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Abstract. Abscisic acid (ABA) plays an important role in the regulation of protective processes 
under stresses of various nature. In contrast to abiotic stresses, when a plant and a pathogen interact, 
this phytohormone is in most cases a negative regulator of resistance. However, even with a similar 
nature of pathogenesis, ABA can produce different effects. For example, ABA treatment in different 
experiments induced either a decrease or an increase in the susceptibility of cereals to powdery 
mildew. The aim of this work was to study the immunomodulatory properties of exogenous ABA 
depending on its concentration in the pathosystem composed of wheat Triticum aestivum L. plants 
and powdery mildew pathogen Blumeria graminis (DC.) Speer f. sp. tritici (syn. Erysiphe graminis). 
We studied the change in the number of pathogen colonies on susceptible wheat leaves (Zarya and 
Tavrichanka varieties) when two-week-old seedlings were treated with various ABA concentrations 
(0–9 μM) before and immediately after they were infected. When whole plants were used in the 
experiment, ABA was added to Knop’s solution; in experiments with detached leaves floating in Petri 
dishes, aqueous solutions of the phytohormone were used. Our results show that the magnitude and 
direction of the effect of exogenous ABA on the number of colonies of the pathogen depends on its 
concentration and the time of application relative to the moment of infection. ABA concentration 
dependence was variable in form: similar concentrations could be inhibitory, resulting in the minimum 
number of colonies, or stimulating, with the maximum number of colonies. At the same time, the 
pre-infection use of ABA was more likely to be inhibitory. The non-monotonicity and variation of 
the form of concentration dependence could probably account for the contradictory literature data on 
the immunomodulatory properties of ABA. The complex nature of the concentration dependence and 
the corresponding variation in the immunological state within a fairly wide range seem to ensure the 
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maintenance of equilibrium in the pathosystem and the chances for survival of both the host plant and 
the pathogen.

Keywords: Blumeria graminis f. sp. tritici, powdery mildew, wheat, susceptibility, abscisic acid 
(ABA), concentration dependence.
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Аннотация. Абсцизовой кислоте (АБК) принадлежит важная роль в регуляции защитных 
процессов при стрессах различной природы. В отличие от абиотических стрессов при 
взаимодействии растения и патогена этот фитогормон в большинстве случаев является 
негативным регулятором устойчивости. Однако даже при сходном характере патогенеза 
активность АБК может быть разнонаправленной. В частности, обработка АБК в разных 
экспериментах индуцировала как снижение, так и увеличение восприимчивости злаков к 
мучнистой росе. Целью данной работы явилось изучение иммуномодулирующих свойств 
экзогенной АБК в зависимости от ее концентрации в патосистеме, включающей растения 
пшеницы Triticum aestivum L. и возбудитель мучнистой росы Blumeria graminis (DC.) Speer f. 
sp. tritici (syn. Erysiphe graminis). Исследовали изменение числа колоний патогена на листьях 
восприимчивой пшеницы (сортов Заря и Тавричанка) при обработке 2-недельных проростков 
различными концентрациями АБК (0–9  мкМ) до и непосредственно после инфицирования. 
При обработке целых растений АБК добавляли в раствор Кнопа, в экспериментах с 
отделенными листьями на плаву в чашках Петри использовали водные растворы фитогормона. 
Показано, что величина и направленность воздействия экзогенной АБК на число колоний 
патогена зависят от ее концентрации и времени применения относительно момента 
инфицирования. Концентрационная зависимость для АБК варьировала по форме, могла иметь 
минимум (уменьшение восприимчивости) или максимум (увеличение восприимчивости) 
числа колоний при сходных концентрациях. При этом ингибирование роста патогена было 
более характерно при предварительной обработке АБК. Немонотонность и варьирование 
формы зависимости от концентрации, вероятно, могут объяснить имеющуюся в литературе 
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неоднозначность при определении иммуномодулирующих свойств АБК. Сложный характер 
концентрационной зависимости и обусловленное им варьирование в достаточно широких 
пределах иммунологического состояния, по-видимому, обеспечивают поддержание равновесия 
в патосистеме и шансы на выживание как растению-хозяину, так и патогенному организму.

Ключевые слова: Blumeria graminis f. sp. tritici, мучнистая роса, пшеница, восприимчивость, 
абсцизовая кислота (АБК), концентрационная зависимость.
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Введение

Абсцизовой кислоте (АБК) принадлежит 
важная роль в регуляции защитных процессов 
при стрессах различной природы. Повышение 
концентрации АБК в растении происходит 
под действием засухи, засоления, теплового и 
холодового стрессора (Кулаева, 1994). В отли-
чие от абиотических стрессов при взаимодей-
ствии растения и патогена АБК приписывают 
в большинстве случаев роль негативного ре-
гулятора устойчивости (Mauch-Mani, Mauch, 
2005). Это обусловливает особый характер 
изменения устойчивости при комплексном 
стрессе с участием биотических и абиоти-
ческих факторов или в условиях, когда один 
тип стресса предшествует другому (Gupta et 
al., 2017). Взаимодействия между ответами на 
биотические и абиотические стрессоры могут 
быть синергическими или антагонистически-
ми, в регуляции обоих принимает участие 
АБК (Asselbergh et al., 2008).

В патосистемах с разным типом патоге-
неза или на разных стадиях развития актив-
ность АБК может быть разнонаправленной 
(Ton et al., 2009; Van Gijsegem et al., 2017). 
Однако даже в патосистемах с участием био-
трофных патогенов получены противоречи-
вые результаты. Так, АБК ингибировала раз-
витие бурой и желтой ржавчины (Левин, 1984; 
Эйдельнант и др., 1985; Ларина и др., 1991), 

однако стимулировала развитие стеблевой 
ржавчины (Жигалкина, Чигрин, 1986). Об-
работка АБК в разных экспериментах могла 
стимулировать развитие мучнистой росы яч-
меня (Edwards, 1983) или индуцировать опре-
деленный уровень устойчивости (Wiese et al., 
2004).

Негативная роль АБК по отношению к 
устойчивости растений, по-видимому, обу-
словлена ее активностью как антагониста са-
лициловой кислоты, что приводит к ингиби-
рованию защитных реакций и приобретенной 
устойчивости (Anderson et al., 2004; Yasuda et 
al., 2008; Sugano et al., 2013). Позитивное воз-
действие АБК на устойчивость к патогенам 
может быть связано с регуляцией функции 
устьиц (Lim et al., 2015; Melotto et al., 2017) или 
образованием папилл (Asselbergh et al., 2008; 
Garcia-Andrade et al., 2011).

Значительное число патогенных и ми-
коризных грибов синтезируют АБК (Тали-
ева, Филимонова, 1992; Crocoll et al., 1991; 
Danneberg et al., 1993; Siewers et al., 2004). 
Можно предположить, что обработка этим 
гормоном на разных этапах инфекционного 
процесса может в определенной степени мо-
делировать повышение уровня АБК в стрессо-
вых условиях.

Целью настоящей работы явилось изуче-
ние иммуномодулирующих свойств экзоген-
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ной АБК в зависимости от ее концентрации 
в патосистеме, включающей растения пшени-
цы Triticum aestivum L. и возбудитель мучни-
стой росы Blumeria graminis (DC.) Speer f. sp. 
tritici.

Материалы и методы

В работе использовали 2-недельные рас-
тения пшеницы T. aestivum сортов Заря и 
Тавричанка, которые выращивали в рулонах 
фильтровальной бумаги на растворе Кнопа 
при температуре 20–22  °С и 16-часовом фо-
топериоде при освещении люминесцентны-
ми лампами (2000–3000 лкс). Инокуляцию 
возбудителем мучнистой росы пшеницы B. 
graminis f. sp. tritici (syn. Erysiphe graminis) 
проводили путем стряхивания конидиаль-
ного инокулюма с инфицированных листьев 
нескольких растений-накопителей с примене-
нием методики, обеспечивающей максималь-
но равномерное инфицирование (Babosha, 
2009). В работе использовали популяцию 
патогена, собранную в Московской области 
и поддерживаемую в лабораторных услови-
ях на растениях пшеницы восприимчивых 
сортов. Растения пшеницы сорта Заря поме-
щали на раствор Кнопа с добавлением 0,25, 
0,5, 1, 1,5, 3, 4,5 и 9 мкМ абсцизовой кислоты 
(АБК, Sigma, США) непосредственно после 
инфицирования. С растениями пшеницы со-
рта Тавричанка проводили три типа экспе-
риментов в зависимости от схемы обработки 
АБК, которую добавляли в раствор Кнопа в 
концентрациях 0,062, 0,125, 0,25, 0,5 и 1 мкМ: 
1) за 2 сут до инфицирования с последующей 
заменой на раствор Кнопа без АБК после ино-
куляции патогена; 2) непосредственно после 
инфицирования (в этих растворах растения 
оставляли до момента подсчета колоний); 
3)  за 7  сут до инфицирования с заменой на 
свежеприготовленные растворы АБК в тех же 
концентрациях после инокуляции патогена. 

В контрольных вариантах использовали рас-
твор Кнопа без АБК. В опыте с обработкой 
листьев на плаву отделенные листья помеща-
ли в чашки Петри на водные растворы АБК 
(0,25, 0,5, 1, 1,5, 3, 4,5 и 9 мкМ) непосредствен-
но после инокуляции патогена (сорт Заря). По-
сле появления видимых колоний мучнистой 
росы (5–7 сут) с применением бинокулярной 
лупы учитывали их число на абаксиальной и 
адаксиальной поверхностях 8–12 листьев на 
участке длиной 7,5 см. В опыте использова-
ли 1-е и 2-е настоящие листья примерно оди-
наковой ширины (3,5–4 мм). Достоверными 
считали различия между средними контро-
ля и опыта с использованием t-критерия и 
p<0,05.

Результаты и обсуждение

Полученные результаты представлены 
на рис.  1 и 2. Концентрационные зависимо-
сти на рис.  1 были получены при обработке 
АБК растений пшеницы сорта Заря непо-
средственно после их инфицирования. В 
этих экспериментах данный гормон оказывал 
преимущественно ингибирующее действие 
на число колоний возбудителя мучнистой 
росы. Характерной особенностью концен-
трационных кривых рис. 1 является наличие 
минимума при низких концентрациях (0,5 
на кривой 2 и 1  мкМ на кривой 1). В обоих 
случаях увеличение концентрации АБК осла-
бляло ингибирование. На листьях интактных 
растений при высоких концентрациях кривая 
имела плато: при увеличении дозы АБК выше 
1 мкМ число колоний не изменялось, хотя и 
оставалось достоверно ниже контроля. На от-
деленных листьях при увеличении дозы ин-
гибирование полностью исчезало, а сам ми-
нимум приходился на область более высоких 
концентраций. Сходные кривые получены на 
листьях пшеницы сорта Тавричанка (рис. 2), 
но в варианте с обработкой за двое суток до 
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Рис.  1. Влияние АБК на число колоний мучнистой росы (% от контроля, 1-е настоящие листья) 
при обработке отделенных листьев (1) и растений (2) пшеницы сорта Заря непосредственно после 
инфицирования. В контроле на отделенных и интактных листьях наблюдали 2,8±0,6 и 23±3 колонии/см2 
соответственно. Заполненным маркером отмечены варианты, достоверно отличающиеся от контроля

Fig. 1. Effect of ABA treatment on the number of powdery mildew colonies (% of control, first leaves) on detached 
leaves (1) and plants (2) of Zarya wheat immediately after infection. In the control, on detached and intact leaves, 
2.8 ± 0.6 and 23 ± 3 colonies/cm2, respectively, were observed. The filled marker indicates treatments that differ 
significantly from the control

Рис. 2. Влияние времени обработки АБК на число колоний мучнистой росы (% от контроля). Растения 
пшеницы сорта Тавричанка обработаны: 1  – за 2  сут до инфицирования (1-й лист); 2  – за 2  сут до 
инфицирования (2-й лист); 3  – непосредственно после инфицирования (1-й лист); 4  – за 7  сут до 
инфицирования и дополнительно после инфицирования (1-й лист). В контроле 14,9±2,0 (1), 6,8±1,7 
(2), 18,8±3,8 (3) и 4,2±0,7 (4) колонии/см2. Заполненным маркером отмечены варианты, достоверно 
отличающиеся от контроля

Fig. 2. Effect of ABA treatment before and after infection on the number of powdery mildew colonies (% of 
control). Treatment of Tavrichanka wheat plants: 1 – 2 days before infection (first leaf); 2 – 2 days before infection 
(second leaf); 3  – immediately after infection (first leaf); 4  – 7 days before infection and additionally after 
infection (first leaf). In the control, 14.9 ± 2.0 (1), 6.8 ± 1.7 (2), 18.8 ± 3.8 (3) and 4.2 ± 0.7 (4) colonies/cm2. The 
filled marker indicates treatments that differ significantly from the control
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инфицирования. Наибольшее ингибирую-
щее действие на данном сорте имели кон-
центрации АБК 0,125 и 0,25  мкМ. При этом 
подсчет колоний на вторых листьях показал 
их несколько меньшую отзывчивость на ин-
гибирующее действие АБК. При более позд-
нем применении АБК в данном эксперименте 
ингибирование исчезало (при обработке не-
посредственно после инфицирования, кривая 
3), а при длительной инкубации растений в 
растворах АБК как до инфицирования, так и 
после него происходила смена знака иммуно-
модуляции. На кривой 4 при концентрации 
0,25 мкМ видны достоверные отличия сред-
него числа колоний от контроля, однако из-
менения имеют противоположный знак: АБК 
стимулирует развитие мучнистой росы.

Таким образом, зависимость иммуномо-
дулирующей активности АБК от концентра-
ции не монотонная. Наиболее характерным 
элементом концентрационной кривой был 
минимум при низких концентрациях, ко-
торый проявился у растений обоих сортов. 
Форма кривой в разных модельных системах 
отделенных листьев и интактных растений 
(сорт Заря) имела отличия в положении пика 
ингибирования при низких концентрациях и 
в знаке иммуномодуляции при более высо-
ких (рис. 1). Интересной особенностью фор-
мы концентрационных кривых, полученных 
на сорте Тавричанка, был переход от инги-
бирования числа колоний при применении 
АБК до инокуляции возбудителя мучнистой 
росы к его стимуляции при дополнительной 
обработке после инфицирования (рис. 2). При 
этом на концентрационной кривой в вари-
анте обработки АБК непосредственно после 
инокуляции наблюдали статистически не-
существенные флуктуации ординаты вокруг 
уровня восприимчивости в контроле. В опре-
деленном смысле эта последняя кривая име-
ла промежуточный характер между двумя 

упомянутыми выше. Следует отметить, что 
ранее кривые сходной формы наблюдали в 
той же патосистеме при изучении иммуномо-
дулирующих свойств цитокининов (Babosha, 
2009). В случае зеатина постепенную транс-
формацию концентрационной кривой с экс-
тремумом одного знака в кривую с экстрему-
мом другого знака, а также промежуточную 
зависимость со значениями, близкими к кон-
тролю, наблюдали при изменении минераль-
ного состава среды инкубации и при совмест-
ной инкубации растений в растворах зеатина 
с добавлением разных концентраций тидиа-
зурона. Похожие трансформации формы кри-
вой были получены при имитации сложной 
концентрационной зависимости с помощью 
математической модели, основанной на по-
следовательном соединении двух процессов 
с субстратным ингибированием (Babosha, 
2009). Это позволяет предположить принад-
лежность концентрационных зависимостей 
АБК к тому же классу многофазных кривых, 
что не является неожиданным, если принять 
во внимание общеизвестную взаимозависи-
мость сигнальных систем разных фитогормо-
нов (Shigenaga, Argueso, 2016).

При математическом моделировании 
варьирование формы концентрационной за-
висимости происходило при изменении па-
раметров, соответствующих синтезу, раз-
рушению или транспорту гормонального 
вещества. Очевидно, что в реальных услови-
ях изменение активности соответствующих 
ферментных систем может происходить под 
действием разных факторов, включая и те, 
интенсивность которых не контролировалась 
или принципиально трудно контролируется в 
эксперименте. Вероятно, именно этим можно 
объяснить имеющуюся в литературе неодно-
значность при определении иммуномодули-
рующих свойств АБК, а также ряда других 
физиологически активных веществ.
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Более раннее применение АБК относи-
тельно момента инфицирования с большей 
вероятностью имело ингибирующий харак-
тер (рис. 2). Кроме того, в трех независимых 
дополнительных экспериментах на листьях 
сорта Заря, проведенных по сходной схеме, 
при обработке АБК до инфицирования и не-
посредственно после инфицирования в 20 
вариантах с использованием разных концен-
траций получено ингибирование и только в 
пяти вариантах – стимуляция числа колоний 
по сравнению с контролем. Наоборот, при ис-
пользовании АБК через 1  сут и более после 
инфицирования соотношение ингибирования 
и стимуляции числа колоний было примерно 
одинаковым: в 15 вариантах наблюдали тен-
денцию к ингибированию, а в 20 – к стимуля-
ции (данные не представлены).

В данной работе транзитное повышение 
уровня АБК, которое сопровождает реакцию 
растения на действие стрессоров различной 
природы, моделировали обработкой АБК 
корней растений. Важно то, в какой мере 
результаты, полученные в использованной 
модельной системе, отражают закономер-
ности участия АБК в регуляции процессов 
патогенеза. Поскольку основным местом 
синтеза АБК являются корни (Hartung et al., 
2002), обработка корней данным фитогормо-
ном представляется достаточно адекватной 
модельной системой для исследования его 
иммуномодулирующих свойств (Wiese et al., 
2004). При действии теплового шока макси-

мум содержания АБК в корнях пшеницы был 
достигнут через 24 ч (Ефремов и др., 1992). 
Сходная динамика имела место и в листьях 
пшеницы, но с опозданием на 1 сут. В наших 
экспериментах длительность инкубации в 
растворах экзогенного гормона примерно 
соответствовала длительности транзитных 
пиков концентрации АБК при этих стрессах. 
При обработке наблюдали разнонаправлен-
ные изменения восприимчивости листьев 
растений к возбудителю мучнистой росы. 
Направление активности АБК в отношении 
одного и того же биотрофного патогена зави-
село не только от времени применения, но и 
от ее концентрации. В природной среде раз-
личные абиотические стрессы индуцируют 
транзитные пики концентрации АБК разной 
напряженности и разной динамики. Это соз-
дает достаточно высокое разнообразие как 
содержания АБК, так и, возможно, активно-
сти биохимических процессов, влияющих на 
форму зависимости иммуномодулирующей 
активности АБК от ее концентрации. При со-
пряжении этих изменений с эпифитотией ре-
зультат инфицирования потенциально также 
может быть достаточно разнообразным. Ва-
рьирование иммунологического состояния 
в широких пределах, которое достигается 
за счет сложной концентрационной зависи-
мости данного фитогормона, вероятно, обе-
спечивает поддержание равновесия и шансы 
на выживание как растению-хозяину, так и 
патогенному организму.
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