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Оценка защитных реакций 
различных генотипов
томата при инфицировании 
вирусными агентами
Резюме
Актуальность. Окислительные реакции (на основе активности пероксидаз, РОХ; поли-
фенолоксидазы, РРО и содержания перекиси водорода), возникающие в ответ на
инфицирование или реинфицирование потомства зараженных растений, зависят от
типа взаимодействия хозяин-вирус (чувствительный, толерантный, устойчивый) и
характера взаимодействия с вирусной инфекцией (первичное инфицирование,  реин-
фицирование второго и третьего поколений). 
Результаты. Реинфицирование вирусом аспермии томата (ВАТ) или вирусом табач-
ной мозаики (ВТМ) потомства третьего поколения зараженных растений вызвало
дифференциальные флуктуации активности POX по сравнению с потомствами, зара-
женными во втором поколении для генотипов Craigella (Tm-22/Tm-22) и
S.pimpinellifolium, или к увеличению для генотипов Rufina и Craigella (Tm-1/Tm-1). У гено-
типов, содержащие гены устойчивости, Rufina и Craigella, при первичном инфицирова-
нии ВТМ различия по отношению к контролю по PPO не наблюдали, тогда как при
заражении ВАТ в системах, характеризующихся восприимчивостью, установили
достоверные отличия. В результате инфицирования ВТМ у чувствительного генотипа
(Elvira) и толерантного (S. pimpinellifolium) отмечено увеличение значений PPO по
сравнению с контролем. Одновременно у большинства генотипов, первично/вторич-
но зараженных ВАТ или ВТМ, выявлены статистически достоверные различия по
активности РОХ или РРО, и также накоплению перекиси водорода в листьях расте-
ний, что свидетельствует о специфических защитных реакциях генотипов. 
Ключевые слова: вирусы растений, антиоксидантные ферменты, пероксидаза, поли-
фенолоксидаза, перекись водорода

Assessment of the response 
reactions of tomatoes depending
on the phytosanitary status in con-
dition of infection with viral agents
Abstract
Relevance. Oxidative reactions (based on peroxidase activity, POX and polyphenol oxidase,
PPO; hydrogen peroxide content) that occur in response to infection or reinfection of the off-
spring of infected plants depend on the type of host-virus interaction (sensitive, tolerant, stable)
and the nature of the interaction with viral infection (primary infection, reinfection of second and
third generations). 
Results. Reinfection with tomato aspermy virus (TАV) or tobacco mosaic virus (TMV) of the off-
spring of third infected tomato generation caused a significant decrease in POX activity com-
pared to successive generations of infected plants (G2) for Craigella (Tm-22/Tm- 22) and S.
pimpinellifolium genotypes or an increase for Rufina and Craigella (Tm-1/Tm-1) ones. In geno-
types containing resistance genes, Rufina and Craigella, no differences were observed in PPO
of TMV primary infection and control, while significant differences were found in case of TAV
(susceptibility). As a result of TMV infection, the sensitive (Elvira) and tolerant (S. pimpinellifoli-
um) genotypes showed an increase in PPO values compared to the control. At the same time, in
most genotypes primarily / secondarily infected with TAV or TMV, statistically significant differ-
ences were revealed in the activity of POX or PPO, as well as the accumulation of hydrogen per-
oxide in plant leaves, which indicates specific protective reactions of the genotypes.
Keywords: plant viruses, antioxidant enzymes, peroxidase, polyphenol oxidase, hydrogen per-
oxide
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ЗАЩИТА РАСТЕНИЙ

Визменяющихся условиях среды обитания главным
приоритетом любого организма является выжива-

ние и адаптация. Одновременно известно, что геном
растений чувствителен к изменению внутренних метабо-
лических процессов и варьированию факторов внешней
среды. В качестве первичного ответа на внешние стрессо-
вые воздействия возникает множество физиологических
процессов, индуцирующих механизмы устойчивости или
толерантности [1]. К числу ключевых защитных реакций
относятся окислительный стресс [2], гибель клеток, накоп-
ление различных метаболитов с защитными функциями,
синтез белков PR (pathogen related), а также другие факто-
ры, участвующие в утолщении клеточной стенки и повыше-
нии активности ферментов клеточного метаболизма.  В
случае несовместимых взаимодействий запуск защитных
механизмов приводит к возникновению сверхчувствитель-
ного ответа (RH), который связан с быстрым апоптозом и
локализацией инфекции, приводящих к гибели клетки.
Параллельно, с ограничивающим сверхчувствительным
ответом часто устанавливается системный сигнал, кото-
рый передается по растению и защищает его от других
последующих заражений. Индукторами таких сигналов
являются салициловая кислота, этилен или активные
формы кислорода.

По мнению некоторых авторов [3, 4], защитные фермен-
ты пероксидаза (peroxidase, РОХ) и полифенолоксидаза
(polyphenol oxidase, PPO) связаны с ответными реакциями
растений на стресс. Так, пероксидазы вовлечены во многие
процессы, связанные с такими защитными реакциями, как
сверхчувствительный ответ, лигнификация, суберизация. С
увеличением активности пероксидаз в результате систем-
но индуцированной устойчивости происходит быстрый син-
тез активных форм кислорода (АФК), вызывающих гибель
клетки и подавление активности патогена. Активность PPO
наиболее важна на начальных этапах ответной реакции,
когда происходит разрушение целостности клеточной стен-
ки и выделение фенольных соединений. PPO катализирует
окисление фенолов, что в результате создает неблагопри-
ятную среду для развития патогенов.

Естественные реакции растений при адаптации к стрес-
су предполагают изменения процессов обмена веществ
чтобы соответствовать происходящим изменениям [5].
Многочисленные исследования свидетельствуют об уско-
рении реакций адаптации потомства растений, полученно-
го в стрессовых условия, в частности при вирусной инфек-
ции (ранее инфицированных) [6, 7].

Цель данного исследования состояла в оценке защит-
ных реакций инфицированных и реинфицированных виру-
сами генотипов томата по активности окислительных фер-
ментов и накоплению перекиси кислорода.

Материалы и методы
Оценку реакции растений томата на вирусные агенты,

вирус табачной мозаики (ВТМ) или вирус аспермии тома-
тов (ВАТ), проводили на 5 генотипах томата, с различным
уровнем чувствительности: восприимчивый сорт Elvira,
толерантный – дикая форма S. pimpinellifolium (SP) и гено-
типы, содержащие гены устойчивости к ВТМ – Craigella
TM2 (Tm-22/Tm-22), Craigella TM1 (Tm-1/Tm-1) и Rufina (Tm-
1/Tm-22).

В соответствии с представленной схемой, опыт включал
следующие варианты: контроль – здоровые неинфициро-
ванные растения, G0 – растения первично инфицирован-
ные, G2 – реинфицированное потомство зараженных расте-
ний, G3 – потомства вирусных (зараженных) растений инфи-
цированные повторно через год. В каждом варианте из 5
генотипов, инфицированных ВТМ и ВАТ, были отобраны по
5 растений. На этапе внешнего проявления симптомов
собирали листья для определения активности кислых
пероксидаз (POX) и полифенолоксидазы (PPO) методом
спектрофотометрии по динамике изменения оптической
плотности экстракта [8]. Активность POX оценивали на
основе окисления бензидина [по Бояркина], а активность
PPO – по окислению п-фенилендиамина и выражали в
условных единицах (изменение оптической плотности за 1
секунду на 1 грамм вегетативной массы) в трех биологиче-
ских и аналитических повторностях. Наличие вирусных
частиц у инокулированных растений было подтверждено
методом негативного контрастирования с использованием
электронной микроскопии [9]. Гистохимическую реакцию
определения H2O2 проводили по известным методикам [10]
с некоторыми модификациями. Статистическую обработку
данных осуществляли с использованием программ
Statgraphics Plus5. Статистическую достоверность разли-
чий определяли на основе теста F. Графическое представ-
ление результатов выполнено с использованием Excel.

Результаты и их обсуждение
Растения генотипов с генами устойчивости и дикая

форма при инфицировании ВТМ не проявили специфиче-
ских симптомов заболевания и лишь небольшие некрозы
были отмечены. В то же время, через 12 дней после иноку-
ляции у восприимчивого генотипа были выявлены симпто-
мы диффузной мозаики. В случае инфицирования ВАТ у
всех растений проявился незначительный хлороз и дефор-
мация листьев. Результатами метода негативного контра-
стирования было подтверждено наличие в растениях
вирусных частиц ВТМ и ВАТ.

Активность пероксидаз (РОХ). В результате анализа
активности пероксидаз у растений 5 генотипов томата,
инфицированных ВАТ и ВТМ, установлен ряд особенно-
стей, зависящих от поколения, генотипа и использованно-
го вирусного агента. Так, у растений, впервые зараженных
ВАТ или ВТМ, значения РОХ существенно уменьшались по
сравнению с контролем у генотипов Rufina, Craigella (Tm-
1/Tm-1) и Elvira; в то же время у дикой формы S.
pimpinellifolium при инфицировании ВТМ значения РОХ
возрастали, тогда как у генотипа Craigella (Tm-22/Tm-22)
выявленные различия были несущественными.
Аналогичные результаты были получены и другими авто-
рами при вирусном инфицировании томата [11].

Статистический анализ значений РОХ в реинфициро-
ванных поколениях выявил наличие достоверных разли-
чий средних значений по сравнению с контролем у боль-
шинства генотипов – Craigella (Tm-22/Tm-22), Craigella (Tm-
1/Tm-1), Rufina, S. pimpinellifolium и Elvira, инфицированных
ВТМ и ВАТ, за исключением генотипов Craigella (Tm-1/Tm-
1) и S. pimpinellifolium, зараженных ВАТ, у которых при
повторном инфицировании значения РОХ были ниже конт-
рольных (Рис. 1 A-E).

Схема эксперимента

Контроль
Варианты ВАТ Варианты ВТМ

Безвирусное потомства G2 и G3 от инфицированных растений 

Контроль M M+ВАТ- G0
M+ВТМ-G0

G2 и G3 – реинфицирование ВАТ
(пометка в Рис.1 -VAT)

G2 и G3 – реинфицирование ВТМ
(пометка в Рис.1 -VMT
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Результаты оценки реакции потомства зараженных
растений на повторное действие биотического фактора
(вирус, бактерии) лимитированы лишь для  некоторых
видов: табак, арабидопсис и репа [7; 12; 13], при этом
характер проявления и закрепления изменений указывает
на их возможную передачу как минимум в 2-х поколениях.
По мнению авторов, биотические факторы вызывают ряд
изменений, приводящие к метилированию генетического
материала и системной увеличении рекомбинации, спо-
собные передаваться в потомстве инфицированных и
неинфицированных растений [6].

Специфическим моментом проведенных исследований
является сравнительный анализ РОХ в вариантах, вклю-
чающих реинфицирование растений. В результате
сравнения первично инфицированных растений (G0) и
реинфицированных (G2) установлено значительное сниже-
ние значений РОХ в G2 для вариантов SP-ВТМ, TM1-ВТМ и
Rufina-ВТМ, тогда как у генотипов TM2-ВТМ и SP-ВАТ
значения этого показателя возросли (рис. 1. A-E). Кроме
того, отмечено статистически достоверное уменьшение
значений РОХ при реинфицирование третьего поколения
по сравнению с первично инфицированными у генотипов
TM2-ВАТ и ВТМ, SP-ВТМ и Elvira-ВТМ. Таким образом, у
растений, инфицированных впервые, как правило, значе-
ния РОХ больше, чем у реинфицированных. 

Аналогичные данные по изменению метаболического
профиля выявлены у потомства зараженных растений
табака [14]. В то же время полученные нами результаты
приводят к идее, обсуждаемой в литературе, о запомина-

нии растениями ранее возникших изменений. Это может
быть подтверждено и результатами сравнения реинфици-
рованных вариантов. Есть мнение, что в случае повторно-
го действия фактора в течение ряда поколений, растения
будет реагировать уменьшением потребления метаболи-
тов [15].

В соответствии с полученными результатами установ-
лены различия между потомствами первичного и повтор-
ного инфицирования. В результате длительного отсут-
ствия фактора стресса происходит частичное ремодели-
рование метаболических процессов. Таким образом,
выявлена тенденция снижения РОХ в растениях, реинфи-
цированных в третьем поколении, по сравнению с после-
довательно реинфицированными поколениями для гено-
типов Craigella (Tm-22/Tm-22) и S. pimpinellifolium, как ВАТ,
так и ВТМ. Для генотипов с геном устойчивости Tm-1
(Rufina и Craigella (Tm-1/Tm-1)) в варианте инфицирования
ВТМ, наоборот, отмечено увеличение активности в G3 по
сравнению с G2.

Активность полифенолоксидазы (РРО). Анализ актив-
ности полифенолоксидазы (РРО) в варианте с ВТМ выявил
для генотипов, содержащих гены устойчивости (Tm-1, Tm-
22 и  Tm-1/Tm-22), отсутствие статистических различий
между контрольными и первично зараженными растения-
ми, а для толерантной формы (S. pimpinellifolium) и чув-
ствительного сорта (Elvira) установлено достоверное уве-
личение значений РРО у инфицированных растений по
сравнению с контролем (рис. 1. F-K). При заражении ВАТ
показано значимое увеличение РРО у растений G0 по

Рис. 1. Средние значения и стандартные отклонения значений активности 
РОХ и РРО для генотипов томата инфицированных ВАТ и ВТМ
Примечание: M1 и M2 – контроль, соответствующий каждому вирусному агенту (ВАТ и ВТМ). Неокрашенные фигуры указывают
варианты с достоверными различиями по отношению к варианту G0 – растения первично инфицированные; ◄– достоверные
различия при P≤0,05; □□ – P≤0,01; ○○ – достоверно при P≤0,001; *,  **, *** – достоверные различия по отношению к контролю при P≤0,05;
P≤0,01 и P≤0,001, соответственно; буквы а и б – достоверные различия между последовательными поколениями G2 и G3 при P≤0,05.
Fig. 1. The average values and standard deviations of the values of the activity of POX and PPO for 5 tomato genotypes infected with
TAV and TMV
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ЗАЩИТА РАСТЕНИЙ

сравнению с контролем для генотипов TM1, TM2 и SP.
Следовательно, увеличение значений РРО у первично
инфицированных растений по сравнению с контролем, в
основном, проявляется в случаях совместимых взаимо-
действий.

У спонтанной формы S. pimpinellifolium влияние как
ВТМ, так и ВАТ индуцировало возникновение существен-
ных различий по РРО в контрольных вариантах по сравне-
нию с G2 и G3, которые также выражали тенденцию значи-
тельного роста (рис. 1 I). Для генотипа TM1 выявлены раз-
личия между контролем и G3 и G2, при этом действие ВАТ
приводило к увеличению значений РРО в G3 в сравнении с
контролем, тогда как ВТМ уменьшал значения РРО в G2 и
G3 по отношению к контролю (рис. 1 F).

В результате сравнения вариантов с различным фито-
санитарным статусом взаимодействий установлено, что у
растений первично инфицированных (G0) и реинфициро-
ванных (G2 или G3) происходит значительное уменьшение
значений PPO как для TM1, так и для TM2 вне зависимости
от анализируемого вируса. В этом случае можно говорить
о более слабой реакции растений на повторное действие
вирусной инфекции, в некоторых вариантах такие же
результаты были подтверждены и для POX.

При инфицировании ВТМ в ряду поколений G2 и G3

существенные различия по РРО отмечены только для гено-
типов, содержащих гены устойчивости, TM2 и Rufina.
Обобщая вышесказанное, следует отметить, что в случае
заражения ВТМ генотипов с генами устойчивости к этому
вирусу не обнаружено различий между впервые инфици-
рованными и контрольными растениями, но в случае зара-
жения ВАТ реакция генотипов иная, связанная с восприим-
чивым типом ответа.

В то же время в случае инфицирования ВАТ и ВТМ реак-
ция дикой и восприимчивой формы заключалась в измене-
нии значений РРО. Принимая во внимание поливалентную
роль РРО, особенно в качестве индикатора патогенеза,
возможна зависимость ответных реакций от типа взаимо-
действий – совместимое или несовместимое. Особый
интерес представляют различия, возникающие в резуль-
тате сравнении вариантов одного генотипа при первичном
и повторном инфицировании (G2 или G3), а также различия
в ряду последовательно реинфицированных поколений G2

и G3.
Гистохимическая реакция на наличие перекиси водо-

рода (ПВ).Накопления активных форм кислорода (АФК), в
том числе H2O2, имеют важное значение для растения, в
первую очередь, в локализации патогена и образовании
сверхчувствительного ответа, впоследствии вызывая
активацию генов для предотвращения системного эффек-
та на уровне растительного организма [16]. В то же время,
на первом этапе происходит высвобождение умеренного
количества АФК, а на втором этапе, который происходит
позже, отмечается синтез АФК в гораздо больших количе-
ствах. Роль двухфазного ответа очень важна для обеспече-
ния защитной реакции, так как в случае совместимых взаи-
модействий происходит только первый этап синтеза.
Анализы, проведенные через 72 часа после инфицирова-
ния, выявили гистохимические накопления ПВ в местах
поражений, вызванных механической инокуляцией.
Впоследствии избыточные накопления были обнаружены
в листьях верхних ярусов, которые не подвергались иноку-
ляции и механическому травмированию. Следует отме-
тить, что в динамике отмечено варьирование в зависимо-
сти от генотипа и варианта (рис. 2). Так, в случае инфици-
рования ВТМ через 14 дней после инокуляции у растений
G2 выявлено более интенсивное накопление ПВ по сравне-
нию с G0 и G3 для генотипов Rufina и S. pimpinellifolium, а
для восприимчивого сорта Elvira и генотипов с генами

устойчивости TM1 и TM2 отмечены большие накопления
ПВ у первично инфицированных растений и уменьшение в
реинфицирование последующих поколений G2 и G3. Этот
факт может быть представлен по интенсивностью окраши-
вания в соответствии с накоплением АФК по следующей
схеме: M < G3 < G2 < G0 (для TM1, TM2 и Elvira)  или M < G3

< G0 <G2 (для S.pimpinellifolium, Rufina). В случае инфициро-
вания генотипов ВАТ наблюдается однозначная картина,
которая может быть отображена по схеме: M < G3 < G2 ≤ G0.

АФК, в частности перекись водорода, обладают двой-
ным действием, вызывая реструктуризацию клеточных
органелл, некротизацию клеток, приводящие к изолирова-
нию патогена (i) и сигналы индукции антиоксидантного
эффекта и активацией генов, связанных с патогенезом (ii)
[16]. Предполагается, что при совместимом взаимодей-
ствии ранняя активация антиоксидантных ферментов
может сопровождаться индукцией сигналов АФК, уча-
ствующих в защитных реакциях хозяина. Однако реакция
антиоксидантных ферментов в таких системах очень раз-
нообразна, и может быть зарегистрировано как увеличе-
ние, так и снижение активности антиоксидантных фермен-
тов [17]. Известно, что такие флуктуации окислительного
стресса являются проявлением стратегий репликации
вирусов [18].

В случае совместимых инфекций быстрая и эффектив-
ная передача сигналов АФК приводит к частичному подав-
лению синтеза вирусных компонентов [19; 20]. На ранних
стадиях патогенеза на короткое время активируются анти-
оксидантные ответы, которые препятствуют передаче сиг-
налов SRO, необходимых для инициации защитных отве-
тов. На поздних стадиях патогенеза наблюдается дисба-
ланс метаболизма антиоксидантных ферментов.
Эффективность защитных реакций при взаимодействии
растения с вирусом определяется скоростью реакции
хозяина, которой способствует раннему накоплению и
локализации АФК в местах заражения. При менее эффек-
тивном антиоксидантном ответе допускается определен-
ная степень репликации вируса и развития окислительно-
го стресса [16]. В то же время роль АФК и метаболизма
антиоксидантных ферментов в развитии реакций вирус-
хозяин, а также в генерации сигналов патогенности в
местах, удаленных от места инокуляции, а также в после-
дующих поколениях, остается неясной. Информация о
дифференцированном ответе растений в последующих
поколениях при первичном или повторном инфицирова-
нии вирусами рассматривается как проявление памяти на
воздействие фактора стресса, имеющее эпигенетический
характер [21], основанной на взаимодействие генотип х
патоген и проявленной в последующих поколениях в виде
изменений биохимического статуса при повторном дей-
ствии фактора.

Заключение
Дифференцированный уровень активности POX, PPO и

накопления перекиси водорода у растений томата в
результате инфицирования ВАТ или ВТМ зависит от ком-
бинации генотип-вирус и фитосанитарного статуса (пер-
вичное инфицирование или реинфицирование).
Первичное инфицирование томатов вирусами ВАТ или
ВТМ вызывает достоверные изменения активности
пероксидаз по сравнению со здоровыми, а также реин-
фицироваными растениями (за исключением генотипа
Craigella (Tm-22/Tm-22). В зависимости от типа взаимодей-
ствия (совместимое или несовместимое) установлены
четкие различия для уровня активности РРО у инфициро-
ванных и контрольных растений. Так, при несовместимом
взаимодействии, заражение ВТМ генотипов с генами
устойчивости не приводило к возникновению различий
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между контрольными и инфицированными растениями,
тогда как у толерантного и восприимчивого генотипов
активность PPO у инфицированных растений возрастает.
Увеличение PPO описано для всех анализированных ком-
бинациях хозяин-патоген инфицированных ВАТ, характе-
ризующихся совместимым типом взаимодействия.
Интенсивность накопления перекиси водорода при
инфицировании ВАТ или ВТМ зависит от реакции геноти-
па, выражая тенденции увеличения у восприимчивых

генотипов и при повторном инфицировании.
Выявленные различия в проявлении активности POX,
PPO или накоплению перекиси водорода в зависимости
от фитосанитарного статуса растений – первичном или
реинфицировании потомства зараженных растений, про-
являются в подавление активности антиоксидантных
ферментов при повторном заражение, и более усилен-
ном накоплении перекиси водорода, уровень которого
зависит от комбинации генотип-вирус.
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Рис. 2. Макроскопическая экспрессия накопления перекиси водорода в листьях растений инфицированных ВАТ или ВТМ: A, B – G0 и
G2 через 6 дней после инокулирования ВТМ, S.pimpinellifolium  и F, G – через 14 дней после инокулирования S.pimpinellifolium; C, D, E –
контроль, G0 и G2, соответственно при инфицировании ВАТ, TM1; H, I, J – G0, G2, G3 – инфицирование ВТМ, Rufina (x 15); K, L, M, N, O
– генотипы G0 Elvira, S. pimpinellifolium, TM1, TM2, Rufina, соответственно на 12 день после инокулирования ВТМ .
Fig. 2. Macroscopic expression of hydrogen peroxide accumulation in leaves infected with TAV or TMV
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