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Проведено сравнительное изучение фунгистатической и индуцирующей болезнеустойчивость актив-
ностей салициловой (СК), бензойной (БК) и парагидроксибензойной кислот (пГБК) в патосистеме
“пшеница – Cochliobolus sativus”. Показано, что экзогенные СК и БК повышают устойчивость растений
пшеницы к темно-бурой пятнистости и в концентрации 5 мМ демонстрируют наибольшую индуциру-
ющую активность. Влияние пГБК на устойчивость пшеницы к этому заболеванию менее выражено.
Установлено, что иммуномодулирующий эффект экзогенных фенольных соединений связан с их спо-
собностью ингибировать каталазу при инфицировании растений, что приводит к накоплению переки-
си водорода, необходимой для обезвреживания фитопатогена в тканях и индуцирования защитных ре-
акций клеток. При оценке фунгистатической активности СК, БК и пГБК выявлена прямая связь меж-
ду концентрацией бензойных кислот и степенью ингибирования роста мицелия гриба С. sativus.
Полное подавление роста патогена в течение семи суток культивирования наблюдалось при концен-
трации в среде СК и БК 10 мМ. Показано, что пГБК в отличие от СК и БК не обладает фунгистатиче-
ским эффектом в диапазоне концентраций от 1 до 10 мМ. С повышением концентрации до 60 мМ,
пГБК сдерживает рост гриба на 85.7% на 7-е сутки культивирования. Полное ингибирование роста и
развития мицелия С. sativus наблюдается при концентрации пГБК в среде 100 мМ, что в 10 раз превы-
шает концентрацию СК и БК для получения такого же эффекта.
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ВВЕДЕНИЕ

Болезни сельскохозяйственных растений, вы-
зываемые грибами, наносят существенный ущерб
урожаю и приводят к большим экономическим
потерям. Наиболее распространенной болезнью
зерновых культур является темно-бурая пятни-
стость, возбудителем которой является Coch-
liobolus sativus (S. Ito et Kurib.) Drechsler ex Dastur
(Teplyakov, 2003; Gultyaeva at al., 2016).

Один из путей борьбы с заболеваниями заклю-
чается в выявлении возможных механизмов инду-
цирования устойчивости растений к патогенам,
приводящих к активации фитоиммунных реакций
и к формированию у растений устойчивости к
возбудителям болезней (Tyuterev, 2014). Систем-
ная приобретенная устойчивость (СПУ) считается
наиболее агрономически значимым типом имму-
нитета растений (Henry et al., 2013) и может запус-
каться сигнальными молекулами.

Общепризнано, что салициловая кислота (СК)
является одним из ключевых компонентов защит-
ной сигнальной системы, участвующей в форми-
ровании СПУ (Wang, Li, 2006; Vasyukova, Oz-
eretskovskaya, 2007; Chen et al., 2009; Vlot et al.,
2009; Kumar, 2014; Janda, 2014). Маркерами разви-
тия этого процесса являются связанные с патоге-
незом PR-белки, а СК выступает в качестве сигна-
ла в индукции их генов (Zhang et al., 2010;
Tarchevsky et al., 2010).

Во время атаки патогенов СК быстро накапли-
вается в клетках растений, индуцируя программи-
руемую клеточную смерть вокруг пораженного
участка или вызывая реакцию сверхчувствитель-
ности. Кроме того, СК также способствует фор-
мированию пролонгированной СПУ к широкому
спектру последующих инфекций (Zurbriggen et al.,
2010; Tarchevsky et al., 2010). Роль СК в регуляции
защитных реакций во взаимодействиях растений
и микробов описана в обзорах (Dempsey, Klessig,
2017; Klessig et al., 2018).
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По литературным данным, кроме салициловой
кислоты в механизме иммунитета возможно уча-
стие других близких по структуре кислот, которые
являются естественными метаболитами феноль-
ного обмена растений, образующимися в заклю-
чительных реакциях фенилпропаноидного пути
(Senaratna et al., 2003; Catinot et al., 2008; Sircar, Mitra,
2009; Wang et al., 2011). Среди них можно выделить
бензойную кислоту (БК), являющуюся предше-
ственником салициловой кислоты, и парагидрокси-
бензойную кислоту (пГБК), представляющую со-
бой структурный аналог СК.

Физиологическая активность БК и пГБК и их
возможное участие в защитных реакциях расте-
ний мало изучены (Horvath et al., 2007). Есть сооб-
щения о том, что зкзогенная БК повышает устой-
чивость риса к гельминтоспориозу [возбудитель –
Bipolaris oryzae Shoem. (= Helminthosprium oryzae Br.
et Haan)], а также устойчивость растений какао к
базидомицету Ceratobasidium theobromae (= Onco-
basidium theobromae, Thanatephorus theobromae)
(Shabana et al., 2008; Zakariyya et al., 2018). Индуци-
рующая способность пГБК практически не изуче-
на. Есть свидетельства, что фенольные соедине-
ния растений обладают антимикробной активно-
стью, и при определенных условиях могут
выполнять защитную роль (Hayat, Ahmad, 2007;
Volynets, 2013). Накопление фенольных веществ в
местах локализации патогена может замедлять
рост патогенного микроорганизма, действуя как
антимикробное соединение или путем некроза
клетки (Amborabé et al., 2002; Chong et al., 2012;
Vio-Michaelis et al., 2012).

Имея в виду механизмы, лежащие в основе ре-
гуляции защитных реакций растений наиболее
изученной салициловой кислотой, можно гово-
рить о ее двойной роли в повышении устойчиво-
сти. По некоторым данным (Sorahinobar et al.,
2015), обработка семян СК повышала устойчи-
вость растений пшеницы к различным видам Fu-
sarium не только благодаря развитию индуциро-
ванной устойчивости, но и в результате прямого
действия СК на рост мицелия и прорастания ко-
нидий Fusarium graminearum, F. pesudograminearum
и F. oxysporum. Нами ранее показано, что обработ-
ка экзогенной СК повышает устойчивость пше-
ницы к возбудителю темно-бурой пятнистости
Cochliobolus sativus (Popova at al., 2017).

В настоящее время отсутствует информация о
влиянии БК, СК и ее структурного аналога пГБК
на рост мицелия C. sativus, а также об участии БК
и пГБК в повышении устойчивости пшеницы к
темно-бурой пятнистости. Цель настоящей рабо-
ты состояла в оценке фунгистатической и индуци-
рующей болезнеустойчивость активности СК, БК
и пГБК при формировании взаимоотношений
между растением-хозяином (Triticum aestivum L.) и
гемибиотрофом Cochliobolus sativus.

Актуальность изучения биологических свойств
экзогенных производных бензойных кислот опре-

деляется необходимостью создания дополнитель-
ных возможностей для целенаправленного исполь-
зования этих физиологически активных веществ в
регуляции развития растений и их адаптации к био-
тическим стрессам.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проведены на восприимчивом к

болезни сорте пшеницы Саратовская 29. В работе
использовали изолят С. sativus, выделенный с ли-
стьев пшеницы сорта Галина, собранных в Ленин-
градской обл. в 2019 г. и числящихся в рабочей
коллекции под номером Sat 19.

При подборе концентраций салициловой и
бензойной (ЛенРеактив, Россия), а также п-гид-
роксибензойной (Hebei G Biot Go, Китай) кислот
для изучения их способности индуцировать
устойчивость пшеницы к С. sativus была принята
во внимание ранее установленная нами пороговая
концентрация СК (8 мМ), выше которой проявляет-
ся ее фитотоксичность и происходит подавление ро-
стовых процессов растений (Popova at al., 2017).

Для оценки индуцирующей способности ис-
следуемых веществ 7-дневные проростки пшени-
цы сорта Саратовская 29 опрыскивали 0.2, 0.5, 1.0,
2.0, 5.0 мМ р-рами СК, БК, пГБК. Через 24 ч про-
водили заражение проростков суспензией спор
C. sativus (4000 спор/мл).

Оценку иммуномодулирующей активности
бензойных кислот проводили методом отделен-
ных листьев (Mikhaylova et al., 2012). Эффектив-
ность исследуемых образцов оценивали при ино-
куляции C. sativus на 4-е сутки после заражения по
интенсивности развития болезни (процент пора-
жения площади листа). Контрольные растения
обрабатывали водой.

Определение активности каталазы в листьях
пшеницы проводили по методу А.Н. Баха и
А.И. Опарина (Novikov, Tarazanova, 2012). Актив-
ность каталазы выражали в мккат в расчете на 1 г
растительной массы согласно Международной
системе единиц (СИ). Варианты включали расте-
ния без заражения и обработок (контроль); расте-
ния, обработанные 5 мМ растворами бензойных
кислот и инфицированные C. sativus на 1, 2, 3 и
4-е сутки после заражения. Для определения ак-
тивности фермента навеску из 10 листьев растира-
ли в 0.05 М фосфатном буфере (pH 6.2) в соотно-
шении 1: 5, экстрагировали 30 минут при 4°С, за-
тем центрифугировали 10 мин при 8000 g на
центрифуге Eppendorf 5415R (США).

Прямое фунгистатическое действие исследуе-
мых кислот изучалось in vitro методом агаровых
блоков (Bilay, 1982). В стерильные чашки Петри
разливали охлажденную до 45°С агаризованную
среду Чапека с добавлением в нее испытуемых ве-
ществ в соответствующей концентрации (0.5, 1, 2,
5, 7, 10, 20, 30, 60, 100 мМ). В качестве контроля
служили чашки с агаризованной средой Чапека
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без испытуемых веществ. После застывания среды
на ее поверхность помещали диски мицелия диа-
метром 6 мм, вырезанные стерильным сверлом из
10-суточных мицелиальных газонов гриба C. sati-
vus. Чашки инкубировали в темноте при 25°С. Из-
мерение диаметров грибных колоний проводили
на 3, 5 и 7-е сутки культивирования и оценивали
фунгистатическое действие испытуемых веществ
по формуле Эббота (Methodical recommendations,
1990): П = Дк – Доп/ Дк × 100, где П – подавление
роста гриба по сравнению с контролем, %; Дк –
диаметр колонии гриба в контроле, мм; Доп –
диаметр колонии гриба в опыте, мм.

Все опыты проводили в 3-кратной повторно-
сти, полученные данные обрабатывали с исполь-
зованием методов описательной статистики (на
основе стандартных ошибок средних ± SEM,
95%-го доверительного интервала и t-критерия
Стьюдента).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты оценки действия БК, СК и пГБК на

устойчивость пшеницы к возбудителю темно-бу-
рой пятнистости представлены в табл. 1. Выявле-
на зависимость иммуномодулирующего действия
бензойных кислот на устойчивость пшеницы к
C. sativus от их концентрации. Обработка растений
СК в пределах концентраций 0.2–2.0 мМ, снижа-
ла развитие болезни на 15–20% (табл. 1). С увели-
чением концентрации до 5 мМ значительно повы-
шается индуцирующая активность СК, что выража-
ется в уменьшении пораженности листьев пшеницы
микромицетом на 30% по сравнению с контролем.
Полученные результаты согласуются с данными
(Sari, Etebarian, 2009), которые выявили зависи-
мость эффективности СК как индуктора устойчиво-
сти от концентрации на примере заражения пше-
ницы аскомицетом Gaeumannomyces graminis.

Иммуномодулирующая активность БК, близ-
кая по эффективности к СК, проявилась в сниже-
нии поражения листьев растений на 10–25% по
отношению к контролю. В пределах концентра-
ций 0.2–5.0 мМ пГБК значительно уступала СК и
БК по способности индуцировать болезнеустой-
чивость. В растениях, обработанных этой кисло-
той, уменьшение развития болезни составило 5–
10% по отношению к контролю.

В настоящее время ряд исследователей (Plot-
nikova et al., 2009; Maksimov et al., 2011; Yarullina et
al., 2011) индуцирующий эффект экзогенной СК в
повышении устойчивости пшеницы к бурой
ржавчине и септориозу, картофеля к фитофторозу
связывают с ее способностью ингибировать ката-
лазу, детоксицирующую Н2О2, что и приводит к
накоплению перекиси. Это вещество рассматри-
вается как важный сигнальный посредник при
индуцировании устойчивости растений к дей-
ствию патогенов. Связь между концентрацией СК
и количеством генерированной Н2О2 изучали Rao

et al. (1997). Они показали, что в листьях Arabidop-
sis thaliana, обработанных 1 и 5 мМ СК, через 8 ч
повысился уровень Н2О2 на 59 и 194% соответствен-
но по сравнению с контрольными листьями. При
этом генерация Н2О2 сопровождалась инактивацией
каталазы – фермента, разлагающего перекись.

Участие СК в формировании иммунного стату-
са растений к настоящему времени связывают со
следующими ее свойствами (Chen et al., 1993; Vlot
et al., 2009). СК распознается клеточными рецеп-
торами, что приводит к репрограммированию
экспрессии генов и к синтезу защитных белков.
Идентифицированы четыре SABP белка, которые
связывают СК. Первым идентифицированным
SABP белком была каталаза. Его деградирующая
H2O2 активность специфически ингибируется СК
или биологически активными аналогами СК.
С использованием молекулярных моделей Н2О2,
салициловой и янтарной кислот И.А. Тарчевский
(Tarchevsky, 2002) установил, что близость рассто-
яний между водородными атомами гидроксиль-
ных групп во всех трех типах молекул (у перекиси
водорода – 2.62 А, салицилата – 2.56 А, у одной из
возможных конформаций сукцината – 2.64 А)
позволяет предположить, что эти кислоты могут
связываться с активным центром каталазы, вы-
ступая в роли конкурентных ингибиторов в реак-
ции разложения перекиси водорода.

В этой связи нами проведено изучение влияния
бензойных кислот на активность каталазы в расте-
ниях пшеницы, инфицированных возбудителем

Таблица 1. Влияние экзогенных бензойных кислот на
устойчивость пшеницы к темно-бурой пятнистости
(возбудитель – Cochliobolus sativus)

Вариант Концентрация 
кислот, мМ

Пораженность 
листьев, % 

НСР0.05 = 4.5

Контроль 80
СК 0.2 60
” ” 0.5 60
” ” 1.0 65
” ” 2.0 65
” ” 5.0 50
БК 0.2 60
” ” 0.5 65
” ” 1.0 70
” ” 2.0 60
” ” 5.0 55

пГБК 0.2 80
” ” 0.5 75
” ” 1.0 70
” ” 2.0 70
” ” 5.0 75
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темно-бурой пятнистости (табл. 2). Полученные
данные показали, что процесс заражения расте-
ний пшеницы возбудителем темно-бурой пятни-
стости сопровождался увеличением активности
каталазы относительно контрольных незаражен-
ных растений на всем протяжении опыта. Резкий
подъем активности каталазы в листьях пшеницы
наблюдается на первые сутки после заражения па-
тогеном. К моменту сильного развития болезни
(4 сутки), когда вся ткань листа была некротизи-
рована, активность фермента постепенно снижа-
лась. Развитие болезни в этот период визуально
проявлялось в виде коричневых пятен на листьях.

В обработанных 5 мМ растворами СК, БК и
пГБК и инфицированных проростках пшеницы
активность каталазы на первые сутки после зара-
жения в 1.4–1.7 раза была ниже, чем в зараженных
контрольных растениях. Причем ингибирующее
действие СК и БК на активность каталазы было
выше, чем пГБК.

Как известно, начальный этап инфицирования
растений сопровождается активацией системы ге-
нерации АФК, которые вызывают окислительный
стресс и гибель клеток (Grant, Loake, 2000; Vlot
et al., 2009; Zurbriggen et al., 2010; Yarullina et al.,
2011). Уменьшение каталазной активности в клет-
ках растений на первой стадии патогенеза – необ-
ходимое условие сохранения высокого количества
Н2О2, требующегося для обезвреживания фитопа-
тогена в тканях и формирования устойчивости
(Hung et al., 2006; Vlot et al., 2009; Yarullina et al., 2011).

Таким образом, снижение каталазной актив-
ности в обработанных бензойными кислотами
растениях ведет к повышению количества Н2О2,
необходимого для обезвреживания фитопатогена
в тканях, включая непосредственное уничтоже-
ние вторгающегося патогена и/или активацию
сшивания и лигнификации клеточной стенки, что
укрепляет клеточную стенку и помогает сдержи-
вать его распространение. При этом также проис-
ходит включение защитных реакций, ведущих к
развитию индуцированной устойчивости в расте-
ниях пшеницы к темно-бурой пятнистости, что
проявляется в снижении развития болезни на 25–
30% по отношению к контролю при обработке СК

и БК. ПГБК показала небольшую индуцирующую
активность, что подтверждается снижением пора-
женности листьев пшеницы C. sativus всего на 5%
(табл. 1).

Возможно, что наблюдаемый небольшой инду-
цирующий эффект пГБК связан с ее меньшим ин-
гибирующим влиянием на активность каталазы, что
ведет к появлению меньшего количества пероксида,
который является важным сигнальным посредни-
ком при формировании устойчивости растений.

Результаты оценки in vitro влияния СК, БК и
пГБК на линейный рост возбудителя темно-бурой
пятнистости пшеницы C. sativus представлены в
табл. 3. Установлена прямая зависимость фунги-
статической активности от концентрации кислот
в питательной среде. В низких концентрациях
(0.5–2 мМ) СК не оказывает влияние на линей-
ный рост мицелия гриба. C повышением концен-
трации в питательной среде до 5 мМ СК ингиби-
рует рост мицелия патогена на –21.4–27.3% на 5 и
7-е сутки культивирования. Только при концен-
трации 10 мМ салициловая кислота полностью по-
давляет линейный рост мицелия С. sativus (табл. 3).

В диапазоне концентраций 0.5–5 мМ БК прак-
тически не обладает активностью (табл. 3). Пря-
мой фунгистатический эффект для БК был полу-
чен лишь при концентрации 10 мМ в среде, когда
в течение семи суток культивирования полностью
подавлялся рост мицелия гриба. ПГБК, в отличие
от СК и БК, даже при вдвое повышенной концен-
трации (20 мМ) не оказывает существенного вли-
яния на рост мицелия патогена. Лишь с повыше-
нием концентрации до 60 мМ в среде пГБК сдер-
живала рост гриба на 85.7% на 7-е сутки его
культивирования. Полное подавление развития
мицелия С. sativus наблюдалось при концентрации
пГБК в среде при 100 мМ.

Полученные результаты по фунгистатической
активности СК по отношению к аскомицету С. sa-
tivus согласуются с литературными данными, сви-
детельствующими об ингибирующем воздействии
СК на линейный рост различных патогенов. На-
пример, о значительном влиянии СК при концен-
трациях 2–8 мМ на мицелиальный рост Fusarium
oxysporum, F. solani, Rhizoctonia solani, Macrophomina

Таблица 2. Активность каталазы в листьях пшеницы, обработанных СК, БК и пГБК и инфицированных Cochliobolus
sativus (в мккат в расчете на 1 г растительной массы)

Вариант

Активность каталазы в листьях пшеницы

сутки после заражения листьев пшеницы C. sativus

0 1 2 3 4

26.5 ± 0.9 25.4 ± 0.5 24.8 ± 0.8 24.5 ± 0.4 25.0 ± 0.5
Контроль + заражение 24.6 ± 0.8 48.5 ± 0.8 38.2 ± 0.5 32.0 ± 0.4 28.4 ± 0.4
СК + заражение 24.3 ± 0.6 28.3 ± 0.5 30.0 ± 0.3 38.0 ± 0.5 36.2 ± 0.5
БК + заражение 25.0 ± 0.7 30.3 ± 0.5 31.2 ± 0.4 38.5 ± 0.5 36.0 ± 0.7
пГБК + заражение 23.8 ± 0.5 34.0 ± 0.6 33.0 ± 0.7 39.3 ± 0.8 38.5 ± 0.6
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phaseolina, выделенных из корней огурца на 7-е сут-
ки культивирования (Elwakil et al., 2015). Салици-
ловая кислота является эффективным ингибито-
ром линейного роста Botrytis fabae in vitro (Alde-
suquy et al., 2015), B. cinerea (Dieryckx, et al., 2015) и
Fusarium oxysporum (Sorahinobar et al., 2015).
В концентрации 10 мМ СК полностью подавляет
линейный рост Rhizoctonia solani и Macrophomina
phasolina – возбудителей, вызывающих болезни
растений подсолнечника (Abd El-Hai et al., 2009).
По данным Qi (2012) СК в концентрации 3–20 мМ
оказывает ингибирующее действие на рост мице-
лия Fusarium graminearum.

Эффективность фунгистатического действия
БК на линейный рост мицелия Cochliobolus sativus
была аналогична СК. Полное подавление роста
мицелия гриба происходило при концентрации
БК в среде 10 мМ, как и для СК. Полученные ре-
зультаты согласуются с данными Shabana et al.
(2008) и Shukla, Dwivedi (2013), которые продемон-
стрировали эффективное ингибирующее действие
бензойной и салициловой кислот на рост Bipolaris
oryzae, F. oxysporum и Botrytis cinerea при 9 мМ.

В опыте с пГБК полное подавление развития ми-
целия Cochliobolus sativus наблюдалось лишь при кон-
центрации 100 мМ, что в 10 раз превышает концен-
трацию СК и БК для получения такого же эффекта.

Большое количество исследований свидетель-
ствует о том, что фенольные соединения растений
являются потенциально токсичными веществами
для фитопатогенных грибов и обладают противо-
грибковой, антибактериальной и противовирус-
ной активностью, а при определенных условиях
могут выполнять защитную роль (Hayat, Ahmad,
2007; Volynets, 2013). Тем не менее, механизмы ан-
тимикробного действия фенольных соединений
остаются на сегодняшний день не достаточно изу-
ченными. Согласно литературным данным пред-
полагается несколько механизмов, которые по-
тенциально могут напрямую препятствовать росту
грибов. Так, по данным Dieryckx et al. (2015) инги-
бирование роста Botrytis под действием СК и ее
производных происходит в результате нарушения
митохондриального дыхания, целостности кле-
точной стенки гриба, а также увеличения накоп-
ления АФК, токсичного для роста и развития гри-

Таблица 3.  Влияние СК, БК и пГБК на линейный рост мицелия Сochliobolus sativus

Вариант Концентрация, 
мМ

Ингибирование линейного роста мицелия в процессе культивирования, %

3-и сутки 5-е сутки 7-е сутки

Д, мм % Д, мм % Д, мм %

Контроль 23.0 ± 0.3 55.0 ± 2.3 70.0 ± 3.5
СК 0.5 23.0 ± 0.2 0 56.0 ± 2.5 +1.8 70.0 ± 2.0 0

1 23.5 ± 0.25 +3.2 56.5 ± 2.8 +2.8 70.0 ± 2.5 0
2 23.0 ± 0.2 0 52.0 ± 2.3 5.4 65.0 ± 2.0 7.1
5 22.0 ± 0.3 4.3 40.0 ± 2.5 27.3 55.0 ± 2.0 21.4
7 20.0 ± 0.3 13.0 35.0 ± 2.5 36.4 28 ± 2.5 60.0

10 100 100 100
БК 0.5 23.0 ± 0.15 0 55.0 ± 2.0 0 70.0 ± 2.5 0

1 22.5 ± 0.2 2.2 52.0 ± 2.5 4.5 65 ± 2.0 7.1
2 22.0 ± 0.2 4.3 52.0 ± 2.5 5.4 65.0 ± 2.0 7.1
5 21.0 ± 0.3 8.7 50.0 ± 2.0 9.1 60.0 ± 1.5 14.3
7 18.5 ± 0.2 19.6 35.0 ± 1.5 36.4 42.0 ± 2.0 40.0

10 100 100 100
пГБК 0.5 23.0 ± 0.3 0 55.0 ± 2.3 0 70.0 ± 2.5 0

1 22.5 ± 0.25 2.1 55.0 ± 2.5 0 70.0 ± 2.5 0
2 20.0 ± 0.2 13.0 54.0 ± 3.0 1.8 70.0 ± 2.5 0
5 23.0 ± 0.3 0 55.0 ± 2.0 0 65.0 ± 2.0 7.1
7 20.0 ± 0.25 13.0 50.0 ± 1.5 9.0 63.5 ± 2.0 9.3

10 21.0 ± 0.2 8.7 52.5 ± 2.0 4.5 65.0 ± 2.0 7.1
20 15.0 ± 2.0 34.8 30.0 ± 1.5 45.9 37.5 ± 0.4 46.4
30 15.0 ± 0.15 34.8 25.0 ± 1.0 54.5 22.5 ± 0.5 68.6
60 11.0 ± 0.1 52.5 10.0 ± 0.5 81.8 10.0 ± 0.5 85.7

100 100 100 9.0 ± 0.2 87.1
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ПОПОВА, КОВАЛЕНКО

ба. В результате изучения влияния СК на рост ми-
целия Eutypa lata было установлено, что СК ведет
себя как разобщающий агент, приводя к наруше-
нию трансмембранного градиента pH через плаз-
малемму и органеллы мембран, и напрямую влия-
ет на дыхание клеток. Специфическое связывание
СК с белком, представляющим собой каталазу,
уменьшает активность фермента, способствуя на-
коплению H2O2, который токсичен для многих
функций клеток гриба (Amborabé et al., 2002).

Эти данные позволяют предположить, что при
ингибировании роста мицелия гриба С. sativus
изученные бензойные кислоты могут быть вовле-
чены во все указанные выше механизмы.

Как показали наши исследования, для обеспе-
чения фунгистатического эффекта в среде долж-
ны быть достаточно высокие концентрации бен-
зойных кислот. Так, СК и БК полностью подавля-
ет рост гриба при концентрации 10 мМ в среде, а
пГБК – при 100 мМ.

На основании вышеизложенного можно пред-
положить, что салициловая и бензойная кислоты
повышают устойчивость растений пшеницы к
C. sativus не только как индукторы устойчивости,
но и могут оказывать прямое действие на рост ми-
целия гриба.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В работе дана сравнительная оценка фунгиста-

тической активности СК, БК и пГБК, а также их
способности индуцировать устойчивость к возбу-
дителю в патосистеме “пшеница – С. sativus”. По-
казано, что экзогенные салициловая и бензойная
кислоты в диапазоне концентраций 0.2–5.0 мМ
повышают устойчивость растений пшеницы к
возбудителю темно-бурой пятнистости и их инду-
цирующая эффективность коррелирует с концен-
трацией. Наибольшую иммуномодулирующую
активность СК и БК демонстрируют при концен-
трации 5 мМ. В диапазоне изученных концентра-
ций 0.2–5.0 мМ пГБК как индуктор устойчивости
менее эффективна.

Продемонстрирован эффект экзогенных СК,
БК и пГБК в повышении устойчивости растений
пшеницы к C. sativus, обусловленный их способ-
ностью ингибировать каталазу при инфицирова-
нии растений. Этот процесс приводит к накоп-
лению пероксида, требующегося для обезвре-
живания фитопатогена в тканях, а также для
индуцирования защитных реакций клеток.

Выявлена прямая связь между концентрацией
бензойных кислот и степенью ингибирования ро-
ста мицелия гриба С. sativus. СК, БК в концентра-
ции 0.5–7.0 мМ практически не влияют на рост
мицелия в течение семи суток культивирования.
Увеличение концентрации веществ до 10 мМ ве-
дет к 100%-му подавлению линейного роста мице-
лия гриба С. sativus. В отличие от СК и БК пГБК не
обладает фунгистатическими свойствами вплоть

до концентрации 10 мМ. Полное ингибирование
роста и развития мицелия патогена наблюдалось
при концентрации пГБК в среде 100 мМ, что в
10 раз превышает концентрацию СК и БК для по-
лучения такого же эффекта. Проведенные иссле-
дования показали, что в дополнение к своей роли
в качестве индукторов болезнеустойчивости экзо-
генные СК и БК могут препятствовать колониза-
ции тканей растений С. sativus, проявляя фунги-
статическую активность.
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Fungistatic and Inducing Activity of Benzoic Acids 
in the “Wheat – Cochliobolus sativus” Pathosystem

E. V. Popovaa,# and N. M. Kovalenkoa,##

a All-Russian Research Institute of Plant Protection, St. Petersburg, Russia
#e-mail: elzavpopova@mail.ru,
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The paper provides a comparative assessment of the fungistatic activity of SA, BA, and p-HBA, as well as their
ability to induce resistance to dark brown spot in the pathosystem “wheat – Cochliobolus sativus (the causative
agent of dark brown spot). It is shown that exogenous salicylic and benzoic acids in the concentration range of
0.2–5.0 mM increase the resistance of wheat plants to dark brown spot and their inducing efficiency correlates
with the concentration. The highest immunomodulatory activity of SA and BA is demonstrated at a concentra-
tion of 5 mM. p-HBA in the studied concentration range of 0.2–5 mM is less effective as a resistance inducer. It
has been demonstrated that the effect of exogenous SA, BA, and p-HBA in increasing the resistance of wheat
plants to C. sativus is associated with their ability to inhibit catalase during plant infection, which leads to the ac-
cumulation of peroxide, which is required to neutralize the phytopathogen in tissues, as well as to induce defense
reactions cells. A direct relationship was found between the concentration of benzoic acids and the degree of in-
hibition of the growth of the mycelium of the fungus C. sativus. SA, BA at a concentration of 0.5–7.0 mM prac-
tically do not affect the growth of mycelium during 7 days of cultivation. An increase in the concentration of sub-
stances to 10 mM leads to 100% suppression of the linear growth of the mycelium of the fungus C. sativus. p-
HBA, in contrast to SA and BA, does not exhibit fungistatic properties up to a concentration of 10 mM. Com-
plete inhibition of the growth and development of the pathogen mycelium was observed at a concentration of p-
HBA in the medium of 100 mM, which is 10 times higher than the concentration of SA and BA to obtain the
same effect. Studies have shown that, in addition to their role as inducers of disease resistance, exogenous SA
and BA can prevent the colonization of tissues of C. sativus plants, exhibiting fungistatic activity.

Keywords: benzoic acid, dark brown spotting, fungistatic activity, p-hydroxybenzoic acid, induced resistance,
salicylic acid, wheat
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