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Sunflower broomrape is a parasitic chlorophyll plant 
that affects the root system of the host plant, absorb-
ing water, nutrients and toxic products from it. Ger-
mination of broomrape seeds occurs due to strigolac-
tones released into the soil by the roots of sunflower, 
which attracts arbuscular mycorrhizal fungi (AM-fungi). 
Strigolactones are substances of the “hunger” of 
plants and belong to a new class of phytohormones 
involved in many physiological processes, including 
the regulation of the availability of nutrients by the 
roots. The specific receptor KARRIKIN INSENSITIVE2 
DIVERGENT (KAI2d) was identified in the broomrape, 
which is involved in the differential recognition of root 
sunflower exudates. Several genes of KAI2d have been 
established in the parasite genome, which encode 
the KAI2d receptors. As a result of the discovery of 
substances involved in the germination of broomrape 
seeds, new strategies for protecting sunflower from 
this parasitic plant are being discussed, which are 
under development. On the basis of strigolactones, a 
synthetic preparation, GR24, and its analogues have 
been created with the aim of introducing them into 
the soil to stimulate germination of broomrape seeds. 
The amino acid methionine strongly inhibits the early 
development of broomrape without a phytotoxic ef-
fect in sunflower. Seeds of broomrape are less likely to 
recognize the roots of sunflower, which are colonized 
by AM fungi, bacteria Rhizobium leguminosarum, Azo-
spirillum brasilense due to a change in the composition 
of root exudates in colonized plants. Of great interest 
among the synthesized elicitors is acibenzolar-S-meth-
yl. It causes systemic resistance to bacterial, fungal and 
viral diseases, induces the synthesis of PR proteins, and 
also activates the protective reactions of sunflower to 
the introduction of broomrape and leads to lignifica-

Заразиха подсолнечниковая – паразитическое бесхлорофилль-
ное растение, поражающее корневую систему растения-хозяина, 
поглощающее из нее воду, питательные вещества и выделяющее 
токсичные продукты обмена. Прорастание семян заразихи проис-
ходит благодаря стриголактонам, выделяемым в почву корнями 
подсолнечника, которые привлекают арбускулярные  микоризные 
грибы (АМ-грибы). Стриголактоны являются веществами «голода» 
растений и относятся к новому классу фитогормонов, участвую-
щих во многих физиологических процессах, в том числе в регу-
лировании доступности питательных веществ корнями. У зара-
зихи был идентифицирован специфичный рецептор KARRIKIN 
INSENSITIVE2 DIVERGENT (KAI2d), который участвует в дифферен-
цированном распознавании корневых экссудатов подсолнечни - 
ка. В геноме паразита установлено несколько генов KAI2d, коди-
рующих рецепторы KAI2d. В связи с открытием перечисленных 
веществ обсуждаются новые стратегии защиты подсолнечника 
от заразихи, которые находятся на стадии разработки. На основе 
стриголактонов создан синтетический препарат GR24 и его анало-
ги с целью внесения их в почву для стимулирования прорастания 
семян заразихи. Аминокислота метионин сильно ингибирует ран-
нее развитие заразихи без фитотоксичного эффекта у подсолнеч-
ника. Семена заразихи хуже распознают корни подсолнечника, 
которые колонизированы АМ-грибами, бактериями Rhizobium 
leguminosarum, Azospirillum brasilense, из-за изменения состава 
корневых экссудатов в колонизированных растениях.  Большой 
интерес среди синтезированных элиситоров представляет ацибен-
золар-S-метил. Он вызывает системную устойчивость к бактери аль-
ным, грибным и вирусным болезням, индуцирует синтез PR-бел-
ков, а также активизирует защитные реакции подсолнечника на 
внедрение заразихи и приводит к одревеснению эндодермы и 
торможению проникновения гаусторий семян заразихи через 
клеточную стенку клеток корня.

Ключевые слова: Оrobanche сumana Wallr.; раса; подсолнечник; 
гибрид; корневая система; корневые выделения; стриголактоны.
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Заразиха подсолнечниковая (Оrobanche cumana Wallr.) – 
паразитическое бесхлорофилльное растение, поража-
ющее корневую систему растения-хозяина, поглоща-

ющее из нее воду, питательные вещества и выделяющее 
токсичные продукты обмена (Бурлов, 2010). В настоящее 
время известно уже более девяти рас заразихи (А, B, С, D, 
E, F, G, H и I), которые обладают неодинаковой способ-
ностью поражать различные сорта и гибриды подсолнеч-
ника (Melero-Vara et al., 2000). Они идентифицируются 
в зависимости от их реакции на гибриды подсолнечника 
и растения-тестеры (линии подсолнечника – дифферен-
циаторы рас заразихи). Появление новых рас заставляет 
селекционеров создавать новые заразихоустойчивые сорта 
и гибриды подсолнечника, которые по устойчивости пре-
вышают уже существующие (Shindrova, 2006).

Однако в силу высокой способности заразихи к мута-
циям очень быстро возникают новые расы этого паразита. 
Исследователи не успевают выводить сорта и гибриды, 
устойчивые против всех рас (Гончаров и др., 2012), в 
связи с чем чрезвычайно важным является определение 
расового состава заразихи, распространенной в посевах 
подсолнечника. Ошибки в выборе и посеве неустойчивых 
гибридов подсолнечника – одна из основных причин рас-
пространения заразихи. После идентификации наиболее 
вирулентной расы заразихи ученые ищут ген устойчиво-
сти среди сортов-популяций, диких форм и культурного 
подсолнечника и на основе этого материала уже создают 
линии (Гучетль и др., 2012).

Подсолнечник обладает иммунной системой, включаю-
щей разные механизмы защиты в ответ на проникновение 
заразихи. Различают две основные системы защиты: уз-
навание рецепторами растения патоген-ассоциированных 
молекулярных образцов и индуцированный эффектором 
иммунитет. У подсолнечника на основании базового за-
щит ного ответа, инициируемого на ранних стадиях взаи-
модействия патогена и растения, через узнавание рецепто-
рами клетки внедряющегося патогена формируется общая, 
или неспецифическая, устойчивость. На начальном этапе 
прорастания семян заразихи, прикрепления и проникно-
вения гаустории в корень известно несколько механиз-
мов, приводящих к возникновению общей устойчивости 
подсолнечника к паразиту. К ним относятся снижение 
экссудации стриголактонов корнями хозяина, укрепление 
клеточной стенки через поперечное сшивание белков или 
осаждение на ней метаболитов (лигнин, суберин, каллоза), 

накопление токсичных фенольных соединений в точке 
заражения (Fernández-Martínez et al., 2008).

В то же время новые вирулентные расы заразихи спо-
собны избегать узнавания растительными рецепторами 
и заражать подсолнечник. В ответ на эту угрозу новые 
устойчивые гибриды подсолнечника могут узнавать ин-
фицирующие их патогены с помощью белков R (белки 
устойчивости, или резистентности), взаимодействующих 
непосредственно или опосредованно с эффекторами пато-
генов, которые являются видо- или штаммоспецифичны-
ми. Такое взаимодействие индуцирует сильный защитный 
ответ растения, который часто связан с клеточной смертью 
и формирует специфическую устойчивость подсолнечника 
к заразихе (Thorogood, Hi, 2010).

Известен ряд механизмов, обусловливающих образо-
вание специфической устойчивости подсолнечника на 
этапе проникновения и заражения паразитом. К ним от-
носятся: образование внутри сосудов-хозяев гелеобразных 
веществ, блокирующих передачу питательных веществ; 
формирование токсичных соединений, убивающих зара-
зиху; гибель внешних клеток корня (Fernández-Aparicio 
et al., 2008).

У подсолнечника имеется ряд генов, вызывающих 
устойчивость к разным расам заразихи. Стойкость к расам 
растения-паразита обусловлена, как правило, доминант-
ными генами: Or1 вызывает стойкость к расе А; Or2 – к 
расам А и В; Or3 – к расам А, В и С; Or4 – к расам А, В, С 
и D; Or5 – к расам А, В, С, D и Е) и т. д. (Задорожна, 2012).

Общая и специфическая устойчивость подсолнечника 
к заразихе может быть качественной (контролируется 
единичными доминантными генами) и количественной 
(контролируется несколькими генами). Качественная 
стойкость гибридов подсолнечника к цветковому паразиту 
достаточно хорошо изучена. Она часто рассматривается 
как устойчивость «ген против гена» и обычно весьма спе-
цифична в отношении определенного гибрида или сорта 
растения и конкретной расы патогена. Этот тип устойчи-
вости подсолнечника к заразихе не является длительным: 
под селекционным давлением, оказываемым устойчивы-
ми гибридами, происходит отбор мутаций у патогена. 
В результате появляются новые расы заразихи, которые 
поражают устойчивые гибриды подсолнечника. Именно 
качественная устойчивость подсолнечника к за разихе, 
которая контролируется единичными доминантными 
генами, на протяжении долгого времени была мишенью 

tion of the endoderm and inhibition of haustoria of 
the broomrape seeds through the cell wall of the root 
cells.

Key words: Orobanche cumana Wallr.; race; sunflower; 
hybrid; root system; root allocation; strigolactones.
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Изменчивость расового состава Оrobanche cumana Wallr. 
и новые стратегии защиты от паразита

для создания гибридов, устойчивых к этому паразиту 
(Velasco et al., 2007).

Селекция подсолнечника на устойчивость к заразихе 
ведется постоянно на протяжении почти столетия, так 
как в ходе сопряженной эволюции с подсолнечником 
у этого растения-паразита периодически возникают 
новые вирулентные расы, преодолевающие иммунитет 
существующих сортов (Бейлин, 1968). Первыми сортами 
подсолнечника, устойчивыми к расе заразихи А, были: 
Круглик А-41, Саратовский 169, Фуксинка 3, Зеленка 10, 
Чернянка 35, Краснодарский 631 и др. (Пустовойт, 1966). 
Тем не менее в конце 1920-х гг. в ряде районов Украины, 
Северного Кавказа и Воронежской области почти все 
эти сорта в сильной степени стали поражаться заразихой 
(Плачек, 1921).

В середине 1930-х гг. были созданы сорта Жданов-
ский 8281, Ждановский 8835 и др., которые оказались 
заразихоустойчивыми как к расе А, так и к более виру-
лентной расе В. Позднее, в до- и послевоенные годы, были 
получены похожие сорта подсолнечника – Зеленка 61, 
Передовик, ВНИИМК 8931, Армавирский 3497 (Пусто-
войт В.С., Пустовойт Г.В., 1963).

В начале 1960-х гг. появилась новая раса заразихи – С, 
так называемая молдавская популяция, что привело к эпи-
фитотийной обстановке в стране. Все сорта отечественной 
селекции того времени оказались восприимчивыми к 
расе С (Бурлов, Костюк, 1976). Однако успешная десяти-
летняя селекция, направленная на выведение новых сортов 
подсолнечника, устойчивых к этой расе, позволила решить 
данную проблему (Антонова, 1978). В конце 1980-х гг. 
был проанализирован расовый состав популяций заразихи 
на посевных площадях подсолнечника в СССР и сделан 
вывод о преобладании повсеместно расы С (молдавский 
биотип) (Хатнянский, 1982).

Недавние исследования румынских и испанских уче-
ных свидетельствуют о том, что в 2000–2007 гг. возникли 
новые, более вирулентные расы заразихи – Е (пятая), 
F (шестая), G (седьмая) и H (восьмая) (Melero-Vara et al., 
2000). В настоящее время эти расы распространены в Ис-
пании, Румынии, Турции, Болгарии и ряде других стран 
(Kaya et al., 2004).

Примерно до конца 1990-х гг. проблем с заразихой на 
подсолнечнике в России и на Украине не возникало. Од-
нако в последние годы из разных мест Ставропольского и 
Краснодарского краев, а также Ростовской области стали 
поступать сведения о сильной засоренности посевов под-
солнечника заразихой (Антонова и др., 2011). В России и 
на Украине наблюдается поражение заразихой гибридов 
подсолнечника, обладающих устойчивостью к расе Е. 
Потеря резистентности гибридами подсолнечника, устой-
чивыми к пятой (Е) расе заразихи, – Згода, Од-249 и др. 
(Селекционно-генетический институт), Арена (Сингента), 
Рими, Титаник, NSH-2017 (Нови-Сад), PR-63H80 (Пионер) 
и др. – свидетельствует, вероятно, о возникновении и 
интенсивном накоплении новых, более вирулентных рас 
паразита (Бурлов, 2010).

В настоящее время ученые всего мира уделяют большое 
внимание изучению заразихи и выявлению генетических, 
селекционных, физиологических, биохимических и анато-
мических основ создания заразихоустойчивых гибридов и 

сортов подсолнечника (Решетняк и др., 2012). Существует 
множество приемов и мер борьбы для защиты подсолнеч-
ника от заразихи, и в то же время до сих пор нет ни од-
ного стопроцентно эффективного и приемлемого метода. 
К основным методам борьбы с этим растением-паразитом 
относятся: генетическая защита – использование устойчи-
вых гибридов и сортов; химический контроль (технология 
Clear field), биологический контроль (грибы Fusarium 
orobanches, мушки Phytomyza orobanchia); технология 
возделывания (возврат подсолнечника на прежнее место 
не ранее чем через 6–8 лет; глубокая вспашка; контроль 
сорняков, поражаемых данным паразитом – дурнишник, 
полынь; провокационные посевы культур, стимулирую-
щих прорастание семян заразихи, – соя, лен, сурепица, 
рапс и др.) (Решетняк и др., 2012).

Перспективны при защите подсолнечника от заразихи 
культуры-ловушки, вызывающие суицидальное прорас-
тание семян паразита. Ученые установили, что корневые 
выделения некоторых культур, в частности кукурузы, 
сорго, стимулируют прорастание семян заразихи, но по-
скольку данные культуры не восприимчивы к заразихе, ее 
проростки, не находя подходящих питающих растений, 
погибают. На этом явлении основано применение прово-
кационных посевов в борьбе с заразихой (Бейлин, 1940).

Первая информация о зависимом симулировании про-
растания семян паразитов из семейства Заразиховые 
(Orobanchaceae) корневыми выделениями других растений 
появилась еще в 1887 г. (Koch, 1887). Более поздние рабо-
ты других ученых подтвердили данный факт (Шрейнер, 
1904; Рихтер, 1924).

С появлением у заразихи подсолнечниковой разных рас 
проводились их сравнительные исследования с целью вы-
явления различий. В частности, изучалось строение семян 
из различных популяций паразита (Пушкарева, 1930). 
Семена разных рас заразихи проращивали в присутствии 
корневых выделений растений подсолнечника и некоторых 
химических веществ (Ничипорович, 1929).

В начале прошлого века семена заразихи были способ-
ны прорастать в воде, смеси Кнопа и в слабом растворе 
лимонной кислоты, однако к 1970-м гг. они утратили эту 
способность. Семена расы В, в отличие от расы А, не 
прорастали ни в дистиллированной воде, ни в кислотах, 
ни в буферных смесях, а только в присутствии корневых 
выделений подсолнечника (Барцинский, 1932).

При попытке выделения и идентификации стимулятора 
прорастания семян заразихи расы В из корневых выделе-
ний подсолнечника ученым удалось установить некоторые 
его свойства. Обнаружено, что активность пероксидазы в 
цветоносах заразихи расы В вдвое выше, чем у заразихи 
расы А (Украинский, 1938).

Впервые исследования по стимулированию прорас-
тания семян заразихи корневыми выделениями других 
растений – салата, льна, сои и кукурузы – были проведе-
ны И.Г. Бейлиным (1940). Недавно осуществлена серия 
сравнительных исследований, протестирован целый ряд 
растений и доказана целесообразность использования ку-
курузы в качестве культуры для провокационного прорас-
тания семян заразихи (Ma et al., 2012). Н.М. Араслановой 
с коллегами (2011) изучено влияние корневых выделений 
22 гибридов кукурузы и ряда масличных культур на про-
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растание семян восьми популяций O. cumana. Показано, 
что гибриды кукурузы различаются по способности их 
корневых выделений вызывать прорастание семян зарази-
хи из разных популяций. При этом действие гибридов 
избирательно, и необходимо проводить предварительное 
тестирование, чтобы определить, как влияют экссудаты 
их корней на способность к прорастанию семян заразихи, 
собранных на каждом конкретном поле.

Исследования последних лет позволили установить, 
что прорастание семян заразихи происходит благодаря 
выделяемым в почву корнями подсолнечника стриголак-
тонам, которые привлекают арбускулярные микоризные 
грибы (АМ-грибы), поставляющие растению некоторые 
питательные вещества. В то же время семена растений-па-
разитов обладают способностью чувствовать стриголакто-
ны, что служит для них главным стимулом к прорастанию, 
прикреплению к корням растения-хозяина и высасыванию 
полезных веществ. Паразитизм можно считать тоже видом 
симбиоза, при котором один сожитель получает от него 
пользу, а другой – вред (Yoneyama et al., 2011).

АМ-грибы наиболее распространены в почве и посто-
янно ассоциируют с корнями более чем 90 % растений. 
Микоризные эндогрибы проникают непосредственно в 
корень растения и образуют грибницу (мицелий), которая 
помогает корням укреплять иммунитет, бороться с воз-
будителями различных заболеваний, всасывать воду, фос-
фор и питательные вещества из почвы (Reinhardt, 2007). 
Предполагают, что возникновение симбиоза растений с 
АМ-грибами является ключевым шагом в эволюции рас-
тений, позволившим им покинуть океаны и колонизиро-
вать землю (Bonfante, Genre, 2008). Кроме того, считают, 
что повышение секреции стриголактонов при дефиците 
фосфора в растениях действует как сигнал в ризосфере 
для стимулирования развития АМ-грибов (Bouwmeester 
et al., 2007).

Стриголактоны – вещества «голода» растений, относят-
ся к новому классу фитогормонов, которые выделяются 
корнями в почве и участвуют во многих физиологических 
процессах, таких как контроль развития побега, ответ 
на абиотические факторы, регулирование доступности 
питательных веществ. В последнее время на основе 
стриголактонов рассматриваются возможности создания 
новых антистрессовых препаратов, которые будут усили-
вать арбускулярную микоризу (Albrecht et al., 1999). Так, 
на модельном растении Arabidopsis прослежена цепочка 
синтеза стриголактонов и определены ключевые гены-
регуляторы этого процесса. Воздействуя на них, можно 
снизить образование данных веществ у растений. Кроме 
того, методом химического скрининга отобраны пять 
химических соединений, угнетающих прорастание семян 
заразихи. Эти вещества были названы котилимидами. По 
химической природе три из них относятся к фталимидам, 
два – к сукцинимидам. При обработке ими арабидопсиса 
в тканях снижался синтез стриголактонов, и семена за-
разихи, посеянные в почву рядом с обработанными рас-
тениями, не прорастали (Brewer et al., 2013).

С использованием информации, полученной на Arabi-
dopsis, у заразихи был идентифицирован специфичный ре-
цептор KARRIKIN INSENSITIVE2 DIVERGENT (KAI2d), 
который участвует в дифференцированном распознавании 

корневых экссудатов подсолнечника. В геноме паразита 
установлено несколько генов KAI2d, что кодируют рецеп-
торы KAI2d (Conn et al., 2015).

Гомологи гена KAI2 найдены в зеленых водорослях 
харофитах (Charophyte) и наземных растениях – фискоми-
трелле (Physcomitrella patens) и маршанции изменчивой 
(Marchantia polymorpha) (Waters et al., 2015). Биоинфор-
мационные исследования показали, что ген KAI2 пре-
терпел обширное размножение и изменения лигандной 
специфичности в геномах паразитов. Гены KAI2 в порядке 
Губоцветные (Lamiales) сгруппированы в три класса: 
консервативный (KAI2c), промежуточный (KAI2i ) и ди-
вергентный (KAI2d ). Гены KAI2c и KAI2i возникли через 
дублирование гена KAI2 в порядке Губоцветные, а гены 
KAI2d – путем дальнейшего дублирования и появления 
новых функций в заразихе (Conn et al., 2015).

В связи с открытием веществ, участвующих в прорас-
тании семян заразихи, стали обсуждаться новые стратегии 
защиты подсолнечника от этого растения. Рассматривает-
ся возможность ведения направленной селекции у под-
солнечника по уменьшению выделения корнями в почву 
стриголактонов. С той же целью предлагается опрыски-
вать гибриды подсолнечника котилимидами – вещества-
ми, которые уменьшают синтез стриголактонов, что по-
давляет прорастание семян паразита (Gomez-Roldan et al.,  
2008).

На основе стриголактонов созданы синтетический пре-
парат GR24 и его аналоги с целью внесения их в почву 
для стимулирования прорастания семян заразихи. Однако 
применение этих препаратов ограничено высокой стои-
мостью и быстрым разложением в почве (Mwakaboko, 
Zwanenburg, 2011).

Другой стратегией, направленной на стимулирование 
суицидального прорастания семян заразихи, может быть 
использование гиббереллинов. Они способствуют прорас-
танию семян некоторых аутотрофных видов растений и 
являются недорогой альтернативой природным биорегу-
ляторам для борьбы с семенами паразита (Metzger, 1983).

Существуют и другие стимуляторы прорастания семян 
заразихи, например грибковые метаболиты котиленинов и 
фуцикоцинов, растительные гормоны жасмонаты (Evidente 
et al., 2006). Кроме того, лекарственное растение хауттюй-
ния сердцевидная (Houttuynia cordata Thunb.) производит 
и экссудирует стимуляторы, которые стабильны в почве 
(Ma et al., 2005).

Интерес представляют также метаболиты гриба Alter
naria tenuis, выделяющие тенуазоновую кислоту с ин-
гибирующей активностью на семена заразихи. Однако 
эффективность тенуазоновой кислоты доказана только 
в лабораторных условиях. Несмотря на потенциал таких 
метаболитов, полевые эксперименты с ними до сих пор 
сложны из-за трудностей по очистке в промышленном 
масштабе (Vurro et al., 2009).

Аминокислота метионин, которая производится в боль-
ших коммерческих масштабах как добавка для корма жи-
вотных, сильно ингибирует раннее развитие заразихи без 
фитотоксичного эффекта у подсолнечника. В этой связи 
метионин может быть использован в качестве гербицида 
от заразихи, но для подтверждения его эффективности 
необходимы полевые испытания (Sands, Pilgeram, 2009).
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Изменчивость расового состава Оrobanche cumana Wallr. 
и новые стратегии защиты от паразита

Одной из альтернатив является также использование 
эндофитных бактерий, обитающих во внутренних тканях 
большинства растений (Hallmann, 2001). Эти бактерии 
играют важную роль во многих аспектах биологии своего 
хозяина, включая увеличение скорости его роста, повыше-
ние толерантности к стрессу, предоставление важнейших 
питательных веществ, подавление патогенов, усиление им-
мунной системы растения (East, 2013). Недавно было уста-
новлено, что эндофитная бактерия Azospirillum brasilense 
ингибирует прорастание семян заразихи и ее дальнейшее 
развитие на корнях подсолнечника (Hemissi et al., 2013).

Семена заразихи хуже распознают корни подсолнеч-
ника, которые колонизированы АМ-грибами, бактериями 
Rhizobium leguminosarum и Azospirillum brasilense, из-за 
изменения состава корневых экссудатов в колонизиро-
ванных растениях (Louarn et al., 2012). Было продемон-
стрировано снижение содержания веществ, вызывающих 
прорастание семян заразихи, в корневых экссудатах мико-
ризных растений (López-Ráez et al., 2011). Эти изменения 
способствуют тому, что семена заразихи не прорастают и 
не заражают подсолнечник.

Исследования по структуре и функции микробиоты на 
корнях подсолнечника выявили широкий спектр бакте-
рий и грибов из разных таксономических групп, многие 
из которых способствуют росту растений (Lugtenberg, 
Kamilova, 2009). Среди группы растительно-стимулиру-
ющих ризобактерий широко представлен род Pseudomo-
nas. Он содержит более сотни видов аэробных бактерий, 
принадлежащих к подклассу Proteobacteria. Многие из 
них защищают растения путем антагонизма почвенных 
патогенов через конкуренцию за питательные вещества, 
выделяя противомикробные соединения, которые эффек-
тивны против широкого спектра патогенов, в том числе 
паразита заразихи (Pieterse et al., 2014).

Важными эндогенными соединениями, характеризую-
щимися широким спектром физиологического действия в 
растениях, в котором особое место занимают антистрес-
совый эффект в ответ на разнообразные неблагоприятные 
факторы среды и защита клетки от множества грибковых, 
бактериальных, вирусных заболеваний и цветкового пара-
зита заразихи, считаются также салициловая и жасмоновая 
кислоты (Gonsior et al., 2004). Из числа недостатков сали-
циловой кислоты как биогенного элиситора, не позволив-
ших перейти к ее коммерческому использованию, весьма 
перспективны абиогенные (синтезированные) элиситоры. 
Элиситоры – это вещества, выделяющиеся из клеточных 
стенок патогенных организмов (например, грибов, бак-
терий) или разрушающихся стенок растительных клеток. 
Элиситоры могут взаимодействовать со специальными 
белками-рецепторами, расположенными на мембране рас-
тительных клеток. Эти рецепторы способны распознавать 
молекулярную структуру элиситоров (паттерн) и запускать 
внутриклеточную защитную реакцию через сигнальный 
каскад. Такая реакция приводит к усиленному синтезу ме-
таболитов, которые уменьшают повреждения и повышают 
устойчивость к вредителям, патогенам или абиотическому 
стрессу. Подобный иммунный ответ, индуцируемый моле-
кулярными структурами (паттернами), ассоциированными 
с патогеном, обозначается в англоязычной литературе как 
PTI (pattern triggerd immunity) (Bigeard et al., 2015).

Салициловая и жасмоновая кислоты являются сигналь-
ными молекулами, образующимися в растениях при кон-
такте с патогенами, механизм защитного действия которых 
связан с индукцией генерации активных форм кислорода 
(АФК; реактивные формы кислорода – РФК, англ. reactive 
oxygen species – ROS), включающих ионы кислорода, 
свободные радикалы и перекиси. АФК активируют экс-
прессию генов патоген-индуцируемых защитных белков 
(РR-белки) при реализации локального и системного им-
мунитета. Накопление перекиси водорода и других ROS 
определяет несколько функций в защитных механизмах 
растений: 1) запуск локальной гибели гиперчувстви-
тельных клеток; 2) усиление прямой антимикробной 
активности; 3) укрепление клеточной стенки растений 
за счет лигнификации через окисление фенольных со-
единений; 4) сигнальная функция для индукции генов, 
контролирующих защиту в окружающих тканях (Ranf 
et al., 2011).

Большой интерес среди синтезированных элиситоров 
представляет 2,6-дихлоризоникотиновая кислота и ее 
ме тиловый эфир, обозначенные как INA. Подобно сали-
циловой кислоте, они вызывают системную устойчи-
вость (SAR) к бактериальным, грибным и вирусным 
болезням, индуцируют синтез PR-белков, а также активи-
зируют защитные реакции подсолнечника на внедрение 
заразихи и приводят к одревеснению эндодермы и, как 
следствие, торможению проникновения гаусторий семян 
заразихи через клеточную стенку клеток корня (Kusumoto 
et al., 2007).

Сходным с INA эффектом обладают и пиразолкарбок-
сикислоты. Преимуществом 3-хлор-1-метил-1-Н-пиразол-
5-карбоксикислоты (СМРА) являются хорошая раство-
римость в воде и полное отсутствие фитотоксичности. 
Большие надежды возлагают на S-метиловый эфир бен-
зо[1,2,3]тиадиазол-7-карбоновой кислоты (benzothiadia-
zole). Это эффективный индуктор устойчивости ко многим 
патогенным микроорганизмам, включая вирусы, бактерии, 
грибы и заразиху. На рынке средств защиты растений 
он известен под общим названием ацибензолар-S-метил 
(acibenzolar-S-methyl) и под торговыми марками Actigard, 
Bion 50WG, Blockade, Boost (Кириченко, 2017). Конечно, 
эффективность действия ацибензолар-S-метила, как и 
других индукторов системной устойчивости, содержащих 
липиды (ненасыщенные жирные кислоты), аминосахара 
(хитин), пептиды (бактериальный белок харпин, белок хо - 
лодового шока), зависит от многих факторов: дозы, вида 
и сорта растения, стадии развития, климатических усло-
вий и срока применения. Однако использование препа-
рата в сочетании с методами селекции и генетической 
инженерии перспективно с позиции увеличения устой-
чивости растений к заразихе.

В настоящее время проблема вредоносности заразихи 
актуальна во всем мире. Исследования ареала распро-
странения паразита, определение его расового состава 
и разработка мер по ограничению вредного воздействия 
заразихи – необходимые мероприятия для стабилизации 
и повышения урожайности подсолнечника.
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