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Аннотация. Ключевым структурно-функциональным элементом, обеспечивающим стабильность генома боль
шинства эукариот, являются теломеры – специализированные нуклеопротеиновые комплексы на физических 
концах линейных хромосом. Одна из важнейших характеристик теломер, определяющих их защитный 
потенциал,  – длина теломерной ДНК. У растений Arabidopsis thaliana она варьирует среди экотипов, что 
может указывать на роль теломер в адаптации к различным условиям окружающей среды и стрессу, включая 
воздействие фитопатогенов. Однако механизмы регуляции длины теломер при биотическом стрессе остаются 
неизученными. В статье представлены результаты исследования зависимости длины теломер A. thaliana от 
инфицирования фитопатогенным штаммом Pseudomonas syringae pv. tomato DC3000. В работе использовались 
природные экотипы растений Col-0 (средняя длина теломер) и Sf-2 (длинные теломеры), а также мутантные 
линии с нарушением регуляции длины теломер и с теломерным фенотипом дикого типа, oli5-2–/– и nop2c-2–/– 
соответственно. Установлено, что восприимчивость к фитопатогену различается у растений разных генотипов: 
линия oli5-2–/– с короткими теломерами проявляла наибольшую чувствительность, в том числе по сравнению 
с диким типом и линией nop2c-2–/–, в то время как растения экотипа с длинными теломерами Sf-2 отличались 
наибольшей устойчивостью. Значимое укорочение длины теломер на третьи сутки после инфицирования было 
обнаружено на коротком плече хромосомы 4 у инфицированных растений линии nop2c-2–/–, тогда как длина 
теломер инфицированных растений oli5-2–/– незначительно сокращалась на третьи сутки и возрастала на седьмые 
сутки после инфицирования, что указывает на динамичность регуляции длины теломер при стрессе. Длина 
теломер растений дикого типа значительно не изменялась при инфицировании. Наиболее устойчивая линия 
Sf-2 сохраняла длину теломер на третьи и седьмые сутки после инфицирования, но на 18-е сутки происходило 
значительное укорочение теломер. Таким образом, впервые показано, что фитопатогенная инфекция влияет на 
длину теломер у растений, что открывает новое направление в изучении их регуляции при биотическом стрессе.
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Abstract. Telomeres are specialized nucleoprotein complexes at the physical ends of linear chromosomes of most 
eukaryotes that represent a key structural element in genome stability regulation. One of the most important 
characteristics determining the protective capacity of telomeres is telomere length (TL). In Arabidopsis thaliana, telomere 
length varies among ecotypes, which may be considered as an adaptive mechanism to various environmental and 
stress conditions, including phytopathogenic infections. However, the mechanisms of TL regulation under biotic stress 
remain unclear. Here, we show the results of our study of the TL changes in A. thaliana plants under the Pseudomonas 
syringae pv. tomato DC3000 infection. In the study, we used natural ecotypes Col-0 (medium telomere length) and Sf-2 
(long telomeres), as well as mutant plant lines with disordered and wild-type telomere length phenotypes, oli5- 2–/– 
and nop2c-2–/–, respectively. It was found that susceptibility to the phytopathogen varies in plants: the line with short 
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Telomere length dynamics in Arabidopsis thaliana  
under phytopathogenic infection

telomeres, oli5-2–/–, showed the highest sensitivity compared to the WT and nop2c-2–/–. Sf-2 plants possessed the highest 
resistance to the infection. Significant shortening of TL on the third day after infection was found on the short arm of 
chromosome 4 of infected nop2c-2–/– plants, whereas TL of infected oli5-2–/– plants slightly decreased on the third day and 
increased on the seventh day after infection. The most resistant line Sf-2 retained TL on the third and seventh days after 
infection but significantly lost it on the 18th day. So, it was shown for the first time that phytopathogenic infection affects 
telomere length in plants, which opens a new direction in the study of plant telomere regulation under biotic stress.
Key words: plant telomeres; DNA stability; biotic stress; bacterial infection; ribosomal proteins; rRNA methyltransferase; 
phytopathogens
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Введение
Взаимодействие живых организмов с окружающей средой 
требует от них разнообразных и тонко регулируемых ме-
ханизмов адаптации для поддержания гомеостаза, среди 
которых защита генома имеет первостепенную важность. 
Биотический стресс может создавать колоссальную на-
грузку на поддержание целостности генома. В клетках 
животных микробные метаболиты, такие как колибак-
тин  Е, могут производить генотоксический эффект на 
ДНК организма-хозяина, в том числе за счет алкилирова-
ния, что ведет к ее деградации (Wilson et al., 2019; Xue et 
al., 2019; Puschhof, Sears, 2022). Воздействие некоторых 
патогенов, например Helicobacter pylori и Staphylococcus 
aureus,  может приводить к двуцепочечным разрывам и 
фрагментации ДНК человека (Chakraborty et al., 2011; 
Toller et al., 2011). Биотический стресс, в частности воз-
действие фитопатогенных микроорганизмов, оказывает 
комплексное и многоуровневое влияние и на растительный 
организм (Kong, Yang, 2023; Solomon et al., 2024). На уров-
не генома микробные инфекции способны индуцировать 
двуцепочечные разрывы ДНК растений и изменения в 
структуре и архитектуре хроматина, а также иницииро-
вать ответную реакцию на уровне метилирования ДНК 
и гистонов (Pavet et al., 2006; Dowen et al., 2012; López 
Sánchez et al., 2016; Alonso et al., 2018; Hannan Parker et 
al., 2022; Corrêa et al., 2024). 

В свою очередь, как и для большинства других эукариот, 
одним из фундаментальных структурно-функциональных 
элементов, определяющих целостность хроматина рас-
тений, являются теломеры (McKnight et al., 2002; Riha, 
Shippen, 2003; Zakian, 2012; Peska, Garcia, 2020; Shakirov 
et al., 2022). Теломеры представляют собой специализи
рованные нуклеопротеиновые структуры на концах ли-
нейных хромосом большинства эукариот, состоящие из 
тандемных повторов ДНК и связанного с ними белкового 
комплекса. Именно теломеры поддерживают стабиль-
ность линейного генома, предотвращая узнавание концов 
хромосом собственными экзонуклеазами и ферментами 
репарации и не допуская их патологического слияния 
(Riha, Shippen, 2003). Кроме того, теломеры ответственны 
за контроль незапрограммированной деградации генома во 
время деления клетки, обусловливающей репликативное 
старение (Watson, Riha, 2010). Таким образом, укороче
ние теломер является важным маркером нарушения ста
бильности генома (Gan, 2003; Amiard et al., 2014; Shakirov 
et al., 2022; Agabekian et al., 2024; Di Pietro et al., 2024). 

Стресс тоже может повлиять на структуру теломер, сокра
щение длины теломерной ДНК или снижение теломераз-
ной активности. В свою очередь, взаимосвязь теломер и  
инфекционных заболеваний все еще остается мало изучен
ной в лабораторных и природных условиях, а ее меха-
низм – спорным (Karell et al., 2017; Giraudeau et al., 2019; 
Sudyka et al., 2019; Wolf et al., 2023; Ravindran et al., 2024). 
При этом достоверной информации о влиянии биотиче-
ского стресса на регуляцию длины теломер растений в 
настоящее время нет.

Известно, что длина теломер A.  thaliana варьирует 
в широком диапазоне среди сотен известных экотипов 
(Riha et al., 2002; Shakirov, Shippen, 2004; Abdulkina et al., 
2019; Choi et al., 2021). Кроме того, ранее было показано, 
что молекулярные механизмы, регулирующие теломеры, 
тесно связаны с поддержанием структуры и функциони-
рованием других важнейших субклеточных структур  – 
рибосом (Abdulkina et al., 2019; Valeeva et al., 2023). Так, 
некоторые ассоциированные с биогенезом рибосом белки 
являются положительными регуляторами длины теломер 
арабидопсиса (Abdulkina et al., 2019; Agabekian et al., 2024). 
Ген NOP2A/OLI2 A. thaliana кодирует ключевой фермент 
метилирования 25S рРНК и созревания 60S субъединицы 
рибосомы, а его мутация сопровождается выраженными 
нарушениями развития и метаболизма растения (Maekawa, 
Yanagisawa, 2021), а также сокращением длины теломер 
на 27 % от длины, характерной для растений дикого типа 
(Abdulkina et al., 2019). Паралог NOP2A, NOP2C/NSUN5, 
тоже относится к NOP2/NSUN метилтрансферазам 25S 
рРНК (Burgess et al., 2015), однако мутации в гене, коди-
рующем этот фермент, не приводят к изменениям длины 
теломер (Kobayashi, 2018), что говорит о его функцио-
нальной дивергенции. Укорочение теломер A.  thaliana 
обнаружено у мутантов по генам-паралогам рибосомного 
белка L5 – OLI5/RPL5A и OLI7/RPL5B (Abdulkina et al., 
2019). При этом все больше данных свидетельствует о 
важной роли рибосомных, а также связывающих и мо-
дифицирующих рибосомы белков в адаптации к стрессу 
(Schosserer et al., 2015; Tieu Ngoc et al., 2021; Fakih et al., 
2023; Siodmak et al., 2023; Wang et al., 2024; Cai et al., 2025; 
Fakih, Germain, 2025).

В настоящей работе мы исследовали влияние бактери-
альной инфекции на длину теломер у A. thaliana. Нами 
были использованы линии растений, различающиеся не 
только по генотипу, но и по длине теломер: два природных 
экотипа A. thaliana – Col-0 и Sf-2 (средняя длина теломер 
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и длинные теломеры соответственно), а также две мутант-
ные линии растений – оli5-2–/– с укороченными теломера-
ми и nop2c-2–/– с отсутствием нарушений в длине теломер. 
Таким образом, полученные результаты являются первым 
шагом в изучении регуляции длины теломер растений в 
условиях биотического стресса.

Материалы и методы
Линии растений и штаммы бактерий. В работе были 
использованы растения Arabidopsis thaliana экотипа 
Columbia (Col-0) и экотипа San Feliu-2 (Sf-2) и мутантные 
линии растений на основе экотипа Col-0: по гену S-аде
нозил-L-метионин-зависимой метилтрансферазы рРНК 
NOP2C (локус At1g06560, линия nop2c-2–/–) и гену белка 
L5A большой субъединицы рибосом OLI5/RPL5A (локус 
At3g25520, линия оli5-2–/–). Растения nop2с-2–/– (второе 
поколение, G2), оli5-2–/– (второе поколение, G2) были 
гомозиготными по Т-ДНК вставке в целевом гене. Семена 
растений были заказаны из стокового центра семян Ara
bidopsis Biological Resource Center (ABRC) (Университет 
Огайо, США).

Для проведения экспериментов семена поверхностно 
стерилизовали в растворе гипохлорита натрия по стан-
дартной методике (Lindsey et al., 2017). Промытые семена 
оставляли в воде при 4 °C в течение суток для стратифи-
кации. Затем 10 семян помещали на твердую питательную 
среду MS (Murashige and Skoog Basal Medium: 1/2 MS, 
1 % сахароза, рН 5.6) в чашки Петри и проращивали в 
стандартных условиях в течение 14  суток (фотопериод 
16 ч день/8 ч ночь, температура 20–22 °С, относительная 
влажность воздуха 45–60 %, освещенность 7000–9000 лк). 
Растения выращивали в климатической камере (Sanyo, 
Япония). Для инфицирования растений A.  thaliana ис-
пользовали фитопатогенный штамм Pseudomonas syringae 
pv. tomato DC3000 (Pst DC3000) из коллекции лаборатории. 
Штаммы Pst  DC3000 выращивали при 28  °C в жидкой 
питательной среде MG (Mannitol-glutamate medium; ман-
нитол – 54.9 мМ, глутаминовая кислота – 6.8 мМ, KH2PO4 – 
0.735 мМ, CaCl2 – 1.80 мМ, NaCl – 3.42 мМ, MgSO4·7H2O – 
0.812 мМ, FeSO4 – 1.78 мМ, Na-EDTA – 0.994 мМ, рН 7.0) 
с добавлением антибиотика рифампицина (50 мкг/мл) при 
перемешивании с амплитудой 250 об/мин.

Инфицирование растений проводили в чашках Петри 
по оптимизированной методике Flood-inoculation, разрабо-
танной для проростков A. thaliana (Ishiga et al., 2011). Для 
инфицирования все линии растений выращивали в течение 
14  суток в стандартных условиях, описанных в начале 
раздела. Бактериальную культуру Pst DC3000 выращивали 
в условиях, тоже описанных выше, в течение 12–14 ч до 
достижения оптической плотности OD600 = 0.4. Перед ин-
фицированием растений бактериальные клетки осаждали 
центрифугированием при 5000  об/мин, промывали два 
раза от остатков питательной среды и ресуспендировали 
клеточный осадок в 2.5 % растворе сахарозы с добавле-
нием 0.025 % пенообразователя Silwet L-77. Контрольную 
группу растений обрабатывали безбактериальной стериль-
ной 2.5 % сахарозой с добавлением 0.025 % Silwet L-77. 

Ответную реакцию растений и внешние симптомы разви-
тия патологий наблюдали и фотографировали на первые, 
третьи, пятые и седьмые сутки после инфицирования; 
линию растений Sf-2 наблюдали до 18 суток. Для каждой 
линии растений эксперимент проводили минимум в трех 
повторностях: три контрольные группы и три инфици-
рованные группы на каждую временную точку. Отбор 
растений для анализа длины теломер осуществляли на 
третьи, пятые и седьмые сутки после инфицирования, а 
также дополнительно на 18-е сутки для линии Sf-2.

Анализ бактериального инфицирования тканей рас-
тений. Для оценки инвазии клеток P. syringae DC3000 в 
клетки и ткани A. thaliana проводили высев с поверхности 
и из гомогената тканей растений, как описано в (Ishiga 
et al., 2011). Анализ выполняли на шестые сутки после 
инфицирования. 

Анализ длины теломер растений. Геномную ДНК 
растений для измерения длины теломер выделяли стан-
дартным методом с применением СТАВ-буфера (Castillo-
González et al., 2022). Длину теломер растений на инди-
видуальных плечах хромосом измеряли методом PETRA 
(primer extension telomere repeat amplification) с исполь-
зованием специфических праймеров к субтеломерным 
последовательностям плеч хромосом 4 и 5: праймер 4R 
к короткому плечу хромосомы 4, праймеры 5L и 5R к ко-
роткому и длинному плечам хромосомы 5 соответственно 
(Mayer et al., 1999; Tabata et al., 2000; Heacock et al., 2004; 
Watson, Shippen, 2007). Полученные ПЦР-продукты ана-
лизировали с помощью нерадиоактивного Саузерн-блот 
анализа с использованием DIG-меченой теломерной ДНК 
пробы (Sigma-Aldrich, США) и DIG-специфичных антител 
(Roche, США). Средние значения длины теломер рас-
считывали онлайн-инструментом WALTER (https://www.
ceitec.eu/chromatin-molecular-complexes/rg51/tab?tabId = 
125#WALTER) (Lyčka et al., 2021).

Статистический анализ выполняли в программе 
GraphPad Prism  v.8.0 (GraphPad Software, США). Для 
визуализации данных и построения диаграмм использо-
вали распределение средних значений длины теломер и 
стандартные отклонения. Для определения статистиче
ской  значимости применяли двусторонний непараме-
трический t-тест; различия считались значимыми при  
p < 0.05.

Результаты и обсуждение

Различие в чувствительности к фитопатогенной 
инфекции у растений с разным генотипом
Для выявления корреляции между процессами ответной 
реакции на биотический стресс и регуляцией длины 
теломер было проведено инфицирование фитопатоген-
ным штаммом P. syringae DC3000 14-суточных растений 
A. thaliana четырех генотипов (рис. S1 Приложения)1: 
1) контрольного экотипа Col-0 с длиной теломер 2.0– 5.0 ты

сяч пар нуклеотидов (т. п. н.) (Shakirov, Shippen, 2004);
1 Рис. S1–S3 Приложения см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2026-30/appx39.pdf
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2) экотипа Sf-2 с длинными теломерами, 4.5–7.0  т. п. н. 
(Abdulkina et al., 2019); 

3) линии oli5-2–/– растений-мутантов по гену рибосомного 
белка OLI5/RPL5A (укороченные по сравнению с диким 
типом Col-0 теломеры, 1.8–2.0 т. п. н.);

4) линии nop2c-2–/– растений-мутантов по гену S-ацетил-
L-метил-зависимой метилтрансферазы рРНК NOP2C, 
регулятора биогенеза рибосом (средняя длина теломер 
всех хромосом не изменяется по сравнению с диким 
типом Col-0) (Kobayashi, 2018). 
Для подтверждения инфицирования и инвазии фито-

патогена в клетки растений мы провели бактериальный 
посев из смывов и из гомогенатов поверхностно стерили
зованных тканей контрольных и инфицированных расте
ний. Фитопатогенный штамм присутствовал во внутри- и 
межклеточных компартментах клеток тканей, что под-
тверждает инвазию патогена в межклеточное простран-
ство тканей и внутрь клеток тканей растений (рис. S2). 
Наличие клеток Pst DC3000 было показано также на по
верхности растений. В контрольной группе (неинфици-
рованные растения) колонии P. syringae DC3000 не были 
найдены ни на поверхности, ни внутри растений, что 
свидетельствует об отсутствии контаминации при про-
ведении эксперимента (см. рис. S2).

В течение всего эксперимента в контрольных неин-
фицированных группах все линии растений развивались 
одинаково и без внешних признаков стресса (рис. 1). В то 
же время в группах инфицированных растений были об-
наружены различия в ответной реакции на фитопатоген 
между растениями разных линий. На первые и вторые 
сутки после инфицирования растений не наблюдалось 
заметных морфологических и фенотипических изменений 
ни у одной из опытных групп. Однако на третьи сутки в 
группе инфицированных растений были обнаружены при-
знаки патологии листьев, наиболее выраженные у мутант-
ной линии oli5-2–/–. У растений этих линий наблюдалось 
изменение пигментации листьев, что свидетельствовало 

о накоплении защитных гликозидов – антоцианов, кото
рые образуются в тканях многих растений в ответ на раз- 
личные факторы стресса и защищают от высоких концен
траций активных форм кислорода (АФК) (Gould, 2004; Li, 
Ahammed, 2023). Также преимущественно на семядолях 
отмечено проявление хлороза, что является характерным 
признаком инфекции DC3000 в отношении арабидоп
сиса (Katagiri et al., 2002) и причиной отмирания листьев. 
Признаки поражения тканей, такие как хлороз и некроз, 
и отмирание листовых пластин растений линии oli5-2–/–

усиливались с каждым последующим днем роста, вплоть 
до седьмых суток, когда степень поражения тканей стала 
критичной и эксперимент был завершен. Линии расте
ний nop2c-2–/– и дикого типа Col-0 показали большую 
устойчивость к инфицированию. Так, на третьи сутки 
после инфицирования растения этих линий имели более 
темно-зеленую окраску, но без заметного наличия анто-
цианов, а также меньшее количество листьев с хлорозом. 
Более выраженными признаки ответной реакции на стресс 
стали на пятые сутки после инфицирования и достигли 
критических значений также на седьмые сутки (см. рис. 1).

В то же время обнаружено, что растения экотипа Sf- 2, 
обладающего длинными теломерами, наиболее устойчивы 
к инфекции по сравнению с другими линиями. Единствен-
ным проявлением стрессового ответа было замедление 
роста растений Sf-2 начиная с пятых суток после инфи-
цирования, что выражалось в виде более мелких листовых 
пластин по сравнению с контрольной группой растений 
(см. рис. 1). Патологические изменения тканей Sf-2, такие 
как хлороз и некроз листьев, стали наблюдаться после 
14 суток после инфицирования, и лишь на 18-е сутки у 
растений данной группы была поражена большая часть 
побегов.

Таким образом, нами показано, что растения с разными 
генотипами обладают разной устойчивостью и ответной 
реакцией на биотический стресс, в частности на инфи-
цирование фитопатогенными бактериями. Причем линия 

Col-0

До заражения 1 сут 3 сут 5 сут 7 сут 18 сут
КККККК ОООООО

Sf-2

1 см

nop2c-2–/–

oli5-2–/–

Рис. 1. Динамика развития симптомов инфекции у проростков A. thaliana после инфицирования (О) и в контроле (К).
Col-0 – дикий тип; oli5-2–/–, nop2c-2–/– – мутантные линии, полученные на основе экотипа Col-0; Sf-2 – экотип, имеющий длинные теломеры.
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oli5-2–/–, с нарушением в регуляции длины теломер (уко-
роченные теломеры), была наименее устойчива к фитопа-
тогенной инфекции по сравнению с диким типом Col-0 и 
линией nop2c-2–/–, тогда как растения с более длинными 
теломерами экотипа Sf-2 проявили наибольшую устойчи-
вость к инфекции по сравнению со всеми исследованными 
линиями. Полученные данные могут указывать на возмож-
ную корреляцию между устойчивостью к фитопатогенам 
и длиной теломер.

Влияние бактериального инфицирования  
на длину теломер A. thaliana
Согласно полученным в ходе эксперимента по инфициро
ванию растений результатам, наиболее чувствительной к 
инфицированию P. syringae DC3000 была линия мутантов 
с укороченными теломерами oli5-2–/–, и в целом линии с 
более короткими теломерами были менее устойчивы к 
фитопатогену. Далее мы проанализировали длину теломер 
у инфицированных растений и растений  контрольных 

групп. Для анализа длины теломер был использован ме
тод PETRA, основанный на ПЦР, что позволило провести 
измерение при наличии минимального количества рас-
тительного материала и выделенной ДНК (Heacock et al., 
2004; Watson, Shippen, 2007). Кроме того, метод PETRA 
позволил определить длину теломер на плечах хромосом, 
тем самым выявив статистически значимые различия 
при небольших абсолютных значениях изменений длины 
теломер.

Проведен анализ длины теломер растений на коротком 
плече хромосомы  4 (4R), длинном и коротком плечах 
хромосомы 5 (5R и 5L соответственно) на третьи сутки 
после инфицирования, когда признаки инфекционного 
поражения и ответной реакции на стресс различались у 
исследуемых линий растений. В результате было показано, 
что у всех трех линий происходило укорочение длины 
теломер на коротком плече хромосомы 4 при инфициро-
вании по сравнению с контрольными группами (рис. 2, см. 
таблицу). При этом значимое укорочение было выявлено 

Длина теломер A. thaliana исследованных линий в отсутствие фитопатогенного штамма Pst DC3000  
и в условиях инфицирования

Хромосомное 
плечо

Col-0 oli5-2–/– nop2c-2–/– Sf-2

K O K O K O K O

3 дня после инфицирования

4R 4.62 ± 0.49 4.10 ± 0.11 3.24 ± 0.17 3.11 ± 0.16 6.14 ± 0.39 5.19 ± 0.16 7.11 6.49

5L 3.67 ± 0.14 4.29 3.42 ± 0.46 3.68 ± 0.26 4.21 ± 0.46 4.35 ± 0.72 н/д

5R 3.13 ± 0.20 2.76 ± 0.26 1.97 ± 0.08 2.16 ± 0.14 3.83 ± 0.11 3.87 ± 0.25 н/д

7 дней после инфицирования

4R н/д 3.15 ± 0.06 3.29 ± 0.01 н/д 7.27 ± 0.14 6.96 ± 0.04

18 дней после инфицирования

4R н/д н/д н/д 6.63 ± 0.70 3.71 ± 1.14

Примечание. К – контрольная группа; О – инфицированная группа; н/д – нет данных.

Рис. 2. Длина теломер на коротком плече четвертой хромосомы (4R) у растений линий Col-0, oli5-2–/– и nop2c-2–/– 
на третьи сутки после инфицирования.
а – Саузерн-блот анализ продуктов PETRA; б – средняя длина теломер. Статистическая значимость рассчитана с помощью не-
парного t-тест анализа, где ns – нет статистически значимого различия; *** p ≤ 0.001.
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лишь для линии nop2c-2–/– (6.14 ± 0.39 т. п. н. в контроле 
против 5.19 ± 0.16  т. п. н. в инфицированных растениях; 
укорочение в среднем на 0.95  т. п. н., р = 0.0042) (см. 
рис. 2, таблицу). У линии oli5-2–/–, с наиболее выражен-
ными внешними патологическими признаками на данном 
сроке, укорочение длины теломер хотя и было выявлено 
(3.24 ± 0.17  т. п. н. в контроле против 3.11 ± 0.16  т. п. н. в 
инфицированных растениях; укорочение в среднем на 
0.13 т. п. н., p = 0.20), но не подтверждалось статистиче-
ски, как и у линии дикого типа Col-0 (4.62 ± 0.49 т. п. н. 
в контроле против 4.10 ± 0.11  т. п. н. в инфицированных 
растениях; укорочение в среднем на 0.52 т. п. н., p = 0.24) 
(см. рис. 2, таблицу).

Дополнительное измерение длины теломер на плече 4R 
у растений линии oli5–/– было проведено на седьмые 
сутки после инфицирования. Обнаружено, что на более 
позднем сроке развития инфекции, которому соответство-
вали более выраженные признаки поражения растений, 
теломеры были длиннее у инфицированных растений 
(3.15 ± 0.06 т. п. н. у растений контрольной группы против 
3.29 ± 0.01 т. п. н. в инфицированных растениях, p = 0.025) 
(см. таблицу, рис. S3).

При этом динамика изменения длины теломер на пле
че 4R экотипа с длинными теломерами Sf-2 коррелиро-
вала с динамикой развития инфекции в данной линии 
растений (см. таблицу). Так, на третьи и седьмые сутки 
после инфицирования, когда не наблюдалось выраженных 
патологических изменений в росте и развитии растений, 
длина теломер Sf-2 сохранялась неизменной по сравне-
нию с контрольной группой. Однако на 18-е сутки после 
инфицирования, когда растения демонстрировали явные 
признаки биотического стресса, длина теломер на пле-
че 4R значительно сократилась.

Для выяснения, является ли наблюдаемое изменение 
длины теломер общим для плеч всех хромосом, мы до-
полнительно проанализировали теломерные локусы на 
5-й хромосоме с использованием праймеров, специфич-
ных к длинному и короткому плечам (5R и 5L соответ-
ственно). Однако при анализе 5R и 5L была обнаружена 
противоположная тенденция в регуляции длины теломер: 
в случае плеча 5L теломеры были незначительно длиннее у 
инфицированных растений всех линий, тогда как в случае 
5R разница не выявлена (см. таблицу). Отличие от резуль-
татов, полученных другими исследователями при анализе 
длины теломеры на плече 4R, может быть связано с тем, 
что изменения длины теломер индивидуально регулиру-
ются на разных хромосомных плечах у индивидуальных 
организмов (Graakjaer et al., 2003; Perner et al., 2003; Sholes 
et al., 2022; Karimian et al., 2024).

Таким образом, было показано, что инфицирование 
фитопатогеном P. syringae DC3000 приводит к сокраще-
нию длины теломер в растениях A. thaliana, причем это 
коррелирует с генотипом растений.

Хотя исследования регуляции, структуры и функций те-
ломер проводятся на протяжении многих лет, в настоящее 
время все еще мало известно о регуляции длины теломер 
при воздействии вирусных и бактериальных инфекций 
или паразитов. Немногочисленные исследования прово-

дились на животных или на клинических образцах тканей 
человека, тогда как никакой достоверной информации о 
влиянии биотического стресса на теломеры растений до 
сих пор не было получено. В нашей работе мы выбрали 
в качестве модели инфицирование растений A.  thaliana 
различных генотипов фитопатогенным штаммом бактерий 
P.  syringae DC3000 и провели анализ изменения длины 
теломер. Главным результатом стало обнаружение корре-
ляции между инфицированием и длиной теломер, а также 
зависимости выраженности изменений в длине теломер 
от генотипа растений. Несмотря на небольшую выборку 
как природных экотипов, так и мутантных линий, исполь-
зованных в работе, полученные результаты дают начало 
важному направлению в изучении регуляции теломер и 
стабильности хроматина при патологии растений и при 
их взаимодействии с микроорганизмами.

Как показывают исследования, достаточно явно связь 
биотического стресса и регуляции длины теломер просле-
живается при вирусных заболеваниях человека и живот-
ных. С одной стороны, вирусы могут вызывать деградацию 
геномной ДНК, сокращение теломер и их дисфункцию. 
Так, при хронических вирусных инфекциях происходит 
повреждение теломерной ДНК организма-хозяина и ее 
укорочение (Bellon, Nicot, 2017; Dowd et al., 2017; Ji et al., 
2019; Lim et al., 2022). С другой стороны, влияние виру-
сов на теломеры опосредовано увеличением активности 
теломеразы и последующим онкогенным перерождением 
инфицированных клеток. Обнаружено, что ДНК- и РНК-
онковирусы могут взаимодействовать с теломеразой, как 
интегрируясь непосредственно в теломеры клетки-хозяи
на, так и активируя промотор теломеразы (Salimi-Jeda et 
al., 2021). Доказано, что такие вирусы, как вирус Эпштей-
на–Барр (Kamranvar, Masucci, 2017), папилломавирус че
ловека (Liu X. et al., 2008), вирус гепатита B (Salimi-Jeda 
et al., 2021), могут нарушать регуляцию теломер и тело-
меразы, что впоследствии приводит к иммортализации 
клеток и развитию злокачественных образований. Кроме 
того, некоторые вирусы могут индуцировать механизмы 
альтернативного удлинения теломер  (ALT) (Zhu et al., 
2017; Lippert et al., 2021; Tornesello et al., 2022).

Помимо вирусных инфекций человека, ученые исследо-
вали влияние других источников биотического стресса на 
длину теломер животных. Например, было показано, что 
заражение малярией ведет к сокращению длины теломер 
у птиц, таких как серые совы и лазоревки, и, кроме того, 
влияет на продолжительность их жизни (Karell et al., 2017; 
Sudyka et al., 2019). С другой стороны, в исследовании 
овец породы ‘Соэй’ (‘Soay’) не обнаружено корреляции 
между длиной теломер в лейкоцитах и заражением пара-
зитическими нематодами, что позволило сделать вывод об 
отсутствии взаимосвязи между затратами на поддержание 
иммунитета и длиной теломер (Ravindran et al., 2024).

Согласно нашим результатам, растения с более коротки-
ми теломерами были более чувствительны к фитопатоген-
ной инфекции и их теломеры сокращались на более ранних 
сроках после инфицирования. Таким образом, перед нами 
встает вопрос о корреляции изначальной длины теломер 
и устойчивости к инфекции. Может ли длина теломер 
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служить достоверным прогностическим биомаркером для 
предсказания чувствительности или, наоборот, большей 
устойчивости к биотическому стрессу? Для более полного 
понимания этой взаимосвязи в дальнейшем необходимы 
исследования на большой выборке природных экотипов 
A. thaliana с разной длиной теломер, а также включение 
в работу большего количества растений-мутантов по из-
вестным генам-регуляторам теломер растений.

В настоящее время подобные широкомасштабные ис-
следования проводились в основном на пациентах с вирус-
ными заболеваниями: в частности, новая волна внимания 
к изучению взаимосвязи теломер и инфекций возникла по-
сле пандемии коронавируса COVID-19. В ряде работ была 
выявлена обратная корреляция между длиной теломер и 
тяжестью клинических исходов у госпитализированных 
пациентов, что может указывать на иммунопротектор-
ные эффекты, связанные с более длинными теломерами, 
обеспечивающими меньшую восприимчивость к тяже-
лым  исходам COVID-19 (Dos Santos et al., 2021; Vos et 
al., 2025). Однако проведение масштабных исследований 
взаимосвязи длины теломер и инфекционных заболеваний 
в естественных популяциях животных, а также среди 
пациентов затрудняется многими факторами: различием 
размера выборок, возрастными группами, типами и тяже-
стью изучаемых инфекций, методами измерения теломер и 
типами исследуемых тканей. Кроме того, не всегда можно 
выявить истинную причинно-следственную связь между 
длиной теломер и симптомами или тяжестью протекания 
инфекций (Tunnicliffe et al., 2024).

Другой важный вопрос – выяснение механизма влия-
ния инфекционного агента на регуляцию длины теломер 
растений. Мы предполагаем, что одним из вероятных 
механизмов является губительное влияние активных форм 
кислорода  (АФК) на внутренний гомеостаз и стабиль-
ность хроматина, концентрация которых возрастает в ходе 
иммунного ответа растений на биотический стресс. В от-
сутствие стресса различные АФК, синтезируемые самими 
растениями, играют роль сигнальных молекул и участвуют 
в регуляции многих клеточных процессов, а их продукция 
и концентрация строго контролируются (Guo et al., 2023; 
Sood, 2025). Но в условиях биотического стресса, включая 
контакт с фитопатогеном или его инвазию, продукция АФК 
растительной клеткой возрастает, что позволяет выполнять 
сразу несколько ключевых функций иммунного ответа: на-
правленное антимикробное действие на мембраны, белки 
и ДНК фитопатогена; активацию сигнальных мишеней и 
иммунных каскадных реакций, инициацию экспрессии 
генов, ассоциированных со стресс-ответом, и системной 
приобретенной устойчивости (SAR) (Sewelam et al., 2016; 
Zhang M., Zhang S., 2022; Liu C. et al., 2024; Haghpanah et 
al., 2025; Sood, 2025). При этом баланс АФК в клетке при 
биотическом стрессе тоже должен строго контролировать-
ся, поскольку резкое повышение уровня АФК оказывает 
негативное окислительное воздействие на собственные 
белки, липиды и нуклеиновые кислоты, в конечном итоге 
приводя к контролируемой программируемой клеточной 
смерти (Vanderauwera et al., 2011; Dvorak et al., 2021; Sahu 
et al., 2022; Guo et al., 2023; Sood, 2025).

Помимо того, АФК могут представлять серьезную угро-
зу непосредственно для стабильности теломер. В связи 
с высоким содержанием наиболее легкоокисляющегося 
из всех азотистых оснований – гуанина – в последова-
тельностях теломер растений, они становятся основной 
мишенью АФК и окисления, что ведет к образованию 
неканонических азотистых оснований, таких как 8-оксо-
гуанин (8-oxo-G), и повреждению генома в целом (Castillo-
González et al., 2022). Показано, что при окислительном 
стрессе при сохранении длины теломеры вносят от 0.2 до 
15 % от общего количества 8-oxo-G, тем самым накапливая 
8-oxo-G в концентрациях примерно в 100 раз выше, чем 
остальной геном, хотя на долю теломерной ДНК приходит-
ся всего 0.02–0.07 % от общего генома (Castillo-González 
et al., 2022). Кроме того, предполагается, что снижение 
активности теломеразы в условиях абиотического стресса 
может усиливать разрушительное воздействие АФК, как 
обнаружено в растениях A. thaliana, выращенных в усло-
виях космического полета (Barcenilla et al., 2023).

Использование мутантных линий модельных организ-
мов остается важным инструментом в изучении теломер 
методами молекулярной генетики, в частности, их ответ-
ной реакции на различные виды стресса (Campitelli et al., 
2022; Cаstillo-González et al., 2022; Barcenilla et al., 2023). 
В нашей работе использовались две линии растений, му-
тантных по генам OLI5/RPL5A и NOP2C. Оба кодируемых 
этими генами белка известны как компоненты процесса 
биогенеза рибосом (Fujikura et al., 2009; Burgess et al., 
2015; Kobayashi, 2018; Abdulkina et al., 2019). Мы опреде-
лили, что растения линии oli5-2–/– более чувствительны к 
инфекции, чем растения nop2c-2–/–, однако значительное 
сокращение длины теломер на третьи сутки после инфи-
цирования показано лишь для линии nop2c-2–/–. Длина 
теломер линии oli5-2–/– незначительно сокращалась на 
третьи сутки и, наоборот, увеличивалась на седьмые сутки 
после инфицирования, что может говорить о динамич-
ности регуляции теломер при стрессе. 

Взаимосвязь между мутацией в этих генах, восприимчи-
востью к инфекции и длиной теломер может быть связана 
с важной ролью рибосом в ответной реакции на изменения 
условий окружающей среды, в том числе воздействие па-
тогенов. Под воздействием биотического и абиотического 
стресса энергетически требовательный процесс трансля-
ции является одним из основных элементов, регулируемых 
для снижения потребления энергии и избирательного 
синтеза белков, участвующих в формировании ответа 
на стресс у растений. Так, исследования растительных 
рибосом указывают на стресс-регулируемый паттерн экс
прессии генов белков большой (RPL) и малой (RPS) субъ
единиц рибосом (Fakih, Germain, 2025). Кроме того, подав- 
ление генов, кодирующих рибосомные белки NbRPSaA, 
NbRPS5A и NbRPS24A в Nicotiana benthamiana, сни-
зило трансляцию защитных генов, а подавление гена 
NbRACK1A приводило к нарушению трансляции специ
фических антиоксидантных ферментов (Fakih et al., 2023). 
Ферменты и белки, участвующие в биогенезе рибосом, 
такие как метилтрансферазы рРНК, тоже необходимы для 
устойчивости к стрессу. В работе (Schosserer et al., 2015) 
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снижение уровня экспрессии гомологов метилтрансфе-
разы 25S рРНК NSUN5, к которым относится и NOP2C, 
увеличивало продолжительность жизни и устойчивость к 
стрессу у дрожжей, червей и мух. Причем потеря гена при-
вела к структурной конформации рибосомы у дрожжей, 
что влияет на точность трансляции и способствует при-
влечению пула мРНК, чувствительных к окислительному 
стрессу (Schosserer et al., 2015).

Заключение
Таким образом, инфицирование фитопатогенным бакте-
риальным штаммом P. syringae DC3000 приводит к раз- 
витию патологических процессов в тканях и органах рас-
тений A. thaliana, а также оказывает влияние на регуляцию 
длины теломер, которые, в свою очередь, являются важ-
нейшими факторами защиты целостности генома. В  то 
же время полученные данные показали, что сокращение 
длины теломер на ранних сроках развития инфекции 
может быть связано с влиянием генотипа растений: так, 
наиболее чувствительными к регуляции длины теломер 
были растения-мутанты по гену NOP2C. При этом эко-
тип Sf-2, характеризующийся длинными теломерами, 
был не только более устойчив к инфекции в целом, но 
и обладал более стабильной длиной теломер на ранних 
сроках развития инфекции. Таким образом, полученные 
данные впервые указывают на взаимосвязь биотическо-
го стресса и изменения длины теломер у растений, что 
является важным заделом для будущих исследований и 
понимания молекулярных основ и эволюции защиты ге-
нома растений. Использование длины теломер в качестве 
биомаркера устойчивости растений к фитопатогенам и 
прогнозирования их роста и развития может стать осно
вой для технологий получения устойчивых к стрессу 
линий сельскохозяйственных культур. В свою очередь, 
дальнейшее изучение генов, задействованных как в от-
ветной реакции на биотический стресс, так и в регуляции 
длины теломер, может также внести значительный вклад 
в создание новых сортов растений.
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