
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2023, том 70, № 5, с. 451–460

451

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ УСТОЙЧИВОСТИ 
ПОДСОЛНЕЧНИКА К ЗАРАЗИХЕ

© 2023 г.   М. А. Лебедеваа, *, М. С. Ганчеваа, М. Р. Лосева, А. А. Крутиковаb,
К. В. Племяшовc, Л. А. Лутоваа

а Санкт-Петербургский государственный университет, кафедра генетики и биотехнологии,
Санкт-Петербург, Россия

b Всероссийский научно-исследовательский институт генетики и разведения сельскохозяйственных животных, 
Санкт-Петербург, Россия

c Санкт-Петербургский государственный университет ветеринарной медицины, Санкт-Петербург, Россия
*e-mail: m.a.lebedeva@spbu.ru

Поступила в редакцию 21.02.2023 г.
После доработки 27.02.2023 г.

Принята к публикации 28.02.2023 г.

Заразиха кумская, или подсолнечная (Orobanche cumana Wallr.) является облигатным паразитическим
растением, специфично поражающим подсолнечник и способным вызвать значительные потери его
урожая. В связи с этим получение устойчивых к заразихе сортов подсолнечника представляет важную
для сельского хозяйства задачу. Селекция подсолнечника на устойчивость к заразихе была начата
еще в начале XX в. Важная заслуга в этом принадлежит советским селекционерам. Однако получение
новых устойчивых сортов подсолнечника сопровождалось появлением новых вирулентных рас зара-
зихи, которые преодолевали действие генов устойчивости. Для ряда генетических локусов подсол-
нечника, определяющих устойчивость к заразихе, было определено местоположение на генетиче-
ской карте, но лишь для некоторых из них были установлены вероятные гены-кандидаты и описан
возможный молекулярный механизм их действия. Кроме того, в недавнее время были получены
транскриптомные данные для устойчивых и чувствительных к заразихе сортов подсолнечника, что
также позволяет приблизиться к пониманию молекулярных основ формирования устойчивости.
Рассмотрению молекулярно-генетических механизмов устойчивости подсолнечника к заразихе, вы-
явленных на основании данных по картированию локусов устойчивости и определению вероятных
генов-кандидатов, а также данных транскриптомных исследований, и посвящен наш обзор.
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ВВЕДЕНИЕ
Подсолнечник (Helianthus annuus L.) – четвер-

тая по значимости масличная культура в мире.
Урожайность подсолнечника падает при зараже-
нии различными паразитами, наибольший урон
среди которых наносит заразиха подсолнечная
(кумская) (Orobanche cumana Wallr.). Заразиха яв-
ляется облигатным паразитическим растением,
не вырабатывающим хлорофилл, в связи с чем
жизненно важным для нее становится контакт с
растением-хозяином. Первое упоминание зара-
жения заразихой подсолнечника относится к
концу XIX в., когда в России начали активно вы-
ращивать подсолнечник, и заразиха, ранее пара-
зитирующая на полыни видов Artemisia maritima
incana Schm и A. austriaca Jacq., переключилась на
новый вид растения-хозяина. O. сumana проявля-
ет высокую специфичность в отношении подсол-
нечника, который является единственной сель-

скохозяйственной культурой, поражаемой зарази-
хой этого вида. Это отличает O. cumana от других
паразитических растений из рода Orobanche, имею-
щих более широкий спектр растений-хозяев как
среди сельскохозяйственных культур, так и среди
представителей дикой природы [1]. Основным
средством борьбы с заразихой является селекция
подсолнечника на устойчивость к ней. Первый
заразихоустойчивый сорт подсолнечника (Круг-
лик 7-15-163) был выведен на Кубани в 1916 г.
В.С. Пустовойтом методом многократного инди-
видуального отбора [2]. Впоследствии было полу-
чено еще несколько сортов, устойчивых к заразихе
и при этом характеризующихся высокими пока-
зателями хозяйственно ценных признаков [2].
Однако уже к концу 1920-х гг. эти сорта оказались
неустойчивыми к новой расе заразихи, поразившей
поля в Краснодарском крае, Ростовской и Воро-
нежской областях. Таким образом, были диффе-
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ренцированы две расы заразихи: раса A, к кото-
рой устойчивы первые выведенные заразихо-
устойчивые сорта подсолнечника, и раса B, к
которой данные сорта оказались не устойчивыми
[2, 3]. С этого началась гонка между селекционе-
рами и заразихой. Каждый успех селекционеров в
получении новых устойчивых сортов подсолнеч-
ника сопровождался появлением новых виру-
лентных рас заразихи, которые преодолевали
действие генов устойчивости. На данный момент
выделяют уже восемь рас заразихи, названных A,
B, C, D, E, F, G и H, при этом доминирующей на
большинстве полей Российской Федерации явля-
ется раса G [4]. В связи с этим, генетическую
устойчивость подсолнечника к заразихе можно
рассматривать как “вертикальную”, возникаю-
щую к определенной расе (или определенному
биотипу, выделяемому в пределах конкретной ра-
сы). По-видимому, такая устойчивость в каждом
случае обусловлена возникновением доминант-
ных мутаций в отдельных генах и определяется
взаимодействием “ген-на-ген”: взаимодействием
между геном устойчивости хозяина и геном ави-
рулентности растения-паразита [1]. Это отличает
взаимоотношения O. cumana с подсолнечником
от взаимоотношений других представителей рода
Orobanche с их растениями-хозяевами, у которых
устойчивость в большинстве случаев является
“горизонтальной”, не обладающей расовой специ-
фичностью [1, 5]. Гены подсолнечника, определяю-
щие устойчивость к расам заразихи, принято обо-
значать как Or (от Orobanche resistance). Так,
Vranceanu с соавт. [6] было предложено использо-
вать обозначения Or1–Or5 для генов, определяю-
щих устойчивость к известным на тот момент расам
заразихи А–Е. В дальнейшем сходным образом бы-
ли названы гены, обеспечивающие устойчивость
к расам заразихи F и G (гены Or6 и 7 соответ-
ственно). Однако следует отметить, что расы за-
разихи могут быть неоднородны и включать ком-
плекс биотипов, отличающихся, в том числе, и по
географическому распространению, и устойчи-
вость к ним может определяться различными ге-
нами [3]. Лишь небольшое число генов подсол-
нечника, определяющих устойчивость к заразихе,
было картировано, и предполагаемый молеку-
лярный механизм действия был определен лишь
для некоторых из них. Обсуждению этих меха-
низмов и будет уделено основное внимание в на-
стоящем обзоре.

Для начала рассмотрим жизненный цикл зара-
зихи подсолнечной и основные этапы ее взаимо-
отношений с растением-хозяином.

ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ ЗАРАЗИХИ 
ПОДСОЛНЕЧНОЙ

Заразиха (Orobanche) – род паразитических
растений из семейства Заразиховые (Orobanchaceae).

Представители рода относятся к голопаразитам,
т.е. они неспособны к фотосинтезу и в питании
полностью зависят от растения-хозяина. Род За-
разиха включает в себя более 200 видов, каждый
из которых паразитирует на своем спектре хозяев.
O. cumana является высокоспецифичным парази-
том подсолнечника, способным уничтожить до
100% урожая. Поскольку подсолнечник – важная
сельскохозяйственная культура, комплексное
изучение паразитических отношений подсолнеч-
ника и заразихи представляется крайне важным.

Заразиха подсолнечная – высокопродуктив-
ный вид: одно растение образует несколько тысяч
крошечных семян почти микроскопического раз-
мера, которые распространяются на большие рас-
стояния ветром или за счет прикрепления к другим
объектам, в т.ч. к семенам подсолнечника [7]. Се-
мя заразихи сохраняет жизнеспособность многие
годы (до 20 лет) и прорастает только в присут-
ствии потенциального хозяина, корни которого
вырабатывают стимулятор прорастания семени
заразихи [8]. Известно, что за прорастание семян
паразитических растений ответственны фитогор-
моны стриголактоны, выделяемые корнями рас-
тения-хозяина. Основными стриголактонами,
выделяемыми подсолнечником, являются оробан-
хила ацетат, 5-деоксистригол, а также сесквитерпе-
новые лактоны [9]. Кроме того, в корнях подсол-
нечника были выявлены 5-сорголактон и оробан-
хол [10]. Показано, что специфическим индуктором
прорастания семян заразихи O. cumana является
сесквитерпеновый лактон дегидрокостус-лактон,
выделяемый корнями заразихи [8]. Кроме того,
способность стимулировать прорастания семян
заразихи описана для ряда других сесквитерпено-
вых лактонов [11], а также для неканонического
стриголактона – гелиолактона [12].

После индукции прорастания зародышевым
корнем растения формируется апрессорий – струк-
тура для прикрепления к корню подсолнечника.
Клетки корня подсолнечника вырабатывают низ-
комолекулярные сигнальные вещества, индуци-
рующие формирование гаустории (haustoria-in-
ducing factors, HIFs) [13]. Как было показано для
ряда паразитических растений, в роли факторов,
индуцирующих рост гаустории, выступает диме-
токси-p-бензохинон (ДМБХ), а также ряд других
структурно родственных хинонов, которые, пред-
положительно, могут возникать в результате разру-
шения лигнина клеточной стенки-растения хозяи-
на [14]. Однако, в отношении O. cumana обработка
ДМБХ не оказывала стимулирующего эффекта на
рост и развитие гаустории, вызывая некроз ко-
решка [15]. Гаустория – это структура, формиру-
емая корнем заразихи для проникновения в осевой
цилиндр корня подсолнечника [16]. Между прово-
дящими системами паразита и хозяина устанавли-
вается структурная связь, и заразиха использует пи-
тательные вещества, транспортируемые по прово-
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дящим тканям корня подсолнечника. C внешней
стороны, в области прикрепления к корню под-
солнечника, ткани проростка заразихи разраста-
ются с образованием так называемого “клубенька”
(англ. tubercle), в котором происходит накопление
питательных веществ. Впоследствии клубенек дает
начало генеративным побегам, выходящими на по-
верхность почвы [16]. Цветки у заразихи подсолнеч-
ной мелкие и невзрачные, с изогнутым трубчатым
венчиком. O. cumana относится к самоопылителям,
однако способна и к перекрестному опылению [17].
В целом, в жизненном цикле заразихи можно выде-
лить следующие стадии: 1) прорастание семени под
индуцирующим влиянием веществ из корней
подсолнечника; 2) формирование апрессория и
прикрепление к корню растения-хозяина; 3) про-
растание корешка заразихи (который на этом этапе
многие исследователи называют гаусторией) сквозь
клетки коры корня подсолнечника; 4) установление

структурной связи между проводящими системами
(ксилемой и флоэмой) корня заразихи и подсол-
нечника (формирование собственно гаустории);
5) образование заразихой “клубеньков” в области
прикрепления у поверхности корня подсолнечни-
ка; 6) формирование из клубеньков генеративных
побегов с цветками; 6) самоопыление заразихи и
формирование нового поколения семян (рис. 1).

Устойчивость растения-хозяина к заразихе
может формироваться на нескольких стадиях за-
ражения – на этапе прорастания семени заразихи
до прикрепления к корню подсолнечника; на эта-
пе прорастания гаустории сквозь ткани корня
растения-хозяина в направлении к его проводя-
щему цилиндру; на этапе установления соедине-
ния гаустории с проводящей системой хозяина, а
также на этапе развития клубенька заразихи. Воз-
можным механизмом устойчивости может быть
снижение выработки корнями подсолнечника

Рис. 1. Схема жизненного цикла заразихи подсолнечной и возможные механизмы формирования устойчивости. Опи-
санные в литературе примеры устойчивости связаны с блоком развития гаустории в тканях корня подсолнечника и не-
крозом гаустории, а также с блоком развития клубенька заразихи на этапе после установления контакта проводящих
систем подсолнечника и заразихи. В частности, устойчивость на этапе проникновения гаустории в кору корня опре-
деляется геном Or7, кодирующим рецепторную киназу с доменом LRR, вероятно, задействованную в рецепции эф-
фекторного белка, выделяемого заразихой и в запуске иммунного ответа. Устойчивость на этом же этапе также кон-
тролируется локусом OrDeb2, среди генов-кандидатов для которого описаны гены, кодирующие рецепторные белки с
доменом LRR, но лишенные киназного домена, а также гены, кодирующие рецептор-подобные белки с кинзаными
доменами, но лишенные экстраклеточного домена LRR. Такие белки могут работать в комплексах и узнавать эффек-
торные белки, выделяемые заразихой. Кроме того, среди вероятных кандидатов локуса Or5, описан ген, кодирующий
белок NLR, относящийся к классу иммунных рецепторов, узнающих внутриклеточные эффекторные белки и активи-
рующих иммунный ответ. Устойчивость на этапе после установления контакта проводящих систем подсолнечника и
заразихи описана, в частности, для локуса OrSII, гены-кандидаты для которого еще не определены.
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индукторов прорастания семян заразихи, однако
в природе такого рода устойчивые формы не были
описаны [18]. Кроме того, на интенсивность про-
растания семян заразихи может влиять выработка
ингибиторов прорастания, в частности, кумарина,
относящегося к фитоалексинам [19]. Описан целый
ряд примеров возникновения устойчивости к за-
разихе, связанных с подавлением роста гаустории
в коре корня подсолнечника и ее некрозом, а также
с предотвращением формирования функциониру-
ющей гаустории [20]. Так, при развитии некоторых
вариантов устойчивости в месте контакта с корнем
заразихи клетки суберинизируются и лигнифици-
руются, формируются поперечные белковые сшив-
ки между клеточными стенками соседних клеток,
выделяются фенольные соединения, токсичные
для заразихи [21]. Показана роль пероксидаз, об-
разующихся в клетках зародышевого корня зара-
зихи, в лигнификации клеточных стенок коры
корня подсолнечника [20]. Пероксидазы заразихи
взаимодействуют с фенольными соединениями,
которые выделяются клетками корня подсолнечни-
ка, в результате чего запускается лигнификация их
клеточных стенок. При этом расы заразихи, не
продуцирующие пероксидазы (например, раса D),
могут быть способны проникать в ткани расте-
ния-хозяина и формировать гаустории [20]. Кроме
того, в ряде случаев, когда заразиха уже смогла
проникнуть к осевому цилиндру растения-хозяи-
на и сформировать функциональную гаусторию,
может происходить закупоривание сосудов ксиле-
мы корня подсолнечника каллозой в месте взаимо-
действия проводящих тканей паразита и хозяина,
что приводит к отмиранию развивающихся клу-
беньков заразихи. В частности, возникновение
устойчивости на этом этапе связывают с повыше-
нием уровня экспрессии гена синтазы каллозы
HaGSL1 [22].

Для эффективной борьбы с заразихой подсол-
нечной необходимо понимание того, какие молеку-
лярные механизмы могут определять такую устой-
чивость. Приблизиться к их расшифровке помогли
работы по картированию и идентификации генов,
определяющих устойчивость к заразихе, исследова-
ния спектров экспрессирующихся генов, различа-
ющихся у устойчивых и чувствительных к заразихе
форм, а также работы по выявлению ассоцииро-
ванных с устойчивостью к заразихе QTL-локусов
(quantitative trait locus, локусов количественных
признаков).

ВЫЯВЛЕНИЕ ГЕНОВ УСТОЙЧИВОСТИ 
ПОДСОЛНЕЧНИКА К ЗАРАЗИХЕ МЕТОДОМ 

ПОЗИЦИОННОГО КЛОНИРОВАНИЯ
Для многих устойчивых к заразихе форм под-

солнечника, полученных в результате селекции,
был изучен характер наследования признака
устойчивости. В большинстве случаев устойчи-

вость к заразихе наследуется как доминантный
моногенный признак. В частности, было показа-
но, что устойчивость к расам A–E [6, 23, 24], F [25]
и G [26] наследуется как моногенный доминантный
признак. Однако, некоторые варианты устойчиво-
сти наследуются как доминантные признаки, кон-
тролируемые двумя генами [27]. Кроме того, в ряде
случае устойчивость к заразихе наследовалась как
рецессивный признак, контролируемый одним
геном (устойчивость к расам E–G [28]) или двумя
генами (устойчивость к расе F [29]).

Для ряда локусов устойчивости к заразихе бы-
ли проведены эксперименты по картированию на
хромосомах подсолнечника. Так, одним из пер-
вых был картирован локус Or5, определяющий
устойчивость к расе E, который был локализован
в теломерном участке третьей хромосомы [30].
Конкретный ген-кандидат для этого локуса так и
не был выявлен. В работе Radwan с соавт. [31] бы-
ло высказано предположение о том, что локус Or5
может быть колокализован с геном, кодирующим
белок NLR (nucleotide binding site (NBS) leucine-
rich repeat (LRR)): один из генов, кодирующих
NLR был идентифицирован как раз в области те-
ломерного/околотеломерного участка третьей хро-
мосомы. Белки NLR известны как иммунные ре-
цепторы, участвующие в распознавании эффектор-
ных молекул фитопатогенов. Значительная часть
R-генов растений, определяющих устойчивость
растений к фитопатогенам в системе “ген-на-ген”,
как было показано в последние годы, кодирует как
раз белки NLR, узнающие специфические эф-
фекторы фитопатогенов и запускающие иммун-
ные реакции в организме растения-хозяина (ETI,
effector triggered immunity) [32]. Впоследствии были
картированы локусы, ассоциированные с устой-
чивостью к расам B, D и F (гены Or2, Or4 и Or6),
которые также были локализованы на третьей
хромосоме [33]. Но конкретные гены, определя-
ющие устойчивость к заразихе, в этих исследова-
ниях также не были идентифицированы. Ген Or7
стал первым и к настоящему времени единствен-
ным геном, для которого было осуществлено точ-
ное картирование, позволившее выявить его мо-
лекулярную природу [34].

Обуславливающий устойчивость к расе F зарази-
хи ген Or7 был локализован на седьмой хромосоме и
успешно клонирован в работе Duriez с соавт. [34].
Ген Or7 (HanXRQChr07g0202981), как оказалось,
кодирует рецепторную киназу с лейцин-богаты-
ми повторами. У сортов подсолнечника, чувстви-
тельных к заразихе, был обнаружен преждевре-
менный стоп-кодон в гене Or7, приводящий к от-
сутствию трансмембранного и киназного домена
у кодируемого этим геном белка. У сортов под-
солнечника, устойчивых к расе F заразихи, такой
преждевременный стоп-кодон в гене Or7 отсут-
ствует, таким образом, у них ген Or7 кодирует
полноразмерный рецепторный белок. Растения
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подсолнечника с полноразмерным белком Or7
были устойчивы к заражению заразихой: у них
наблюдался блок на этапе установления соедине-
ния с проводящей системой паразита. Важно от-
метить, что рецептор Or7 обладает значительным
сходством по последовательности с “иммунным”
рецептором XA21 риса, наличие которого обу-
славливает устойчивость к бактериальному пато-
гену Xanthomonas oryzae pv. oryzae. Рецепторная
киназа XA21 риса узнает эффекторный пептид,
продуцируемый X. oryzae, приводящий к актива-
ции иммунного ответа у растения-хозяина и фор-
мированию устойчивости к фитопатогену [35].
Интересно, что продуцируемый X. oryzae пептид,
названный RaxX (required for activation of XA21-me-
diated immunity X) схож по последовательности с
пептидным гормоном PSY1 резуховидки Arabidopsis
thaliana, относящимся к группе сульфатированных
регуляторных пептидов [35]. Можно предполо-
жить, что белок Or7 также функционирует по схо-
жему принципу и может участвовать в рецепции
гипотетического сульфатированного пептида –
фактора авирулентности, выделяемого заразихой
и запускающего иммунный ответ у подсолнечни-
ка (рис. 1). Такого рода реакции относят к так на-
зываемому эффектор-индуцируемому иммуните-
ту (effector-triggered immunity), который лежит в
основе принципа “ген-на-ген” при взаимодей-
ствии растений с фитопатогенами [36]. Однако, к
настоящему времени механизм действия рецеп-
торной киназы Or7 подсолнечника остается не
изученным, и ее лиганд выявлен не был.

Для локуса OrSII (System II resistance), опреде-
ляющего устойчивость к расам заразихи F и G,
также были проведены работы по картированию
[37, 38]. Этот локус был получен от устойчивой
инбредной линии подсолнечника PHSC1102, со-
зданной компанией Pioneer Hi-Bred International
(США) в 2008 г. [37]. Он был картирован на чет-
вертой хромосоме подсолнечника. Локус OrSII
определяет устойчивость к заразихе на этапе фор-
мирования функциональной гаустории: у устойчи-
вых растений происходит установление контакта с
проводящей системой хозяина, формируются клу-
беньки, из которых развиваются побеги, останав-
ливающиеся в дальнейшем развитии [38]. Гисто-
логический анализ позволил выявить накопление
фенольных соединений в клубеньках, формируе-
мых заразихой на корнях устойчивой линии, что, по
мнению авторов, может обуславливать остановку
роста растения-паразита на корнях устойчивых
форм [38]. Однако, молекулярную природу гена
OrSII и механизм его действия в формировании
устойчивости к заразихе еще предстоит выявить.

OrDeb2 – еще один локус устойчивости к зара-
зихе, который был картирован у подсолнечника.
OrDeb2 локализован на четвертой хромосоме в обла-
сти, охватывающей 1.38 млн п.н., и включающей

41 аннотированный ген [39]. Среди них выявлено
девять генов, кодирующих киназы, а также шесть
генов, кодирующих малые белки теплового шока.
В пределах этого участка обнаружен кластер генов,
кодирующих рецептор-подобные белки, содер-
жащие домены LRR, но лишенные цитоплазма-
тического киназного домена, а также рецептор-
подобные белки, не содержащие экстраклеточно-
го домена, но с одним или более киназным доме-
ном. По мнению авторов, эти гены могут являть-
ся кандидатами на роль гена OrDeb2. Ближайшими
гомологами киназ, закодированных в области локу-
са OrDeb2, у других растений являются рецептор-по-
добные белки из группы FERONIA и другие рецеп-
торные киназы с малектин-подобным доменом
[39]. Локус OrDeb2, обуславливающий устойчивость к
заразихе, был получен при скрещивании с диким
предком подсолнечника, Helianthus debilis subsp.
tardiflorus, и введен в линию подсолнечника, на-
званную DEB2, устойчивую к трем расам зарази-
хи – E, F и G [26, 39]. Устойчивость к O. cumana,
определяемая локусом OrDeb2, обусловлена нару-
шением проникновения заразихи в ткани корня
растения-хозяина, так , как и в случае Or7-опосре-
дованной устойчивости. В большинстве случаев,
как было показано с помощью гистологического
анализа, рост корешка заразихи останавливался в
коре корня хозяина и не проникал в эндодерму
[39]. По предположению авторов, такая останов-
ка в формировании гаустории может быть связа-
на с образованием изоляционного слоя из клеток
коры вокруг тканей паразита, утолщением кле-
точных стенок клеток коры и накоплением в них
суберина, или же с выделением клетками подсол-
нечника фенольных веществ, токсичных для зара-
зихи, поскольку подобные процессы были отмече-
ны и для других случаев устойчивости к заразихе,
описанных в литературе [39].

ВЫЯВЛЕНИЕ QTL-ЛОКУСОВ, 
АССОЦИИРОВАННЫХ С 

УСТОЙЧИВОСТЬЮ ПОДСОЛНЕЧНИКА
К ЗАРАЗИХЕ, И СВЯЗАННЫХ С НИМИ 

ГЕНОВ-КАНДИДАТОВ
В работе Louarn с соавт. [40] была проведена

масштабная работа по картированию в геноме под-
солнечника QTL-локусов, определяющих устойчи-
вость к заразихе. Авторы использовали 101 реком-
бинантную инбредную линию подсолнечника,
полученную от потомков скрещивания между ро-
дительскими линиями HA89 и LR1 (сама линия
LR1 изначально была получена от межвидового
гибрида H. annuus и дикорастущего вида H. debilis)
[40]. Данные инбредные линии были охарактери-
зованы по признакам устойчивости к расам F и G
заразихи. В качестве показателей устойчивости
авторы оценивали несколько параметров, свиде-
тельствующих об устойчивости на разных стадиях
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развития паразитизма: долю “несовместимых при-
креплений” (incompatible attachments), проявляю-
щихся визуально в виде потемнений в области
контакта корешка заразихи и корня растения-хо-
зяина в случае активации устойчивости на этапе
развития гаустории; долю некротизированных
клубеньков, образующихся при включении меха-
низмов устойчивости уже после развития гаусто-
рии; установление контакта проводящих систем
паразита и хозяина и формирование клубенька, а
также число появившихся надземных побегов за-
разихи в полевых экспериментах. Родительские
формы различались по доле выявленных “несов-
местимых прикреплений”: их процент был выше
у линии LR1 (46.51%) по сравнению с линией HA89
(3.51%), что свидетельствует о большей устойчи-
вости к заразихе линии LR1, при этом образова-
ния некротизированных клубеньков не были от-
мечено у обеих родительских линий [40]. Инте-
ресно, что для линии LR1 ранее было показано
закупоривание сосудов ксилемы подсолнечника
каллозой в результате повышенной экспрессии
гена синтазы каллозы HaGSL1 в области контакта
с гаусторией заразихи [22]. Среди рекомбинантых
инбредных линий подсолнечника были выявле-
ны линии с высоким процентом “несовместимых
прикреплений” (>50%), а также линии, образую-
щие некротизированные клубеньки с частотой
50–60%, что свидетельствует о наличии у них ме-
ханизмов устойчивости к заразихе, проявляю-
щихся на разных стадиях паразитизма. Всего в
данном исследовании было выявлено 17 QTL-ло-
кусов, определяющих устойчивость к расам F и G
заразихи O. cumana, распределенных по девяти
хромосомам подсолнечника. Среди возможных
генов-кандидатов, колокализованных с QTL, ав-
торы выделяют ген, кодирующий белок NBS-
LRR (nucleotide-binding site leucine-rich repeat,
NLR), ранее охарактеризованный в работе [31].
Этот ген оказался колокализован с локусом QTL
на хромосоме 15, который определяет повышен-
ное число “несовместимых прикреплений” при
заражении расой F. Кроме того, среди возможных
генов-кандидатов авторы отмечают также три ге-
на, кодирующих белки CC-NBS-LRR (coiled-coil
NLR), колокализованные с локусами QTL, которые
определяют устойчивость к заразихе на разных ста-
диях развития: 1) способность к подавлению роста
гаустории расы F в случае QTL на хромосоме 15, 2)
способность к подавлению роста клубенька расы
F в случае QTL на хромосоме 17, 3) снижение числа
надземных побегов заразихи в полевых экспери-
ментов в случае QTL на хромосоме 13) [40]. Таким
образом, гены, кодирующие NBS-LRR и CC-NBS-
LRR, могут быть задействованы в формировании
устойчивости к заразихе как на стадии установле-
ния контакта гаустории с проводящей системой
подсолнечника, так и на стадии развития клу-
бенька. Участие белков NLR в установлении ра-

соспецифичной устойчивости было показано ра-
нее для взаимоотношений вигны и поражающего
ее растения-паразита стриги Striga gesnerioides
[41]. Устойчивость вигны сорта B301 к определен-
ным расам стриги зависела от наличия функцио-
нального продукта гена RSG3-301, кодирующего
белок NLR, – выключение этого гена приводило
к потери устойчивости. При этом у устойчивого
сорта вигны происходил блок на этапе установле-
ния соединения проводящих систем стриги и расте-
ния-хозяина, а также наблюдалась реакция сверх-
чувствительности в месте контакта и, как следствие,
некроз тканей растения-паразита [41].

Секвенирование генома подсолнечника [42],
накопление данных об однонуклеотидных поли-
морфных локусах (SNP, single nucleotide polymor-
phism) у различных линий и сортов в недавнем
времени позволили провести полногеномный
поиск ассоциаций (GWAS, genome wide associa-
tion study) для признака устойчивости к заразихе.
В исследовании Calderón-González с соавт. [43] в
анализ были взяты 104 линии подсолнечника с
различным уровнем устойчивости к трем популя-
циям O. cumana: к популяции расы F, собранной в
Испании (так называемая раса FGV (от Guadalqui-
vir Valley, долина реки Гвадалквивир), расы EFR,
собранной во Франции, и расы GTK, собранной в
Турции. В этом исследовании наиболее значимые
ассоциации с признаком устойчивости к заразихе
были обнаружены для SNP, расположенных в
двух участках третьей хромосомы подсолнечника.
Первый участок, длиной 5.2 млн п.н., включаю-
щий SNP, ассоциированные с устойчивостью к
расам E и F заразихи, содержал ряд генов, кодиру-
ющих белки-транспортеры и переносчики, в част-
ности, транспортер сахаров семейства SWEET,
транскрипционные факторы из семейств C3H и
AS2-LOB, а также ряд других белков. Второй уча-
сток, длиной 6.7 млн п.н., включал SNP, ассоци-
ированные с устойчивостью к расе F. Важно от-
метить, что ранее с помощью методов позицион-
ного картирования в теломерном участке третьей
хромосомы был локализован ген Or5 [30], но об-
ласть локализации Or5, по данным Calderón-
González с соавт. [43], лежала за пределами участ-
ков третьей хромосомы, которые были ассоции-
рованы с признаком устойчивости к заразихе.
Кроме того, ранее Imerovski с соавт. [44] методом
генетического картирования выявил в пределах
третьей хромосомы также два локуса, or3.1 и or3.2,
определяющие устойчивость к заразихе (оцени-
валась устойчивость к расе G из Сербии). Как от-
мечает Calderón-González с соавт. [43], эти локу-
сы находятся как раз вблизи тех участков третьей
хромосомы, которые показали наиболее значи-
мые ассоциации с признаком устойчивости в их
исследовании. Кроме того, Akhtouch с соавт. [45]
также ранее картировали один из локусов устой-
чивости к расе F, наследуемой как рецессивный
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признак, в третьей хромосоме. По данным
Calderón-González с соавт. [43], этот локус нахо-
дится рядом с участком размером в 6.7 млн п.н.,
выявленном в их исследовании [43]. Таким обра-
зом, с помощью различных подходов удалось об-
наружить схожие участки в геноме подсолнечни-
ка, ответственные за формирование признака
устойчивости к заразихе. Кроме того, Calderón-
González с соавт. [43] также выявили ряд ассоци-
аций признака устойчивости к заразихе и с SNP
на других хромосомах: 5, 10, 13, 15 и 16 [43]. Так,
рядом с SNP на хромосоме 16, демонстрирующим
значимую ассоциацию с признаком устойчивости к
расе G, обнаружен ген, кодирующий этилен-зави-
симый транскрипционный фактор ERF114.

Более детальное изучение функций генов-канди-
датов, расположенных в областях генома, выявлен-
ных с помощью GWAS в работе Calderón-González с
соавт. [43], позволит лучше понять молекуляр-
ные основы взаимодействия подсолнечника с
заразихой.

ВЫЯВЛЕНИЕ ГЕНОВ, ОПРЕДЕЛЯЮЩИХ 
УСТОЙЧИВОСТЬ ПОДСОЛНЕЧНИКА К 

ЗАРАЗИХЕ, С ПОМОЩЬЮ МЕТОДОВ 
ТРАНСКРИПТОМНОГО АНАЛИЗА

При сравнении профиля экспрессии генов
устойчивого и чувствительного к заразихе сортов
подсолнечника в работе Sisou с соавт. [46] были
выявлены гены, дифференциально экспрессиру-
ющиеся при взаимодействии с заразихой. Авторы
анализировали профили экспрессии генов до воз-
действия заразихи и на пятый день после “зараже-
ния” заразихой (нанесения на корни подсолнечни-
ка семян заразихи, предварительно стерилизован-
ных и обработанных GR24 – синтетическим
аналогом стриголактонов для индукции прорас-
тания семян). В работе сравнивали чувствитель-
ный сорт (‘D.Y.3’) и устойчивый к заразихе сорт
подсолнечника (‘EMEK3’), у которого происходил
блок развития гаустории в клетках коры корня в
связи с их лигнификацией. Среди дифференциаль-
но экспрессирующихся генов были выявлены ге-
ны, для которых ранее было показано участие в
ответе на заражение патогенами. Это гены, кодиру-
ющие β-1,3-эндоглюканазу, β-глюканазу и этилен-
зависимый транскрипционный фактор ERF4. В
частности, у устойчивого к заразихе сорта наблю-
далась пониженная экспрессия гена ERF4. Для
A. thaliana было показано, что мутация в гене
ERF4 обуславливала устойчивость к грибу Fusarium
oxysporum, тогда как сверхэкспрессия этого гена
вызывала подавление экспрессии генов, задей-
ствованных в ответе на стресс [47]. У устойчивого
к заразихе сорта подсолнечника также была уве-
личена экспрессия генов, кодирующих ферменты
β-глюканазы, разрушающие β-глюканы – ком-
поненты клеточной стенки растений. Предпола-

гается, что β-глюканазы растения-хозяина могут
разрушать клеточные стенки заразихи, что при-
водит к высвобождению эффекторных молекул,
запускающих иммунные реакции в корне подсол-
нечника, в частности, накопление лигнина и других
фенольных соединений в месте проникновения па-
разита. В результате этого заразихе не удается уста-
новить соединение с сосудистой системой хозяи-
на, что приводит к некрозу тканей паразита [46].

Кроме того, в недавнем исследовании Huang с
соавт. [48] был проведен транскриптомный ана-
лиз проростков подсолнечника линии HZ2399,
устойчивой к расе F заразихи, по сравнению с
контрольной линией, не обладающей устойчиво-
стью. В этой работе были проанализированы самые
ранние этапы взаимодействия подсолнечника с за-
разихой: от 4 до 72 ч после внесения семян заразихи
к проросткам подсолнечника. В проростках устой-
чивой линии авторы выявили увеличение уровней
экспрессии генов, ответственных за взаимодей-
ствие растений с фитопатогенами, биосинтез фе-
нил-пропаноидных соединений, MAP-киназный
сигналинг, гормональный сигналинг, биосинтез
флавоноидов и пероксидазную активность. Сре-
ди генов с повышенной активностью в пророст-
ках устойчивой линии подсолнечника авторы вы-
делили три гена, увеличение уровня экспрессии
которых было подтверждено с помощью ОТ-ПЦР
в реальном времени: 4CL2 (ген 4-кумарат:CoA
лигазы, участвующей в биосинтезе фенил-пропа-
ноидных соединений), EDS1 (Enhanced Disease
Susceptibility 1, кодирующий белок, участвующий
в иммунном сигнальном пути, опосредованном
внутриклеточными иммунными рецепторами NLR
(nucleotide-binding/leucine-rich-repeat)), а также
ген TGA3 (кодирующий транскрипционный фак-
тор, опосредующий активацию экспрессии генов
в ответ на действие салициловой кислоты). По
мнению авторов, эти гены могут играть ключевую
роль в формировании устойчивости подсолнеч-
ника к заразихе [48]. Однако, для понимания ме-
ханизмов устойчивости к заразихе, необходимо
также знание того, на каком именно этапе при за-
ражении устойчивой линии HZ2399 наблюдается
блок развития паразита.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Большинство описанных форм устойчивости

подсолнечника к заразихе относится к так назы-
ваемой “вертикальной” устойчивости, формиру-
ющейся по отношению к определенным расам за-
разихи. Такая устойчивость развивается по меха-
низму, известному как “ген-на-ген”, основанному
на взаимодействии между продуктами гена устой-
чивости хозяина и гена авирулентности растения-
паразита. Как было показано для различных приме-
ров взаимодействия растений с фитопатогенами, в
системе “ген-на-ген” в большинстве случаев ген
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растения-хозяина, определяющий устойчивость,
кодирует рецептор, способный распознавать специ-
фический эффекторный белок, кодируемый геном
авирулентности фитопатогена. Распознавание эф-
фекторного белка фитопатогена рецептором расте-
ния-хозяина запускает так называемый специфи-
ческий эффектор-опосредованный иммунитет
(ETI), включающий развитие реакции сверхчув-
ствительности и формирование системной устой-
чивости к фитопатогену [36].

Только для одного локуса подсолнечника, Or7,
был клонирован ген, ответственный за формиро-
вание устойчивости к заразихе [34]. Им оказался
ген, кодирующий рецепторную киназу с лейцин-
богатыми повторами, имеющую высокое сход-
ство с ранее охарактеризованным иммунным ре-
цептором риса XA21 [34, 35]. Для других локусов
устойчивости были определены вероятные гены-
кандидаты, колокализованные с ними. Так, в обла-
сти локуса OrDeb2 были гены, кодируюшие рецептор-
подобные белки – лишенные экстраклеточного до-
мена белки с одним или более киназным доменом,
а также белки с доменами LRR, лишенные цито-
плазматического киназного домена [39]. Такие
рецептор-подобные белки могут работать в ре-
цепторных комплексах и осуществлять рецепцию
эффекторных белков, выделяемых растений па-
разитом. Кроме того, для ряда QTL-локусов под-
солнечника была показана колокализация с гена-
ми, кодирующими белки NLR [40], представляю-
щими собой ключевые иммунные рецепторы,
узнающие эффекторные белки фитопатогенов и
запускающие специфический иммунный ответ в
организме растения-хозяина. Более того, было
отмечено, что локус Or5 также колокализован с
геном, кодирующим белок NLR [31]. Эти данные
подтверждают предположение о том, что гены,
продукты которых задействованные в рецепции
эффекторных белков заразихи и запуске специ-
фического иммунитета, являются ключевыми ре-
гуляторами “вертикальной” устойчивости под-
солнечника, формирующейся к определенным
расам заразихи. У описанных форм подсолнечни-
ка, устойчивость которых, как предполагается,
может определяться генами таких иммунных ре-
цепторов, узнающих эффекторные белки зарази-
хи, наблюдается развитие устойчивости на этапе
роста гаустории в тканях корнях подсолнечника
до ее прикрепления к проводящей системе расте-
ния-хозяина (рис. 1). Таким образом, именно на
этом этапе, вероятно, происходит специфическое
распознавание эффекторных молекул заразихи,
способных индуцировать иммунитет в организме
растения-хозяина.

Исследование транскриптомов и протеомов
разных рас заразихи подсолнечной на этапе ее
прорастания в корень растения-хозяина должно
способствовать получению новых данных о моле-
кулярной природе эффекторных белков заразихи

и способствовать более глубокому пониманию
механизмов устойчивости подсолнечника к зара-
зихе, а также разработке новых способов борьбы с
этим паразитическим растением.
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