилжасмонат 
и жасмонат-изолейцин, широко распространены в растительном мире и являются естественны-
ми регуляторами физиологических процессов. В первую очередь в систему защиты растений от 
патогенов вовлекаются жасмонаты. В последние десятилетия фитофизиологами активно изуча-
ются функции оксилипинов – биологически активных молекул, образующихся в ходе окисления 
полиненасыщенных жирных кислот. Интерес, проявляемый в настоящее время к окислительно-
му метаболизму жирных кислот в растениях, в значительной степени связан с успехами в иссле-
довании простагландинов, лейкотриенов, липоксинов и тромбоксанов, получивших групповое 
название «эйкозаноиды». Сигнально-регуляторные функции этих соединений в животных клет-
ках, включая экспрессию генов, изучены весьма подробно [9]. Для растений наиболее характер-
ны ненасыщенные жирные кислоты октадеканоидного ряда [3], к которым относится ЖК и ее 
производные. Механизмы активации экспрессии жасмонат-чувствительных генов к настоящему 
времени известны лишь в общих чертах. Первичный рецептор, воспринимающий сигнал ЖК,  
до сих пор не известен [4]. Считается, что одним из участников передачи сигнала ЖК является 
белок JAR1, проявляющий активность аминосинтетазы, которая конъюгирует аминокислоты  
с ЖК [5]. ЖК как индуктор болезнеустойчивости относится к числу химических средств защиты 
непрямого (не биоцидного) действия, оказывающих влияние на возбудителей болезней через 
усиление в растениях природных реакций болезнеустойчивости. Такие индукторы могут дли-
тельное время защищать растения от заражения патогенами, что важно при микроразмножении 
растений картофеля in vitro, адаптации их in vivo и получении из них мини-клубней. Особенно 
актуальна защита от одного из наиболее распространенных картофельных патогенов – Х-вируса 
картофеля (ХВК) [10]. 

Для изучения особенностей функционирования защитной системы устойчивых растений 
можно использовать молекулярно-биологические подходы, в частности анализ уровней экспрес-
сии генов, кодирующих антипатогенные защитные белки (в том числе PR-белки). На примере 
растений пшеницы показано, что повышенная экспрессия генов, кодирующих PR-белки β-1,3-глю-
каназу, хитиназу, тауматин-подобный белок и ингибитор протеиназ, регистрируется в сортах, 
которые в среднем более устойчивы к патогенам [11]. Помимо этого, активность защитной систе-
мы растения отражают такие показатели, как активность фенольной пероксидазы (ФПО), уча-
ствующей в лигнификации клеточной стенки [12], содержание фенольных соединений и актив-
ных форм кислорода (АФК), играющих важную роль в формировании ответной реакции расти-
тельного организма на внедрение патогена, а также активность и содержание компонентов 
аскорбат-глутатионового цикла ‒ одного из основных путей нейтрализации образующихся при 
действии различных стрессоров АФК. 
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Цель настоящей работы ‒ исследование защитного эффекта экологически безопасного при-
родного индуктора устойчивости растений (жасмоновой кислоты в различных концентрациях)  
в составе корнеобитаемой среды при их выращивании на ионообменном субстрате торговой марки 
«Триона», разработанной в Институте экспериментальной ботаники НАН Беларуси.

В задачи исследования входил анализ содержания АФК, в том числе пероксида водорода, во-
дорастворимых фенольных соединений и низкомолекулярных антиоксидантов (аскорбата и глу-
татиона), активности фенольной пероксидазы и ферментов аскорбат-глутатионового цикла, а так-
же экспрессии генов PR-белков и гена маркера гиперчувствительного ответа в листьях рассады 
картофеля в условиях заражения Х-вирусом картофеля.

Объекты и методы исследования. В качестве объекта исследования использовали рассаду 
картофеля (Solanum tuberosum L.) сорта Уладар, которую выращивали под лампами ДНаТ 400 
(дуговые натриевые трубчатые лампы) на ионообменном субстрате, содержащем экологически 
безопасный индуктор устойчивости растений ЖК (10‒8 и 10‒6 М). В состав субстрата входили 
также цеолит, катионит Purolite С-100, анионит Tulsion А2ХМП и перлит в соотношении 14:1:5:20. 
В качестве контроля выступали растения, выращиваемые в тех же условиях, но без внесения ЖК 
в состав субстрата. Заражение XВК проводили путем микроинъекции в верхушечную часть 
30-дневных растений, одновременно натирая клеточным соком ХВК-доноров растений картофе-
ля при помощи мелкозернистой наждачной бумаги [13]. Навески четвертого листа растения бра-
ли для исследования непосредственно перед заражением на 30-е сутки выращивания, а также 
через 1 неделю после заражения ХВК. 

Определение общего содержания АФК проводили в экстрактах растений картофеля с помо-
щью зонда – 2,7-дихлорфлуоресцеиндиацетата, способного окисляться в присутствии АФК до флуо-
ресцирующего продукта дихлорфлуоресцеина. АФК определяли, регистрируя флуоресценцию 
дихлорфлуоресцеина (λвозб = 496 нм, λнабл = 524 нм) [14]. 

Содержание пероксида водорода определяли с помощью флуоресцентного метода, в основе 
которого лежит реакция окисления скополетина в присутствии H2O2, катализируемая перокси-
дазой хрена. H2O2 определяли, регистрируя флуоресценцию скополетина (λвозб = 370 нм, λрег = 464 нм) 
на спектрофлуориметре Solar (Беларусь) [15].

Для определения активности ФПО использовали методику, описанную в работе [16] и осно-
ванную на регистрации потребления гваякола в присутствии пероксида водорода. Кинетику реак-
ции регистрировали в течение 8‒10 мин при длине волны поглощения 436 нм. О скорости реакции 
судили по наклону кривой кинетики. Активность ФПО рассчитывали, используя коэффициент 
молярной экстинкции ɛ = 25,5 мМ‒1∙см‒1 [16].

Содержание водорастворимых фенольных соединений определяли спектрофотометрическим 
методом при 750 нм на спектрофотометре Solar и рассчитывали в относительных единицах [17]. 

Активность аскорбатпероксидазы (АПР) определяли, используя реакцию восстановления пе-
роксида водорода аскорбатом. Кинетику потребления аскорбата регистрировали в течение 20 с 
при 290 нм на спектрофотометре Uvikon 931. Активность фермента рассчитывали, используя 
коэффициент экстинкции ɛ = 2,8 мМ‒1∙см‒1 [18]. Общую активность глутатионредуктазы (ГР) 
определяли по методу, описанному в работе [19], который основан на измерении скорости сни-
жения оптической плотности при длине волны 340 нм, обусловленной окислением НАДФН+. 
Активность ГР рассчитывали, использую коэффициент экстинкции ɛ = 6,22 мкМ‒1∙см‒1 [19]. 

Уровни общего и восстановленного аскорбата определяли с помощью спектрофотометриче-
ского метода при 524 нм. Содержание аскорбата рассчитывали, используя коэффициент моляр-
ной экстинкции 8,7 мМ‒1∙см‒1 [20]. 

Содержание окисленного (GSSG) и восстановленного (GSH) глутатиона определяли с помо-
щью спектрофлуориметрического метода, модифицированного в Институте биофизики и кле-
точной инженерии НАН Беларуси, в основе которого лежит способность о-фталевого альдегида 
образовывать флуоресцирующий продукт с GSSG при рН 12,0 и с GSH при рН 8,0 [21].

Содержание общего белка определяли по методу Бредфорда [22]. 
Для определения уровня экспрессии гена маркера гиперчувствительного ответа HSR и генов 

Chit, Glu, TLP, кодирующих PR-белки (хитиназу, β-1,3-глюканазу и тауматин-подобный белок 
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соответственно), из листьев картофеля выделяли общую рибонуклеиновую кислоту (РНК) с по-
мощью реагента TRItidy G™ (AppliChem, Германия). Количество выделенной РНК определяли 
по поглощению при 260 нм на спектрофотометре NanoDrop 2000c (Thermo Scientific, США). 
Степень чистоты полученных образцов оценивали по соотношению А260/А280 (данный показатель 
должен быть больше 1,7) [23]. Для получения кДНК на матрице РНК использовали реакцию об-
ратной транскрипции с применением обратной транскриптазы вируса мышиной лейкемии 
Молони. Синтез кДНК проводили с использованием ProtoScript II Reverse Transcriptase (BioLabs, 
США) в амплификаторе MJ Mini (Bio-Rad, США). Полученную кДНК хранили в морозильной 
камере при ‒20 °С [21]. Подбор олигонуклеотидных праймеров, специфичных к генам защитных 
белков, проводили, используя последовательности мРНК выбранных генов, найденных в базе 
данных Nucleotide NCBI. Праймеры синтезировали в лаборатории ДНК-праймеров Института 
биофизики и клеточной инженерии НАН Беларуси. Дизайн праймеров для генов Chit, Glu, TLP  
и HSR осуществляли самостоятельно. Нуклеотидная последовательность праймеров для ге-
на-нормализатора EF (кодирует фактор элонгации 1α), используемого при количественных рас-
четах уровня экспрессии изучаемых генов, была взята из работы [24]. Уровень экспрессии генов 
определяли методом ПЦР-анализа в реальном времени (ПЦР-РВ). Реакционная смесь (10 мкл) 
содержала: 1 мкл кДНК, 10 пмоль каждого праймера, 4 мкл 2,5×реакционной смеси для проведе-
ния ПЦР-РВ в присутствии EVA Green («Синтол», Россия) и воду. ПЦР-РВ проводили с исполь-
зованием термоциклера С1000 Touch Thermal Cycler с оптическим реакционным модулем CFX96 
(Bio-Rad, США) в следующих условиях: предварительная денатурация – при 95 °С 5 мин; плав-
ление – при 95 °С 15 с; отжиг ‒ при 55–60 °С 45 с. Количество циклов амплификации – 40‒50. 
Для обработки полученных результатов использовали программу Bio-Rad CFX Maestro. Уровень 
экспрессии генов определяли в относительных единицах, нормируя его по экспрессии гена-нор-
мализатора EF.

Для статистической обработки экспериментальных данных использовали программы Excel 
2010 (Microsoft, США) и SigmaPlot 12.5 (SYSTAT Software). Рассчитывали среднее арифметиче-
ское значений отдельных повторностей, стандартную ошибку среднего и достоверность отли-
чий между средними величинами [25]. Все описанные эксперименты проводили в трехкратной 
биологической повторности. 

Результаты и их обсуждение. Изучено влияние ЖК на содержание АФК, а также на содер-
жание и активность компонентов антиоксидантной системы рассады картофеля.

Показано, что исходно (до заражения) количество АФК в контроле и при использовани 10‒8 М 
ЖК было одинаковым. При более высокой концентрации ЖК (10‒6 М) уровень АФК в рассаде 
превышал контрольное значение на 24 % (рис. 1, a). Напротив, содержание Н2О2 исходно возрас-
тало по мере увеличения концентрации ЖК (рис. 1, b). В инфицированных ХВК растениях через 
1 неделю после заражения происходило повышение содержания АФК в 1,5‒2 раза по сравнению 
с исходным уровнем и оказалось практически одинаковым во всех изученных вариантах, в то 
время как содержание пероксида водорода резко возрастало (в 9 раз) только в контроле. В опыт-
ных вариантах (10‒8 и 10‒6 М ЖК) в таких условиях содержание Н2О2 уменьшилось, особенно 
при использовании 10‒8 М ЖК (рис. 1, b). Таким образом, при использовании ЖК в концентрации 
10‒6 М наиболее высокий уровень АФК в рассаде картофеля отмечается как до, так и после зара-
жения ХВК. 

Анализ активности АПР и содержания аскорбата показывает, что активность фермента в рас
тениях картофеля до заражения вирусом в контрольных и опытных образцах достигала в сред-
нем 20 нмоль∙мкг‒1 белка∙ч‒1 (рис. 2, a). При этом количество восстановленного аскорбата возрас-
тало по мере увеличения концентрации ЖК (рис. 2, b). 

На рис. 3 показан уровень активности ГР и соотношение GSH/GSSG в 30-дневной рассаде 
картофеля до заражения. Из рис. 3 видно, что активность ГР была приблизительно на одном 
уровне во всех вариантах и составляла в среднем 1,9 нмоль∙мкг‒1 белка∙ч‒1 (рис. 3, a). Вместе  
с тем  в рассаде картофеля, выращенной на ионообменном субстрате, наибольшее соотношение 
GSH/GSSG было в контрольном образце, а при обработке 10‒8 и 10‒6 М ЖК данный показатель 
снижался в среднем в 1,4 раза (рис. 3, b). Уменьшение соотношения GSH/GSSG в опытных образцах 
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растений картофеля, по-видимому, связано с расходованием GSH на пополнение уровня восста-
новленного аскорбата, содержание которого увеличивается при действии ЖК (10‒6 и 10‒8 М), что 
показано выше.

Содержание водорастворимых фенолов в растениях, выращенных на субстрате, содержащем 
в качестве индуктора устойчивости ЖК, было ниже контроля как исходно, так и в зараженных 
ХВК. Наиболее низкий уровень водорастворимых фенолов регистрировали в растениях при ис-
пользовании ЖК в концентрации 10‒6 М (рис. 4, a). Повышение активности ФПО зарегистри
ровано только в контрольном варианте до заражения растений ХВК (рис. 4, b). Через 1 неделю 
после заражения активность данного фермента снижалась. Полученные данные свидетельству-
ют о том, что внесение ЖК в состав корнеобитаемой среды рассады картофеля приводит к сни-
жению общего содержания водорастворимых фенолов и активности ФПО. Необходимо отме-
тить, что как водорастворимые фенольные соединения, так и ФПО играют важную роль в защите 
растения от патогенов, участвуя в лигнификации клеточной стенки и нейтрализации образую-
щихся АФК [12, 26]. Поэтому полученные результаты представляют особенный интерес с уче-
том известной роли ЖК в активации антипатогенного ответа растения. Снижение количества 
фенолов на фоне практически не изменяющейся активности АПР можно объяснить необходимостью 
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Рис. 1. Общее содержание АФК (a) и Н2О2 (b) в листьях рассады картофеля, выращенной на субстрате, содержащем 
ЖК в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М, и зараженной XВК. Контроль – без добавления ЖК. Здесь и далее: * ‒ статистиче-

ски значимые отличия от контроля (p ≤ 0,05)

Fig. 1. Total reactive oxygen species (a) and H2O2 (b) contents in the leaves of potato seedlings grown on a substrate containing 
10–8 and 10–6 M jasmonic acid and infected with potato virus X. Control ‒ without jasmonic acid. Here and elsewhere:  

* ‒ statistically significant difference from control (p ≤ 0.05)
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Рис. 2. Активность АПР (a) и содержание восстановленного аскорбата (b) в листьях рассады картофеля,  
выращенной на субстрате, содержащем ЖК в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М. Контроль – без добавления ЖК 

Fig. 2. Ascorbate peroxidase activity (a) and reduced ascorbate content (b) in the leaves of potato seedlings grown  
on a substrate containig 10–8 and 10–6 M jasmonic acid. Control ‒ without jasmonic acid
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поддерживать повышенный уровень АФК с целью обеспечения реализации их сигнальной роли 
и последующей активации защитных генов, а также непосредственным участием АФК в гипер-
чувствительном ответе растения на внедрение патогена.

С помощью ПЦР-РВ было изучено влияние ЖК на экспрессию 4 генов, кодирующих антипа-
тогенные защитные белки: белок-маркер гиперчувствительного ответа, хитиназу, β-1,3-глюкана-
зу и тауматин-подобный белок (HSR, Chit, Glu и TLP соответственно). Показано наличие экс-
прессии гена HSR как в контрольных, так и в опытных растениях до заражения ХВК. При этом 
наиболее высокий уровень экспрессии HSR зарегистрирован в варианте с использованием 10‒6 М 
ЖК (рис. 5, a). Кроме того, в растениях этого варианта до заражения вирусом регистрировали 
также и максимальные уровни экспрессии генов Chit, Glu и TLP (рис. 5, b‒d). Полученные дан-
ные свидетельствуют о том, что в растениях, выращенных на среде с добавлением 10‒6 М ЖК, 
антипатогенная защитная система была активирована. Через 1 неделю после заражения ХВК ди-
намика изменения уровней экспрессии изученных генов в контроле и в опытных растениях су-
щественно отличалась (рис. 5, b‒d). Так, в контрольных растениях резко (в 3,28 раза по сравне-
нию с исходным уровнем) возрастала экспрессия гена HSR, а кроме того, отмечалась активация 
экспрессии гена TLP. 
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Рис. 3. Активность ГР (a) и соотношение GSH/GSSG (b) в листьях рассады картофеля, выращенной на субстрате, 
содержащем ЖК в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М. Контроль – без добавления ЖК

Fig. 3. Glutathione reductase activity (a) and GSH/GSSG ratio (b) in the leaves of potato seedlings grown  
on a substrate containing 10‒8 and 10‒6 M jasmonc acid. Control ‒ without jasmonc acid 
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Рис. 4. Общее содержание водорастворимых фенолов (a) и активность ФПО (b) в листьях рассады картофеля,  
выращенной на субстрате, содержащем ЖК в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М, и зараженной XВК.  

Контроль – без добавления ЖК

Fig. 4. Total water-soluble phenolics content (a) and the activity of phenolic peroxidase (b) in the leaves  
of potato seedlings grown on a substrate containing 10–8 and 10–6 M jasmonic acid and infected with potato virus X.  

Control ‒ without jasmonic acid
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В зараженных ХВК растениях, выращиваемых с добавлением 10‒8 М ЖК, повышалась экс-
прессия генов Chit, Glu и TLP, а уровень экспрессии гена HSR практически не изменялся относи-
тельно исходного значения. В зараженных растениях варианта 10‒6 М ЖК уровень экспрессии 
гена HSR был ниже по сравнению с инфицированными растениями контроля, а также ниже ис-
ходного уровня, зарегистрированного в этом же варианте. Выявленные различия в уровнях экс-
прессии генов вполне объяснимы. Гиперчувствительный ответ ‒ один из основных механизмов 
препятствования распространению микробных патогенов в растении, характеризующийся гибе-
лью клеток, которые окружают инфицированную область и запускают процессы, формирующие 
системную устойчивость растения. Гены Chit, Glu и TLP кодируют важнейшие белки защитной 
системы. Хитиназа и β-1,3-глюканаза расщепляют хитин и β-1,3-глюкан грибковых патогенов. 
Тауматин-подобный белок участвует в разрушении мембран грибковых патогенов. Известно 
участие ЖК в активации генов, кодирующих защитные белки, играющие роль в ответе растения 
на действие ряда стрессоров [27‒29]. Отсутствие увеличения экспрессии генов HSR, Chit, Glu  
и TLP в инфицированных ХВК растениях, выращенных на субстрате с добавлением 10‒6 М ЖК, 
может быть обусловлено высокой исходной экспрессией этих генов, достаточной для защиты  
от вируса. Напротив, контрольные растения характеризовались низким исходным уровнем экс-
прессии изученных генов. В этом случае при заражении рассады ХВК в растениях реализова-
лись механизмы защиты через гиперчувствительный ответ. На это указывает резкое возраста-
ние в них экспрессии гена HSR и высокий уровень пероксида водорода. Отдельно следует отме-
тить повышение экспрессии гена TLP в контрольных растениях, зараженных ХВК. По-видимому, 
тауматин-подобный белок, кодируемый этим геном, важен для защиты растений картофеля  
от Х-вируса. 
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Рис. 5. Уровень экспрессии генов (a ‒ HSR; b ‒ Chit; c ‒ Glu; d ‒ TLP), кодирующих антипатогенные защитные белки, 
в листьях рассады картофеля, выращенной на субстрате, содержащем ЖК в концентрациях 10‒8 и 10‒6 М,  

и зараженной XВК. Контроль – без добавления ЖК

Fig. 5. Expression of genes (a ‒ HSR; b ‒ Chit; c ‒ Glu; d ‒ TLP), encoding antipathogenic defense proteins in the leaves  
of potato seedlings grown on a substrate containing 10–8 and 10–6 M jasmonic acid and infected with potato virus X.  

Control ‒ without jasmonic acid
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Заключение. Добавление ЖК в ионообменный субстрат при выращивании рассады картофе-
ля без заражения ХВК приводит к увеличению общего содержания АФК, в том числе пероксида 
водорода. В таких условиях наблюдается накопление восстановленного аскорбата и интенсивное 
потребление GSH в листьях рассады. Показано, что использование высокой концентрации ЖК 
(10‒6 М) вызывает резкую активацию экспрессии гена маркера гиперчувствительного ответа 
HSR и генов PR-белков – Chit, Glu и TLP, кодирующих хитиназу, β-1,3-глюканазу и тауматин-по-
добный белок соответственно, еще в незараженных растениях. Установлено, что при заражении 
такой рассады ХВК через 1 неделю после инфицирования экспрессия указанных генов снижается, 
а функционирование антиоксидантной системы синхронизируется, что может свидетельствовать 
об успешном противодействии распространению вируса. Контрольные растения, выращивае-
мые без добавления ЖК, характеризовались низким уровнем экспрессии генов Chit, Glu и TLP. 
При заражении ХВК в них резко возрастала экспрессиия гена HSR, а также увеличивался уро-
вень экспрессии гена TLP, что указывает на реализацию механизма защиты через гиперчувст
вительный ответ и на важную роль тауматин-подобного белка в защите растений картофеля  
от Х-вируса.
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