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В настоящее время по-прежнему актуален поиск новых эффективных способов и подхо-
дов, позволяющих контролировать рост, развитие и продуктивность растений, но при этом оказы-
вающих минимальное негативное воздействие на окружающую среду и здоровье человека. Одним 
из направлений, способствующих экологизации сельскохозяйственного производства, стало внед-
рение препаратов на основе фитогормонов, которые обладают выраженными протекторными функ-
циями, таких как абсцизовая кислота, салициловая кислота и жасмонаты. Применение указанных 
фитогормонов может значительно повысить устойчивость растений к неблагоприятным факторам 
биотической и абиотической природы. В представленном обзоре суммирована актуальная инфор-
мация о биологических функциях абсцизовой кислоты, жасмонатов и салицилатов, а также со-
браны примеры, демонстрирующие возможности применения препаратов на основе этих веществ 
на значимых сельскохозяйственных культурах, и обозначены перспективные направления исполь-
зования таких препаратов в растениеводстве. Абсцизовая кислота участвует в регуляции роста и 
развития растения на протяжении всего онтогенеза, а также определяет устойчивость к абиотиче-
ским и биотическим стрессовым факторам (J. Li с соавт., 2017), играет важную роль в закрытии 
устьиц, регулируя потоки ионов в замыкающих клетках, вовлечена в регуляцию всех этапов созре-
вания семян (К. Chen с соавт., 2020). Она может оказывать как положительное, так и отрица-
тельное воздействие на устойчивость растений к патогенам (L. Lievens с соавт., 2017; K. Xie с 
соавт., 2018) и влиять на симбиотические взаимоотношения растений с грибами и бактериями 
(А. Цыганова с соавт., 2015). Салициловая кислота обеспечивает устойчивость растений к пато-
генам (A. Vlot с соавт., 2009; P. Ding с соавт., 2020), играет ключевую роль в развитии реакции 
сверхчувствительности, локальной гибели клеток вместе с патогеном (D. Klessig с соавт., 1994; 
M. Alvarez, 2000), а также формировании устойчивости в непораженных частях растения (си-
стемная приобретенная устойчивость) (M. Bürger с соавт., 2019). Салициловая кислота также 
может быть вовлечена в формирование устойчивости к солевому и низкотемпературному стрес-
сам (E. Horvath с соавт., 2015; Ю. Колупаев с соавт., 2021; W. Wang с соавт., 2018) и поддержа-
ние микробиома в зоне корней (S. Lebeis с соавт., 2015). Регуляторные эффекты жасмонатов 
разнообразны, однако в первую очередь их функции связывают с регуляцией механизмов, опреде-
ляющих устойчивость растений к некротрофным патогенам и насекомым, включая вредителей кор-
ней (C. Rohwer с соавт., 2008; S. Johnson с соавт., 2018). Жасмонаты также контролируют 
устойчивость к низкотемпературному стрессу, солевому стрессу, затоплению, засухе, озону, тя-
желым металлам и ультрафиолетовому излучению (Т. Савченко с соавт., 2014; D. Pandita, 2022; 
T. Savchenko и соавт., 2019; K. Kazan, 2015; H. Kim с соавт., 2021). Высокая биологическая 
активность абсцизовой кислоты, салицилатов и жасмонатов определяет значительный потенциал 
их применения в различных областях сельского хозяйства для повышения стрессоустойчивости 
растений. Вместе с тем опосредованное этими фитогормонами повышение устойчивости зачастую 
сопровождается подавлением ростовых процессов, что может негативно сказаться на урожайности 
сельскохозяйственных культур и качестве получаемой продукции. Чтобы оценить перспективы 
практического использования препаратов на основе абсцизовой кислоты, жасмонатов и салицило-
вой кислоты, необходим углубленный  анализ доступных данных о физиологических эффектах, 
вызываемых этими веществами, поскольку их действие во многом определяется видовой и сортовой 
специфичностью, фазой развития растений, восприимчивостью ткани-мишени, концентрацией пре-
парата, продолжительностью обработки и условиями применения. 
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кислота, физиологические эффекты, устойчивость растений, абиотический стресс, биотические 
стрессовые факторы, экзогенная обработка, адаптивные реакции.  

 

Фитогормоны — соединения, при помощи которых растения регу-

лируют рост, развитие, метаболизм и адаптивные реакции при изменении 
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условий окружающей среды. За прошедшие с начала XXI века два десяти-

летия достигнут значительный прогресс в понимании биологических функ-

ций фитогормонов, выявлении контролируемых ими регуляторных меха-

низмов и путей передачи сигналов. Это позволило сформировать научный 

фундамент для их применения в сельскохозяйственной практике. Помимо 

так называемых классических фитогормонов, хорошо известных с середины 

XX столетия (ауксины, этилен, гиббереллины, абсцизовая кислота, цитоки-

нины), в настоящее время активно исследуется потенциал соединений, ре-

гуляторные функции которых доказаны относительно недавно — жасмона-

тов, салициловой кислоты, брассиностероидов и стриголактонов. Число 

вновь открываемых регуляторных молекул растет, и, помимо перечислен-

ных выше классов соединений, гормоноподобные свойства были обнару-

жены у полиаминов, каррикинов, триаконтанола, тургоринов, пептидных 

гормонов (1-3).  

Перспективность использования фитогормонов в сельском хозяй-

стве в качестве регуляторов роста и индукторов защитных ответных реак-

ций не вызывает сомнений (4-6). Применение препаратов на основе цито-

кининов, ауксинов, гиббереллинов, брассиностероидов и их функциональ-

ных аналогов для обработки плодов в послеуборочный период (7), а также 

семян и вегетативных тканей (8-10) успешно вошло в сельскохозяйствен-

ную практику. Потенциал фитогормонов, обладающих выраженными про-

текторными свойствами, таких как абсцизовая кислота, жасмонаты и са-

лицилаты, все еще не раскрыт. В России препараты на основе этих фито-

гормонов до настоящего времени не используются. Более широкому при-

менению препятствуют не только сложности, связанные с производством 

этих соединений в промышленных масштабах, но и отсутствие необходи-

мых подходов и практических рекомендаций для различных сельскохозяй-

ственных культур.  

Цель нашего обзора — проанализировать современные данные о 

влиянии абсцизовой кислоты, жасмонатов и салицилатов на различные 

сельскохозяйственные культуры, а также обозначить возможные перспек-

тивы практического использования каждого из рассматриваемых фитогор-

монов в широкой сельскохозяйственной практике.  

А б с ц и з о в а я  к и с л о т а. Абсцизовая кислота (АБК) участвует 

в регуляции роста и развития растения на протяжении всего онтогенеза, 

определяет устойчивость к абиотическим и биотическим стрессовым фак-

торам (11). АБК регулирует потоки ионов в замыкающих клетках устьиц. 

Опосредованное АБК закрытие устьиц может происходить в ответ на засуху, 

низкую влажность, высокие концентрации CO2, атаку патогенов, темноту и 

т.д. Через устьица осуществляется газообмен и транспирация, а также могут 

проникать патогены, поэтому регулирование процесса открытия и закрытия 

устьиц имеет важное значение в обеспечении устойчивости растения к не-

благоприятным воздействиям окружающей среды (12). 

АБК принимает участие в регуляции созревания семян (12). На ран-

нем этапе АБК замедляет клеточный цикл на стадии перехода G1/S (13, 14), 

что тормозит рост зародыша посредством деления клеток и активирует рост 

в результате их растяжения. На ранних этапах развития семени АБК накап-

ливается за счет транспорта из материнского растения (15). Позже АБК 

синтезируется уже в клетках самого эмбриона и регулирует активность сети 

транскрипционных факторов LAFL — LEC1/ABSCISIC ACID (ABA)-

INSENSITIVE3 (ABI3), FUSCA3 (FUS3) и LEAFY COTYLEDON2 (LEC2), 
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контролирующих созревание семян. Высыхание семени и накопление пи-

тательных веществ также находятся под контролем АБК (12). АБК — клю-

чевой регулятор состояния покоя семени, поскольку у мутантов со снижен-

ным содержанием АБК семена прорастают преждевременно еще на мате-

ринском растении (15).  

В процессе эволюции у растений выработались сложные механизмы, 

обеспечивающие прорастание семян только в оптимальных условиях окру-

жающей среды. Решающее значение в поддержании покоя семян имеет со-

отношение AБК и гибберелловой кислоты (ГК), которое регулируется как 

эндогенными факторами, связанными с развитием растений, так и внеш-

ними воздействиями. Во время прорастания усиливается катаболизм АБК 

и синтез гиббереллинов, активируется передача сигналов ГК (11). Измене-

ние соотношения АБК:ГК, достигается в первую очередь за счет изменения 

экспрессии гена RGL2, кодирующего белок-репрессор гибберелловой кис-

лоты, RGA-like 2 (Repressor of GA). Экзогенная AБК способна активировать 

экспрессию RGL2, а в семенах мутантных растений, несущих нефункцио-

нальный вариант rgl2, после набухания понижено содержание АБК, что 

приводит к ускоренному выходу из состояния покоя и прорастанию. При 

высоком содержании гиббереллинов разрушаются белки DELLA — ключе-

вые негативные регуляторы гиббереллинового сигнала. Это приводит к сни-

жению активности регуляторного модуля, в который, помимо DELLA, вхо-

дят белки ABI3 и ABI5 (АБК-зависимые факторы транскрипции, основные 

негативные регуляторы прорастания семян). Как следствие, индуцируется 

экспрессия гиббереллин-зависимых генов и ускоряется прорастание. Пока-

зано, что во время холодовой стратификации усиливается экспрессия генов 

семейства CYP707A, участвующих в катаболизме АБК, и гена AtGA3OX1, 

вовлеченного в биосинтез гиббереллинов (12). При воздействии высокой 

температуры повышенная активность регуляторного модуля, включающего 

DELLA, ABI3 и ABI5, подавляет прорастание (12). АБК, образующаяся в 

тканях материнского растения, играет важную роль в развитии зародыша и 

влияет на урожайность растений (16). При наступлении неблагоприятных 

условий АБК приводит к остановке роста для защиты проростка (12).  

Действие АБК ингибирует деление и растяжение клеток, регулирует 

переход от пролиферации клеток к дифференцировке, развитие боковых 

корней, формирование суберинового барьера в корнях, подверженных вод-

ному стрессу, обеспечивая контроль потоков воды и питательных веществ 

(17). В нормальных условиях АБК подавляет появление новых листьев (18) 

и играет решающую роль в ускорении старения листьев. Это необходимо 

для эффективного распределения ресурсов от стареющих листьев к цветоч-

ной меристеме и семенам. АБК служит ингибитором в регуляции активно-

сти меристемы цветка и времени цветения (12). Участие АБК в развитии 

мужского, женского гаметофитов и цветка в целом подробно рассматрива-

ется в работе Y. Zhao с соавт. (19).  

На трансгенных растениях арабидопсиса, в мезофиле листьев кото-

рых конститутивно подавлен сигналинг АБК, было показано, что АБК 

напрямую не влияет на фотосинтез, однако наличие АБК необходимо для 

достижения максимальной продуктивности растений. В оптимальных усло-

виях трансгенные растения с нарушенным сигналингом АБК характеризо-

вались более энергичным ростом на начальных стадиях развития, ранним 

цветением, более мелкими цветками, задержкой в деградации хлорофилла 

и меньшим числом семян по сравнению с растениями дикого типа, однако 

в условиях засухи таких различий не наблюдалось (20). 

AБК быстро накапливается в растениях в ответ на разнообразные 
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стрессовые факторы. При возвращении благоприятных условий содержание 

АБК снижается за счет гликозилирования или окисления до фазеевой кис-

лоты, которая далее превращается в дигидрофазеевую кислоту. В случае воз-

действия стрессового фактора на растение при участии АБК закрываются 

устьица, ингибируется экспрессия генов аквапоринов, но активируется экс-

прессия генов, кодирующих белки шапероны, гидрофильные LEA-белки 

(late embryogenesis abundant, дегидрины) и белки-антифризы, ферменты 

синтеза воска и суберина, накапливаются сахара и пролин, активируется 

работа антиоксидантной системы, происходят другие защитные изменения 

(11). В научном сообществе преобладает мнение, что АБК — гормон-инги-

битор роста, однако исследования последних лет показывают, что наномо-

лярные концентрации экзогенной АБК способны стимулировать рост, в том 

числе положительно влиять на рост гипокотиля в темноте (21). 

Функции AБК в защите растений от патогенов осуществляются во 

взаимодействии с другими гормонами: салициловой кислотой (СК), жасмо-

новой кислотой (ЖК) и этиленом. AБК может вызвать закрытие устьиц, 

чтобы блокировать проникновение патогена, стимулировать отложение 

каллозы в клетках растений, ограничивая распространение патогена. Фак-

торы вирулентности некоторых патогенов направлены на подавление сиг-

налинга АБК в растениях, хотя в других случаях, напротив, AБК, продуци-

руемая патогеном, выступает в качестве эффектора, подавляющего защит-

ные ответы (22). Интересно, что АБК может играть как положительную, так 

и отрицательную роль в устойчивости растений к вирусам (23). Положи-

тельное влияние АБК на симбиотические взаимоотношения растений с гри-

бами и бактериями заключается в образовании арбускулярной микоризы, 

отрицательное — в установлении ризобиального симбиоза (24). 

Применение экзогенной АБК для предпосевной обработки семян и 

внекорневой обработки растений повышает стрессоустойчивость зерновых 

культур, что приводит к увеличению урожайности (9). На основе АБК ком-

панией «Valent BioSciences» (США) разработан препарат BioNik™, который 

применяется для задержки развития растений инбредных линий доноров 

пыльцы, чтобы синхронизировать и продлить период переопыления при 

выращивании кукурузы на зерно (https://www.valentbiosciences.com). 

Экзогенная обработка растений сои абсцизовой кислотой в течение 

нескольких сезонов полевых и тепличных испытаний способствовала уве-

личению сухой массы надземных частей, плотности корней, площади ли-

стьев, росту числа семян в стручке и содержания масла в семенах (25). За 

счет этого, а также благодаря распределению метаболических потоков из 

вегетативных частей растения в семена использование AБК позволило уве-

личить урожайность сои (25).   

Применение АБК на подсолнечнике в условиях достаточного обес-

печения водой отрицательно влияет на растения, тогда как опрыскивание в 

условиях засухи может смягчить негативные последствия стресса за счет 

увеличения площади листовой пластинки, диаметра корзинки, числа семян 

в корзинке, урожайности, массы 1000 семян и выхода масла (26, 27). Рас-

пыление АБК в фазу бутонизации приводило к лучшему результату, чем 

опрыскивание в фазу цветения, при этом у разных гибридов эффективность 

обработки была неодинаковой.  

Применение препарата ProToneTM (20 % АБК, «Valent BioSciences») 

способствовало 100 % опадению листьев с деревьев яблони ранней осенью, 

не оказывая влияния на побеги пазушных почек (28), что указывает на 
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возможность использования этого препарата для подготовки растения к 

сбору урожая и зимовке. Экзогенная АБК защищала яблони в период за-

сухи, стимулируя закрытие устьиц (29). Опрыскивание кроны деревьев че-

решни или непосредственная обработка ее плодов усиливала окраску ко-

стянок у разных сортов (30). Применение АБК на цитрусовых деревьях 

улучшало окраску плодов, повышало устойчивость к холоду, снижало со-

держание органических кислот в плодах. Отмечено, что наблюдаемый эф-

фект достигался только внекорневой обработкой, тогда как обработка кор-

ней не оказывала какого-либо влияния (31, 32).  

Хорошо изучено применение АБК на винограде. АБК стимулирует 

созревание ягод, усиливает их окраску за счет повышения содержания ан-

тоцианов и фенольных соединений, снижает содержание органических кис-

лот (33). Это связано с тем, что АБК контролирует биосинтез фенольных 

соединений и антоцианов (34-36). Способность AБК контролировать сроки 

созревания ягод винограда зависит не только от концентрации распыляе-

мого раствора, но и от органа-мишени, поскольку разные ткани демонстри-

руют неодинаковую скорость поглощения из-за проницаемости кутикулы. 

Ягоды сорта Каберне-совиньон слабее поглощали AБК, чем листья, но в 

обоих случаях обработка AБК ускоряла наступление срока окрашивания 

ягод. Прохладный и влажный вегетационный период усиливает влияние эк-

зогенной АБК на качество плодов. Грозди, обработанные AБК, имели мень-

шую массу ягод и бóльшую сухую массу кожицы (допустимо для виноде-

лия). Экзогенное применение AБК можно рассматривать как альтернатив-

ный агротехнический прием для ускорения созревания ягод и улучшения 

их качества в прохладные годы, в условиях влажного климата и в регионах, 

где высока вероятность ранних заморозков (33).  

В недавнем исследовании J. Li с соавт. (37) показали взаимосвязь 

между экзогенным воздействием AБК и содержанием эндогенных фитогор-

монов и метаболитов, определяющих качество ягод винограда сорта Ruidu 

Hongyu. Обработка AБК значительно улучшала внешний вид ягод и содер-

жание в них ряда метаболитов (сахаров, антоцианов, полифенолов, раство-

римых сахаров, аскорбиновой кислоты) за счет повышения экспрессии ге-

нов, вовлеченных в биосинтез этих веществ. Помимо этого, наблюдалось 

увеличение содержания эндогенной АБК, ауксина и цитокинина, а также 

усиливалась транскрипция генов, связанных с биосинтезом и передачей 

сигналов AБК в плодах.  

Препарат ProToneTM на основе АБК (от 200 до 400 г/га) применяется 

во многих странах для улучшения цвета ягод красных столовых сортов ви-

нограда. Действие препарата основано на увеличении активности UDP-

глюкозофлавоноидной 3-0-глюкозилтрансферазы (UFGT). Результат дей-

ствия ProToneTM схож с действием 2-хлорэтилфосфоновой кислоты (Эте-

фона) — предшественника этилена, однако ProToneTM не приводит к раз-

мягчению тканей плодов и более технологичен, поскольку не летуч в отли-

чие от этилена (https://www.valentbiosciences.com). Механизмы, посредством 

которых АБК регулирует созревание плодов, подробно рассмотрены в об-

зорной статье X. Kou с соавт. (38). 

АБК может найти применение в овощеводстве. Показано, что экзо-

генная обработка АБК красного и зеленого листового салата значительно 

снижала урожайность, но индуцировала накопление хлорофилла b и повы-

шение содержания общего количества каротиноидов в листьях, при этом в 

красном листовом салате существенно повышалось содержание фенолов и 

антоцианов (39). Экзогенная обработка АБК увеличивала накопление каро-

тиноидов в томатах (40).  
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С а л и ц и л о в а я к и с л о т а. Салициловая кислота (СК) 

обеспечивает устойчивость растений к патогенам (41, 42). В процессе зара-

жения синтез СК играет ключевую роль в развитии реакции сверхчувстви-

тельности, локальной гибели клеток растения вместе с патогеном (43, 44), 

а также формировании устойчивости (системная приобретенная устойчи-

вость) в непораженных частях растения (45).  

Наиболее веское подтверждение защитной роли СК получено при 

анализе растений Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., не способных ее накапли-

вать вследствие экспрессии бактериального гена NahG, кодирующего фер-

мент салицилат-гидроксилазу, которая превращает СК в катехол. После за-

ражения эти растения не могли развить системную приобретенную устойчи-

вость, поскольку не экспрессировали PR (pathogenesis-related)-гены и оказа-

лись уязвимы при атаке патогена. Обработка синтетическим аналогом СК 

восстанавливала устойчивость растений и экспрессию PR-генов (46, 47). 

Основными молекулами, при помощи которых осуществляется пе-

редача сигнала СК, служат белки NPR1 и NPR3/NPR4 (non-expressor of PR 

proteins) и группа SABP (salicylic acid-binding proteins) белков (48). Передача 

сигнала в ядро идет через NPR белки, которые после действия СК попадают 

в ядро и активируют экспрессию большой группы генов, кодирующей PR-

белки, среди которых выделяют гены, кодирующие хитиназы (PR-3) и -

1,3-глюканазы (PR-2), ингибиторы протеиназ (PR-6), богатые цистеином 

белки, подобные тауматину (PR-5), а также группу белков, объединенных в 

семейство PR-1, ингибирующих рост грибов в системе in vitro (49). Роль 

других СК-регулируемых белков еще не вполне ясна, но их экспрессия свя-

зана с повышением устойчивости к большому числу бактериальных, гриб-

ных и вирусных инфекций. Следует отметить, что если NPR1 позитивно 

регулирует экспрессию PR-генов, то NPR3 и NPR4 (паралоги NPR1) больше 

функционируют как транскрипционные репрессоры салицилат-активируе-

мых генов при низком содержании СК в клетке (50). SABP белки не пере-

дают сигнал в ядро, а изменяют свою активность при связывании СК. 

Среди SABP белков выделяют, в частности, каталазы (SABP1, CAT2) и фос-

фатазу 2А, которая негативно регулирует PIN2 белок, связанный с транс-

портом ауксина (51, 52). 

Обработку салицилатами часто используют для придания растениям 

устойчивости к различным инфекциям (53). Например, обработка томатов 

СК повышала устойчивость к заражению Fusarium oxysporum (54) и вирусу 

желтой курчавости листьев (55), риса — к Magnaporthe grisea и Xanthomonas 

oryzae (56, 57), цитрусовых — к Xanthomonas axonopodis (58). Следует, однако, 

учитывать, что СК находится в антагонистических отношениях с жасмона-

тами и часто ингибирует регулируемые жасмонатами ответы на воздействие 

некротрофных патогенов (59-61). Так, экзогенная обработка СК подавляет 

устойчивость растений к некротрофным инфекциям, за которую отвечают 

жасмонаты. В то же время СК важна для формирования устойчивости к 

Botrytis cinerea. S. Ferrari с соавт. (62) показали, что, наряду с этиленом и 

ЖК, активность сигнальных путей СК необходима для формирования ло-

кальной устойчивости к B. cinerea у арабидопсиса. Обработка СК томатов 

приводила к накоплению активных форм кислорода в тканях и повышению 

устойчивости к патогенам рода Botrytis (63). 

СК может быть вовлечена в формирование устойчивости растений к 

абиотическим стрессам. Обработка СК способствовала повышению устой-

чивости томатов к солевому стрессу (64, 65) и морозостойкости пшеницы 

(66). Известны примеры участия СК в регуляции роста и развития растений 

https://ru.wikipedia.org/wiki/L.
https://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=Heynh.&action=edit&redlink=1
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(67) и в процессе формирования микробиома в зоне корней (68). 

Один из эффектов, связанных с применением СК, — ингибирование 

роста растений. Как и другие защитные гормоны, СК регулирует распреде-

ление ресурсов между процессами, обеспечивающими рост и защиту расте-

ний. Экзогенная СК может по-разному влиять на рост растений в зависи-

мости от дозы, продолжительности обработки, вида и стадии развития рас-

тения (67). Если применение малых доз стимулирует прорастание семян, 

то в высоких концентрациях СК почти всегда оказывает негативное вли-

яние. Например, обработка 1 мМ раствором СК в значительной степени 

ингибировала рост и развитие проростков арабидопсиса (69). Нарушение 

в гидроксилировании СК приводило к выраженному карликовому фено-

типу у A. thaliana (48, 70, 71).  

Особый физиологический эффект СК был обнаружен при изучении 

термогенеза у ароидных. Во время цветения Sauromatum guttatum (Wall.) 

Schott отмечают два периода термогенеза (повышение температуры в цветке 

на 10-12 С), и незадолго до этого происходит почти 100-кратное увеличе-

ние эндогенного содержания СК (72). Экзогенная обработка СК или его 

аналогами способна стимулировать термогенез, при этом только два вещества 

(аспирин и 2,6-дигидробензойная кислота), имеющие наибольшее сходство с 

СК, повышали температуру у цветков, тогда как другие анализируемые ана-

логи СК (31 соединение) таким эффектом не обладали. Наблюдаемое по-

вышение температуры связано с активацией альтернативной оксидазы ми-

тохондрий (73). 

В 1970-х годах было высказано предположение, что СК может быть 

индуктором цветения, поскольку экзогенная обработка стимулировала цве-

тение у растений как короткого, так и длинного дня (74). Участие СК в 

регуляции цветения подтверждается следующими фактами: мутантные рас-

тения арабидопсиса с дефицитом СК и трансгенные NahG формы, экспрес-

сирующие ген салицилат-гидроксилазы, существенно запаздывают в цвете-

нии в условиях короткого дня (75); синтез и накопление СК необходимы 

для перехода к цветению, активируемому дальним ультрафиолетом (UV-C, 

длина волны 200-290 нм) (75); для растений, аккумулирующих СК, харак-

терен фенотип раннего цветения (48, 76). 

Существуют данные о вовлечении СК в регуляцию процесса старе-

ния растений. Так, во время старения арабидопсиса возрастало количество 

СК в тканях. Кроме того, у растений со сниженным содержанием СК (npr1 

мутант и растения с суперэкспрессией NahG) наблюдалось снижение числа 

транскриптов ряда генов, связанных со старением (77). 

Обработка СК может улучшать урожайность сельскохозяйственных 

культур. Например, обработка листьев томатов раствором СК (> 0,125 мМ) 

в течение 2 нед увеличивала урожайность (число и размер плодов) и улуч-

шала потребительские качества (повышалась плотность мякоти плодов, воз-

растало содержание фенолов, ликопена и витамина С) (78). Эффективный 

способ повышения стрессоустойчивости сельскохозяйственных культур — 

обработка СК на стадии семян и ранних проростков. Замачивание семян 

томатов и фасоли в растворе СК или полив почвы при посеве повышали 

выживаемость проростков в условиях засухи, во время высоко- и низкотем-

пературных стрессов (79). Предобработка проростков люпина СК повышала 

устойчивость растений к действию высоких температур (80). Обработка СК 

листьев взрослых растений томата стимулировала рост в условиях засоле-

ния, увеличивала корневую массу, содержание пролина и растворимых уг-

леводов в листьях, значительно повышая солеустойчивость (81). Салицило-

вая кислота помогает сохранить свежесть срезанных цветов (82). 
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Ж а с м о н а т ы. В современной научной литературе накоплен 

значительный объем экспериментальных данных о физиологических эф-

фектах, вызываемых эндогенно продуцируемыми и экзогенно нанесенными 

на растения жасмонатами (83-86). У высших растений жасмонаты представ-

лены 12-оксо-фитодиеновой кислотой (12-ОФДК), жасмоновой кислотой 

(ЖК) и ее производными, включая метилжасмонат (МеЖК) и конъюгат 

жасмоната с изолейцином, отвечающий за регуляцию большинства жасмо-

нат-зависимых процессов. Было установлено, что 12-ОФДК, которая слу-

жит конечным продуктом пластидного этапа биосинтеза, ЖК и ее произ-

водные проявляют биологическую активность, при этом их функции пере-

крываются лишь частично (87, 88). Вопрос о функциональной специфич-

ности тех или иных жасмонатов представляет особый интерес. Так, из-

вестны гены, экспрессия которых регулируется 12-ОФДК, но не ЖК или 

MeЖК, при этом передача сигнала 12-ОФДК может осуществляться с при-

влечением компонентов пути передачи сигналов ЖК или по другим сиг-

нальным путям (89-92). 

Регуляторные эффекты жасмонатов разнообразны, однако в первую 

очередь функции ЖК связывают с регуляцией механизмов, определяющих 

устойчивость растений к некротрофным патогенам и насекомым, включая 

вредителей корней (93, 94). Растения, лишенные жасмонатов, очень чув-

ствительны к действию этих биотических факторов среды. Многочисленные 

данные свидетельствуют о роли этих веществ в регуляции устойчивости к 

биотрофным патогенам (95). В ответ на механические повреждения и нару-

шение целостности тканей жасмонаты активируют комплекс ответных ре-

акций, так называемых раневых ответов, связанных с изменением экспрес-

сии множества генов (96, 97). К защитным ответам, индуцируемым жасмо-

натами, можно отнести биосинтез вторичных метаболитов, токсичных со-

единений, а также веществ или ферментов, понижающих питательную цен-

ность растительных тканей, таких как ингибиторы протеиназ, деаминазы и 

полифенолоксидазы (98-101). Важный аспект участия ЖК в защитных от-

ветах растений на атаки насекомых — регуляция циркадных генов, которая 

позволяет синхронизировать ритмы защитных процессов с поведением насе-

комых (102). В ответ на присутствие патогенов именно при участии жасмо-

натов инициируется биосинтез защитных вторичных метаболитов, облада-

ющих антимикробными и антиоксидантными свойствами, — фитоалекси-

нов, фенилпропаноидов, терпеноидов, полиаминов и алкалоидов (103). 

Жасмонаты регулируют накопление свободных аминокислот, обладающих 

протекторными свойствами (104). Есть сведения о том, что эти гормоны 

оказывают непосредственное влияние на сами патогены (93). Жасмонаты 

помогают растению бороться с конкурентами. Например, МеЖК активи-

рует в корнях сорго биосинтез соргалеона — соединения, обладающего вы-

раженной гербицидной активностью (105). 

Жасмонаты вовлечены в регуляцию непрямых защитных ответов, 

связанных с выделением летучих соединений, способных привлечь есте-

ственных врагов, атакующих насекомых (106-108). Ответ растений на атаки 

насекомых-вредителей в значительной степени зависит от характера повре-

ждений, типа питания насекомого и типа ротового аппарата (103, 109, 110). 

Выделяемые летучие соединения также могут служить своеобразным сигна-

лом тревоги для соседних растений, делая возможной координацию защит-

ных ответов на уровне популяции (111, 112).  

Регуляция адаптивных ответов в условиях биотических стрессов осу-

ществляется в результате скоординированного действия жасмонатов и дру-

гих фитогормонов, включая салициловую кислоту, этилен, АБК.  
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Роль жасмонатов в регуляции адаптации растений к абиотическим 

стрессам также хорошо известна (113-118). Жасмонаты контролируют 

устойчивость к низкотемпературному и солевому стрессу, затоплению, за-

сухе, озону, тяжелым металлам и ультрафиолетовому излучению. Они слу-

жат основными регуляторами важнейшего сигнального пути, контролирую-

щего морозостойкость растений, — (ICE)-C-repeat Binding Factor/DRE Bind-

ing factor1 (CBF/DREB1) (119). Данные о роли жасмонатов в формировании 

устойчивости растений к повышенным температурам очень противоречивы. 

Скорее всего, жасмонаты играют негативную роль в условиях высоких 

температур, и усиление катаболизма активных форм жасмонатов в этих 

условиях — важный адаптивный механизм (120). Значение ЖК и МеЖК в 

защите растений в условиях засухи продемонстрировано на многих культу-

рах (117, 118, 121, 122). Также было определено участие 12-ОФДК в фор-

мировании устойчивости растений арабидопсиса к засухе (121, 124). Мно-

гочисленные работы свидетельствуют о протекторных эффектах жасмона-

тов в условиях засоления (116, 117, 125, 126). Коронатин — фитотоксин 

из Pseudomonas syringae (функциональный аналог жасмонатов) значительно 

увеличивает устойчивость кукурузы к дефициту воды и осмотическому 

стрессу, вызванному полиэтиленгликолем, стимулируя образование АФК и 

активируя антиоксидантную систему (127).  

Сигнальные и защитные функции жасмонатов в условиях биотиче-
ских и абиотических стрессов во многих случаях связаны как с окислитель-
ным стрессом, так и с антиоксидантной системой (128). При этом жасмо-

наты регулируют образование АФК, в первую очередь О2
 (супероксид 

анион-радикал) и НО (гидроксильный радикал). В то же время обработка 
жасмонатами стимулирует активность антиоксидантных ферментов (129). 

Помимо регуляции адаптивных процессов в условиях стрессов, 

жасмонаты регулируют рост и развитие растений (95, 130-132), формирова-

ние цветков (133), контролируют фертильность (87, 134) и время цветения 

(135), влияют на фотосинтез (136), прорастание семян (137). Они подавляют 

рост корней и стеблей (96), однако при очень низких концентрациях обра-

ботка этими фитогормонами может усиливать рост стебля, как это было 

показано на винограде и ипомее (Pharbitis nil) (138, 139).  

Высокая биологическая активность жасмонатов, безусловно, опре-

деляет значительный потенциал их применения в различных областях сель-

ского хозяйства (140). Применение находят не только жасмонаты, но и их 

функциональные аналоги, такие как коронатин (83) и прогидрожасмон 

(141). МеЖК может применяться как летучее соединение в закрытых кон-

тейнерах/помещениях, а также в составе аэрозолей, в виде разбавленных 

растворов. Известны примеры использования жасмонатов для регуляции 

времени цветения, замедления роста растений, изменения их морфологии, 

накопления вторичных метаболитов и, конечно, для защиты от насекомых 

и патогенов (140, 142). Стимулирование формирования запасающих орга-

нов, клубней, луковиц продемонстрировано на многих культурах, включая 

картофель, китайский ямс, орхидеи (143-146). Показано, что экзогенная об-

работка жасмонатом подавляет нежелательное прорастание клубней карто-

феля, а также предотвращает изменение цвета при переработке или приго-

товлении (147). Недавние исследования показывают, что жасмонаты регу-

лируют распределение метаболических и энергетических ресурсов между 

процессами, ведущими к росту и накоплению биомассы, и процессами, свя-

занными с синтезом защитных метаболитов (148). То есть, влияя на актив-

ность жасмонатной системы, можно контролировать центральный метабо-

лизм, устойчивость, а следовательно, продуктивность растений и качество 
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урожая. Важно, что эффекты подавления роста имеют кратковременный ха-

рактер. Это означает, что правильное краткосрочное применение этих гор-

монов не должно сказаться на росте и продуктивности растений, делая воз-

можным их широкое использование на практике (149).  

Жасмонаты могут применяться в полевых условиях для защиты рас-

тений от абиотических и биотических стрессовых факторов во время роста, 

созревания урожая и после его уборки без дополнительного использования 

химикатов. Помимо этого, жасмонаты способны улучшить качество и фи-

тохимический состав продовольственных культур, сделать плоды более яр-

кими, ароматными, сладкими, вкусными, устойчивыми к растрескиванию, 

ускорить их созревание и повысить в них содержание вторичных метабо-

литов (особенно фенольных соединений), антиоксидантов и витаминов 

(93, 141, 150-152), замедлить порчу и размягчение тканей ягод и фруктов 

(153-155), увеличить способность улавливать свободные радикалы (153, 154), 

сохранить яркий цвет срезанных цветов (156). В отличие от многих хими-

ческих веществ, применяемых при выращивании сельскохозяйственных 

культур, жасмонаты считаются абсолютно безопасными соединениями, и 

нет ограничений на их использование в качестве регуляторов роста расте-

ний (150). 

Эффекты, полученные при обработке различных сельскохозяйственных культур 

жасмонатами, салицилатами и абсцизовой кислотой 

Культура Концентрация 
Фазы развития 

культур/органы 
Наблюдаемые эффекты Ссылка 

А б с ц и з о в а я  к и с л о т а   

Пшеница Triticum 

aestivum L., рис 

Oryza sativa L., сорго 

Sorghum bicolor (L.) 

Moench, кукуруза 

Zea mays L. 

1 мкМ-1 мМ Семена, прораста-

ние семян, цветение 

Регуляция роста и метаболических 

процессов; стимулирование анти-

оксидантной защиты, биосинтеза 

стрессовых белков и вторичных 

метаболитов; повышение стрессо-

устойчивости и урожайности 

(9)  

Соя Glycine max (L.) 

Merr. 

300 мг/л 7 листьев Улучшение распределения метабо-

лических потоков; увеличение су-

хой массы надземных частей, 

плотности корней, площади ли-

стьев, количества семян в бобе и 

концентрации масла, но не белка 

в семенах; увеличение урожайно-

сти сои 

(25) 

Подсолнечник  

Helianthus annuus L. 

0,5-10 мкМ Бутонизация (пред-

почтительно), цве-

тение 

Смягчение негативных послед-

ствий стресса; увеличение листо-

вой площади, диаметра корзинки, 

количества семянок на корзинку, 

урожайности, массы 1000 семянок, 

выхода масла. В условиях доста-

точного увлажнения наблюдаются 

негативные эффекты 

(26, 27) 

Яблоня Malus  

domestica Borkh. 

20 % коммерческий 

препарат ProToneтм 

(«Valent BioSciences», 

США)  

Крона Опадение листьев (не затрагивая 

побеги пазушных почек) 

(28) 

Черешня Prunus 

avium (L.) L. 

400 мг/л Крона, плоды Увеличение окраски костянок (30)  

Цитрусовые  

Citrus ½ paradise 

Macfad и Citrus  

reticulate Blanco 

500 мкМ и 1 мМ 

(крона), 1 нМ-1 мМ 

(корни) 

Крона, корни (от-

сутствие эффекта) 

Повышение холодоустойчивости; 

улучшение окраски плодов и сни-

жение содержания в них органиче-

ских кислот  

(31, 32) 

Виноград Vitis  
vinifera L. 

300 и 500 мг/л,  

10 или 20 % коммер-

ческий препарат  

ProToneтм («Valent  

BioSciences», США) с 

нормой расхода 200-

400 г/га  

Лозы, только листья 

или только грозди 

Ускорение начала созревания ягод 

и усиление интенсивности 

окраски; уменьшение массы ягод 

при увеличении сухой массы ко-

жицы; увеличение содержания са-

хара, фенолов, антоцианов; сни-

жение скорости транспирации  

(33, 37, 

157) 
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Продолжение таблицы 

Листовой салат  

Lactuca sativa L. 

150 и 300 мкМ Листья Снижение урожайности; повыше-

ние содержания фенольных соеди-

нений и антоцианов в красном ли-

стовом салате, но не в зеленом; 

индуцирование накопления хлоро-

филла b и общего количества ка-

ротиноидов 

(39) 

Томат Solanum  

lycopersicum L. 

500 мг/л (внекорневая 

обработка) и 50 мг/л 

(корневая обработка) 

Листья, корни Внекорневое применение увеличи-

вает содержание каротиноидов и 

хлорофиллов в листьях и плодах, а 

корневое — снижает; внекорневая 

и корневая обработка увеличивает 

содержание сахаров в плодах и 

снижает содержание в них органи-

ческих кислот 

(40) 

Кукуруза Zea  

mays L. 

25 % коммерческий 

препарат BioNikтм 

(«Valent BioSciences», 

США)  

Семена Задержка прорастания мужских 

инбредных линий для синхрониза-

ции периода опыления с жен-

скими цветами 

(157) 

С а л и ц и л о в а я  к и с л о т а  

Томаты Solanum 

lycopersicum L.  

0,2 мM Корневая под-

кормка и обработка 

листьев 

Устойчивость к Fusarium oxysporum  (54) 

Томаты Solanum 

lycopersicum L.  

2 мМ Обработка листьев 

обрызгиванием 

Устойчивость к вирусу желтой 

курчавости листьев томата 

(55) 

Рис Oryza sativa L. 0,05-8 мМ  В гидропонном рас-

творе и обработка 

листьев спреем  

Устойчивость к патогенам 

Magnaporthe grisea и Xanthomonas 

oryzae 

(56, 57) 

Томаты Solanum 

lycopersicum L.  

0,1 мкМ и 0,1 мМ В питательном  

растворе 

Устойчивость к солевому стрессу (64) 

Пшеница Triticum 

aestivum L.  

10-1000 мкM;  

100 мкM — оптималь-

ная концентрация 

Листья Повышение морозоустойчивости (66) 

Томаты Solanum 

lycopersicum L. 

0,025 мM-0,125 мM Листья Повышение урожайность (числа 

плодов и их размера) и потреби-

тельских качеств (повышение 

плотности, возрастание содержа-

ния фенолов, ликопена и вита-

мина С) 

(78) 

Фасоль Phaseolus 

vulgaris L. и томаты 

Lycopersicon  

esculentum L. 

0,1-0,5 мM Семена Увеличение выживаемости при за-

сухе, высоко- и низкотемператур-

ном стрессе 

(79) 

Люпин Lupinus 

angustifolius L. 

0,5 мМ Проростки Устойчивость к повышенным тем-

пературам 

(80) 

Томаты Solanum 

lycopersicum L. 

100 мг/л Корни и листья Стимуляция роста растений в 

условиях засоления 

(81) 

Роза Rosa hybrida 

E.H.L. Krause,  

лилия Lilium 

asiaticum, гербера 

Gerbera jamesonii 

Bolus ex Hooker f.  

100-300 мг/л Срезанные цветы в 

вазе 

Срезанные цветы дольше сохраня-

ются свежими 

(82) 

Ж а с м о н о в а я  к и с л о т а  и  ж а с м о н а т ы  

Садовые и овощные 

культуры, злаки,  

бобовые 

Жасмонаты, 

107-103 M 

Различные Формирование запасающих орга-

нов, деградация хлорофилла и 

опадение листьев, уменьшение 

транспирации, синтез вторичных 

метаболитов, защита от вредителей 

и патогенов 

(93) 

Пастбищная трава 

Microlaena stipoides 

(Labill.) R.Br. 

МеЖК, 10 мкг/мл Листья Защита от корневого вредителя 

майского жука Dermolepida 

albohirtum 

(94) 

Лиственница  

ольгинская Larix 

olgensis A. Henry   

Цис-жасмон, МеЖК, 

ЖК,  

0,01-1 мМ 

Проростки Индукция защитных механизмов 

благодаря накоплению свободных 

аминокислот 

(104) 

Сорго Sorghum 

bicolor L. 

МеЖК,  

0,5-500 мкМ 

Замачивание семян 

и обработка  

проростков 

Биосинтез натурального гербицида 

соргалеона 

(105) 

Рис Oryza sativa L. ЖК, 30 мкМ  Гидропонная  

система 

Повышение солеустойчивости (126) 
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Продолжение таблицы 

Кукуруза Zea  
mays L. 

Коронатин,  

0,0001-0,1 мкМ  

Погружение стеблей 

в раствор на 12 ч 

Повышение устойчивости к засухе 

и осмотическому стрессу 

(127) 

Картофель Solanum 
tuberosum L. 

МеЖК, ЖК, 

0,1-0 мкM 

Сегменты стеблей Стимуляция формирования клуб-

ней 

(144) 

Картофель Solanum 
tuberosum L. 

МеЖК, 

0,001 мМ-0,1 мМ 

Клубни картофеля Подавление прорастания клубней 

и потемнения 

(147) 

Японский абрикос 

Prunus mume Sieb.  

Прогидрожасмон,  

0,4 мM 

Погружение плодов 

в раствор 

Усиление аромата и устойчивости 

к Colletotrichum gloeosporioides 
(152) 

Яблоня Malus  
domestica Borkh,  

виноград Vitis  
vinifera L. 

Прогидрожасмон, 
⁓ 1 л/га 

Обработка плодов 

на растении 

Усиление окраски, синтез антоци-

анов, повышение устойчивости к 

низким температурам, защита от 

вредителей 

(158) 

П р и м е ч а н и е. МеЖК — метилжасмонат, ЖК — жасмоновая кислота.  

 

Использование фитогормонов, регулирующих стрессовые ответы 

растений, представляется перспективной альтернативой современным сред-

ствам защиты растений, применяемым в сельском хозяйстве. В таблице 

приведены примеры обработки различных растений фитогормонами и опи-

сание эффектов, вызываемых обработкой. 

Таким образом, в современной литературе представлен значитель-

ный объем информации о влиянии абсцизовой кислоты, жасмонатов и са-

лицилатов на различные сельскохозяйственные культуры, однако большая 

часть данных основывается на результатах экспериментов, проведенных в 

лабораторных условиях, и очевиден недостаток информации о физиологи-

ческих эффектах, вызываемых этими веществами при их применении в по-

левых условиях. Широкое использование этих соединений в значительной 

степени ограничивается возможностью их производства, поскольку получе-

ние некоторых фитогормонов и их функциональных аналогов в промыш-

ленных масштабах до сих пор остается сложной задачей. Если стоимость 

производства препаратов на основе салицилатов экономически целесооб-

разна, то производство жасмонатов, а тем более абсцизовой кислоты тре-

бует привлечения дорогостоящих процессов. К важным аспектам относится 

и химическая стабильность соединений. Следует помнить, что раститель-

ные гормоны представляют собой низкомолекулярные вещества ( 500 Да) 

(за исключением полипептидных гормонов), которые служат производными 

базовых в биохимии растений соединений, а именно аминокислот, кароти-

ноидов, терпеноидов, фитостеринов и жирных кислот. Поэтому наиболее 

перспективным способом наработки фитогормонов представляется рекон-

струкция биосинтетических путей в живой клетке и создание биопродуцен-

тов. Скорее всего, именно успешное развитие биотехнологий, основанных 

на использовании биопродуцентов, будет определять масштабы производ-

ства и внедрения новых препаратов на основе фитогормонов в сельское хо-

зяйство в ближайшем будущем. 
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A b s t r a c t  
 

Nowadays, the search for new effective methods and approaches based on using natural 

bioactive compounds that control plant growth, development, and plant productivity with minimal 

impact to the environment and human health is still in great demand. One of the directions developing 

during the last decades contributing to the “greening” of agricultural production is the application 

agrochemicals based on phytohormones with protective functions, such as abscisic acid, salicylic acid, 

and jasmonates. The use of these phytohormones is very promising since it can significantly increase 

plant tolerance to unfavorable factors of biotic and abiotic nature. This review summarizes the current 

information on the biological functions of abscisic acid, jasmonates, and salicylates, presents the ex-

amples demonstrating crop species treatment with the agrochemicals based on these phytohormones, 

and discusses the promising directions for the phytohormones application in agriculture. Abscisic acid, 

jasmonates, and salicylates are often referred to as stress hormones because they regulate the plant 

adaptive responses to adverse environmental conditions. Abscisic acid is a regulator of plant growth 

and development throughout ontogenesis, as well as tolerance to abiotic and biotic stress factors (J. Li 

et al., 2017), plays a role in the stomata closure, regulating the ion flow in the guard cells, controls all 

stages of seed maturation (K. Chen et al., 2020). Abscisic acid can play positive and negative roles in 

plant protection against pathogens (L. Lievens et al., 2017; K. Xie et al., 2018) and influence the 

symbiotic relationships with fungi and bacteria (A. Tsyganova, V. Tsyganov, 2015). Salicylic acid con-

trols plant tolerance to pathogens (A. Vlot et al., 2009; P. Ding, Y. Ding, 2020), plays a role in the 

development of hypersensitive response, death of infected cells (D. Klessig and J. Malamy, 1994; 

M. Alvarez, 2000), and formation of tolerance in unaffected plant parts (systemic acquired resistance) 

(M. Bürger, J. Chory, 2019). Salicylic acid may also be involved in the enhancement of plant tolerance 

to salt and low temperature stress (E. Horvath et al., 2015; Yu. Kolupaev, Yu. Karpets, 2021; W. Wang 

et al., 2018) and maintenance of the root zone microbiome (S. Lebeis et al., 2015). The range of 

regulatory effects of jasmonates is broad, but their functions are primarily associated with the regulation 

of mechanisms that determine plant tolerance to necrotrophic pathogens and insects, including root 

pests (C. Rohwer, J. Erwin, 2008; S. Johnson et al., 2018). Jasmonates also control plant tolerance to 

low temperature, salt stress, flooding, drought, ozone, heavy metals, and ultraviolet radiation 

(T. Savchenko et al., 2014; D. Pandita, 2022; T. Savchenko et al., 2019; K. Kazan, 2015; H. Kim et 

al., 2021). The high biological activity of abscisic acid, salicylates and jasmonates determines the sig-

nificant potential of their application in agriculture to increase plant stress tolerance. At the same time, 

according to published data, the increase in plant tolerance mediated by the mentioned phytohormones 

is often accompanied by the suppression of growth-related processes, which can adversely affect crop 

yields and product quality. To assess the prospects for the practical use of agrochemicals based on 

abscisic acid, jasmonates, and salicylic acid, a comprehensive analysis of the available data on the 

physiological effects caused by these substances is necessary due to their spectrum of actions, dependent 

on species/variety specificity, phase of plant development, susceptibility of the target tissue, chemicals 

concentration, duration of treatment and conditions of application.  
 

Keywords: phytohormones, abscisic acid, jasmonic acid, salicylic acid, physiological effects, 

plant tolerance, abiotic stress, biotic stressors, exogenous treatment, adaptive response.  


