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PR-БЕЛКИ С РИБОНУКЛЕАЗНОЙ АКТИВНОСТЬЮ  
И УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ К ПАТОГЕННЫМ ГРИБАМ
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PR-белки (pathogenesis-related proteins) принимают участие в комплексной системе защиты растений 
от патогенов. Известно, что представители двух семейств PR-белков (PR4 и PR10) в ряде случаев об�
ладают нуклеазной активностью. Установлено, что эти белки способны ингибировать рост патогенных 
грибов и РНКазная активность необходима для проявления этого эффекта. В обзоре обсуждаются 
современные данные о молекулярных механизмах фунгицидного действия рибонуклеаз, связанных 
как с непосредственным цитотоксическим воздействием на клетки патогена, так и с участием в 
индукции апоптоза и развитии гиперчувствительной реакции.
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При взаимодействии с фитопатогенами у 
растений включается комплекс защитных меха�
низмов, к числу которых относится синтез ���PR�-
белков (������������������������������������������   pathogenesis������������������������������   -�����������������������������   related����������������������    ���������������������  proteins�������������  ). На основе 
структурных особенностей и биологической 
активности эти белки разделяют на 17 семейств, 
к которым относятся бета-1,3-глюканазы, хити�
назы, пероксидазы, ингибиторы протеаз и т. д. 
(���� ����������������������������     �����van� ����������������������������     ����� ����������������������������     �����Loon������������������������     �����, ����������������������    �����van�������������������    ����� ������������������   �����Strien������������   �����, 1999; ���� �����van� ����� �����Loon� et� �� ��al., 2006; 
Малиновский, 2009). Считалось, что некоторые 
PR������������������������������������������      -белки ингибируют рост грибов за счет спе�
цифической гидролазной активности, разруша�
ющей их клеточные стенки. В последнее время 
было найдено, что ������������������������ PR���������������������� -белки, принадлежащие 
к семействам 4 и 10, также обладают рибонук�
леазной активностью, причем эта активность 
связана с их фунгицидными свойствами. Меха�
низмы, лежащие в основе этого феномена, пока 
не ясны: согласно некоторым данным, РНКазная 
активность может быть важна как для непосред
ственного воздействия (за счет разрушения пула 

мРНК гриба при проникновении молекул нукле�
азы внутрь клеток патогена), так и для индукции 
апоптоза собственных клеток растения в месте 
инвазии (гиперчувствительная реакция) (����Kim� et� 
al., 2011; �����Choi� et� �� ��al., 2012; ���He� et� ��� ���al�., 2013). Следует 
отметить, что белки с неспецифической рибо�
нуклеазной активностью не могут в свободной 
активной форме присутствовать в цитоплазме, 
поскольку они разрушают РНК и клетка погиба�
ет. Однако это свойство делает РНКазы удобным 
инструментом для использования в контроле 
процессов развития, требующих направленной 
элиминации определенных клеточных структур 
(например, участие �������������������������   S������������������������   -РНКаз в механизме само�
несовместимости у высших растений) (Сангаев 
и др., 2010). По-видимому, использование рибо�
нуклеаз для борьбы с фитопатогенами требует 
либо определенной субклеточной локализации 
этих белков (апопласт, вакуоли), либо строгого 
контроля ферментативной активности за счет 
посттрансляционных модификаций. При этом 
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механизмы, с помощью которых молекулы нук�
леаз могут проникать внутрь клеток патогенного 
гриба, пока остаются неизвестными. Кроме 
этого, в последнее время появляются данные 
о существовании пула экстраклеточных нукле�
иновых кислот, выполняющих определенные 
функции в системе иммунитета растений, что 
также говорит в пользу возможной функцио�
нальной значимости нуклеаз, принадлежащих 
к семейству ����������� ����PR��������� ����-белков (����Wen� et� �� ��al., 2009; ������Hawes� 
et� �� ��al., 2011). В статье рассмотрены литературные 
данные о функциях �����������������������  PR���������������������  -белков с нуклеазной 
активностью.

PR��10

PR��� �� ������������������������������  10 – семейство внутриклеточных кис�
лых белков с молекулярной массой 16–19 кДа, 
расположенных в вакуолях и (единственный 
класс ��������������������������������  PR������������������������������  -белков) цитоплазме (���������Somssich� et� �� ��al., 
1988; �������Warner� et� �� ��al., 1992; ���� �����van� ����� �����Loon� et� �� ��al., 1994). 
Эти белки были найдены у многих видов дву�
дольных растений, включая горох (�����������Fristensky� 
et� �� ��al., 1988), фасоль (�������Walter� et� �� ��al., 1996), сою 
(��������Crowell� et� �� ��al., 1992), люцерну (������Breda� et� �� ��al., 1996; 
Bahramnejad� et� �� ��al., 2010), картофель (��������Matton��, 
Brisson���������������������   �����, 1989), хлопчатник (�����Zhou� et� �� ��al., 2002), 
перец (�����Park� et� �� ��al., 2004), а также у некоторых 
представителей однодольных – лилии (������Huang� 
et� �� ��al., 1997), риса (������� ������������� Midoh�� ������������� , ������������� Iwata�������� , 1996).

PR��������������������������������������    10 кодируются небольшим числом генов, 
например, у Lupinus� ������ ������luteus найдено 9 генов. 
Анализ аминокислотных последовательностей 
соответствующих полипептидов показал, что по 
особенностям структурной организации их мож�
но разделить на две группы – ����������������  PR��������������  10.1 и �������PR�����10.2 
(����������Pasternak� et� �� ��al., 2005). Было найдено, что гены 
этих субсемейств существенно различаются по 
паттерну экспрессии: например ген LIPR����10.�B 
конститутивно экспрессируется в листьях и че�
решках, в то время как активность гена LIPR����10.�A  
в этих органах появляется только в ответ на 
инокуляцию Pseudomonas� �������� ��������syringae, а также при 
старении листьев (���������Sikorski� et� �� ��al., 1999). Похожие 
семейства генов найдены у винограда, березы, 
яблони и персика; у Vitis� �������� ��������vinifera анализ 17 генов, 
расположенных в виде тандемного повтора на 
хромосоме 5, выявил различные паттерны их 
экспрессии. Интересно, что у арабидопсиса PR��10 
гены не экспрессируются (������Lebel� et� �� ��al., 2010).

Белки семейства ��������������������������   PR������������������������   10 активно изучаются по 
нескольким причинам. Во-первых, они являются 
аллергенами (например, ���������������   ��������  Bet������������   ��������   �����������  ��������  v����������  ��������  1 березы, ��������  Mal�����   ���� d���  1  
яблони, ���������������������������������       ��������  Pru������������������������������       ��������   �����������������������������      ��������  ar���������������������������      ��������   1 абрикоса, ��������������   ��������  Pru�����������   ��������   ����������  ��������  v���������  ��������  1 вишни, ��������  Dau�����   ���� c���  1  
моркови и т. п.) ������(Bufe et al., 1996; Yamamoto et 
al., 1997; Neudecker et al., 2001; Puehringer et 
al., 2003). ���������������������������������   Во-вторых, их синтез существенно 
повышается в ответ на инфекцию, что говорит 
о возможной роли в защите от патогенов; нако�
нец, некоторые из этих белков синтезируются 
в разных органах и тканях конститутивно или 
в ответ на абиотические стрессы различной 
природы, что может быть связано с участием 
PR���������������������������������������    10 в разнообразных клеточных процессах 
(рост, развитие, молекулярные механизмы 
стрессоустойчивости (�����Chen� et� �� ��al., 2010; ����Xie� et� 
al., 2010; ������Zhang� et� �� ��al., 2011 и др.)).

По-видимому, одна из биологических функ
ций этих белков заключается в том, что они 
способны связывать фитогормоны и некоторые 
другие биологически активные вещества (�����Sriv�
astava� et� �� ��al., 2006; ����������Fernandes� et� �� ��al., 2008). Цито�
кинины регулируют рост и развитие растений, а 
также могут выполнять определенные функции 
в контроле стрессового ответа (������Chung� et� �� ��al., 
2008). Показано, что повышенная экспрессия 
гена PR��10 гороха (ABR���-17) в растениях араби�
допсиса приводит к увеличению содержания 
цитокининов, а также уровня экспрессии генов, 
регулируемых этим фитогормоном (���������Krishnas�
wamy� et� �� ��al., 2008, 2011). Многие представители 
этого семейства проявляют рибонуклеазную 
активность, выявленную в тестах in� ����� �����vitro, напри�
мер, у березы (�����Bufe� et� �� ��al., 1996), желтого люпина 
(�����������Bantignies� et� �� ��al., 2000), хлопчатника (�����Zhou� et� 
al., 2002), перца (�����Park� et� �� ��al., 2004), риса (����Kim� 
et� �� ��al., 2008), возможно, связанную с наличием 
в структуре белка ���������� ����������P��������� ����������-петли (�����������GXGGXGXXK��) 
(������������Bantingnies� et� �� ��al., 2000). 

Считается, что гены белков семейства �����PR���10 
экспрессируются конститутивно в корнях и 
индуцируются во всех частях растения в от�
вет на биотические/абиотические стрессы и 
повреждение тканей. Индукция экспрессии 
генов PR��10 при взаимодействии с патогена�
ми была выявлена у ряда растений, включая 
шпинат (в ответ на Phytophthora��� ��������� �����������megasperma� 
f������  ��������. ���� ��������sp�� ��������. ��������glycinea; ���������Somssich� et� �� ��al., 1986), картофель 
(Phytophthora��� ������� ���������infestans; �������� ���������������� Matton�� ���������������� , ���������������� Brisson��������� , 1989), 
рис (Magnaporthe� ������ ������grisea и Acidovorax� ������ ������avenae; 
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McGee� et� �� ��al., 2001), виноград (P��� �������. ��������syringae pv��. 
pisi; �������Robert� et� �� ��al., 2001), люцерну (P��� ��������. ���������syringae� 
pv������ . ����pisi, ��������� �������������� Borsics�� �������������� , �������������� Lados��������� , 2002), Capsicum� ������ ������annuum 
(вирус табачной мозаики; �����Park� et� �� ��al., 2004), 
Pinus� ��������� ���������monticola (Cronartium� �������� ��������ribicola; ����Liu� et� ��� ���al.,� 
2003). PR��10 также индуцируется некоторыми 
абиотическими факторами: �����������������  NaCl�������������  , высокими и 
низкими температурами, осмотическим стрес�
сом (��������� �����������������������������  Borsics�� �����������������������������  , �����������������������������  Lados������������������������  , 2002), ультрафиолетом 
(�������Rakwal� et� �� ��al., 1999), озоном (��������Agrawal� et� �� ��al., 
2002). В некоторых случаях было показано, что 
транскрипционная активность генов семейства 
PR�����������������������������������������     10 возрастает при обработке растений жас�
моновой кислотой, кинетином (�������Rakwal� et� �� ��al., 
1999; ������McGee� et� �� ��al., 2001; ��������� �������������� Borsics�� �������������� , �������������� Lados��������� , 2002), 
салициловой кислотой (������McGee� et� �� ��al., 2001), 
этиленом (��������Poupard� et� �� ��al., 2003), абсцизовой 
кислотой (��������� ������������� Borsics�� ������������� , ������������� Lados�������� , 2002).

В ряде случаев было показано, что реком�
бинантные варианты белков этого семейства 
подавляют рост фитопатогенных грибов in� ����� �����vitro. 
Например, ��������������������������������    PR������������������������������    10 арахиса проникает в клетки 
патогенов и, являясь РНКазой, проявляет фун�
гицидную активность in� ����� �����vitro, в то время как 
его мутантные варианты, лишенные РНКазной 
активности, теряют фунгицидные свойства. 
Характерно, что способность проникать внутрь 
клеток патогенных грибов (и фунгицидная ак�
тивность) была избирательной и наблюдалась 
для Fusarium��� ������� ���������oxysporum и Rhizostonia��� ���� ������solani, 
но не для Sclerotium rolfsii, Aspergillus ������fl����avus, 
A������������� ���spergillus� ����� niger и P. infestans (�������� �����Chadha�� �����, �����Das��, 
2006). Синтез ��������CaPR����-10 C�� ������. ������annuum происходит 
в корне (конститутивно) и индуцируется в 
листьях в ответ на инвазию патогена, обработку 
салициловой и жасмоновой кислотами, этиле�
ном и ������������������������������������   NaCl��������������������������������   . Рекомбинантный белок обладает 
РНКазной активностью и подавляет рост Phy�
tophthora� �����������  ����� �����������  �����capsici����  ����� ��� �����in� ����� �����vitro. При добавлении к ино�
куляту вируса табачной мозаики белка ��������CaPR����-10 
размножение вируса резко подавляется, причем 
денатурированный белок такого действия не 
проявляет (�����Park� et� �� ��al., 2004). 

У кукурузы ген ZmPR����10.1 экспрессируется 
конститутивно в корне и малоактивен в осталь�
ных тканях растения, его активность индуци�
руется в ответ на салициловую кислоту, соли 
тяжелых металлов, перекись водорода, холод, 
повреждение тканей и инфекцию (Erwinia����� � �����stew�
artii и A�� ������. ������flavus). Ген кодирует белок с РНКазной 

активностью, ингибирующий рост P��� �������. ��������syringae 
in� ���� ����vivo и A�� ������. ������flavus in� ����� �����vitro (����Xie� et� �� ��al., 2010). Ку�
куруза восприимчива к A�� ������. ������flavus, и заражение 
афлатоксинами является одной из важных 
проблем этой хозяйственно важной культуры. 
Сравнительный анализ протеомов устойчивого 
и восприимчивого фенотипов позволил выявить 
различия в содержании некоторых белков, в 
том числе �������������������������������  PR�����������������������������  10. Исследование трансгенных 
растений с ингибированной экспрессией гена 
PR��10 показало, что они являются гораздо более 
восприимчивыми к патогену, а также характе�
ризуются повышенной чувствительностью к 
тепловому шоку (�����Chen� et� �� ��al., 2010).

Недавно было показано, что �������������� PR������������ 10 использу�
ется растением не только для подавления роста 
фитопатогенных грибов, но и для контроля 
развития эндосимбионтов, например Lolium� 
perenne – для контроля Neotyphodium� ����� �����lolii. В 
этом случае уровень экспрессии PR�-гена был 
значительно ниже, чем в ответ на воздействие 
патогена, что свидетельствует об эволюционной 
коадаптации взаимодействующих организмов 
(������Zhang� et� �� ��al., 2011).

Рибонуклеазная активность белков �����PR���10 
может быть важна для их фунгицидных 
свойств и индукции апоптоза в гиперчувстви-
тельном ответе. Поскольку �������������������  PR�����������������  10 локализован в 
цитоплазме, то наличие рибонуклеазной актив�
ности делает этот белок опасным для клетки, 
а значит должны существовать механизмы, 
контролирующие его активность. Детальный 
анализ ��������CaPR����-10 C�� ������. ������annuum показал, что синтез 
этого белка индуцируется в ответ на вирусную 
инфекцию, причем также происходит его фос�
форилирование, существенно увеличивающее 
рибонуклеазную активность (�����Park� et� �� ��al., 2004). 
Было обнаружено, что ������������������������ Ca���������������������� -��������������������� PR������������������� 10 взаимодействует 
с рецептором ������ �����������������������������  LRR��� �����������������������������  1 (�����������������������������  Leucine����������������������  -���������������������  rich�����������������   ���������������� repeat����������  ���������protein��) 
(�����Choi� et� �� ��al., 2012): �����LRR��1 C�� ������. ������annuum распознает 
присутствие патогена и взаимодействует с бел�
ком �������������������������������������    HIR����������������������������������    1, активирующим апоптоз при гипер�
чувствительном ответе на авирулентный штамм 
Xanthomonas� ���������� ����������campestris. Взаимодействие �����LRR��1 
и �������������������������������������������     Ca�����������������������������������������     -����������������������������������������     PR��������������������������������������     10 происходит в цитоплазме и приводит 
к следующим последствиям: во-первых, �����PR���10 
фосфорилируется, вследствие чего увеличи�
вается его рибонуклеазная активность, во-вто�
рых, в сайте инокуляции патогена в результате 
апоптоза гибнут клетки растения; в-третьих, 
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часть комплексов �������������������������  LRR����������������������  1-��������������������  Ca������������������  -�����������������  PR���������������  10 переходит в 
апопласт, по-видимому, в составе внутрикле�
точного содержимого в результате разрушения 
клеток. Показано, что выключение экспрессии 
гена Ca�����-����PR��10 приводит к потере устойчивости 
растений к авирулентному штамму X�� ����������. ����������campestris, 
тогда как экспрессия LRR�1 и Ca�����-����PR��10 в клетках 
арабидопсиса, наоборот, придает устойчивость 
к P��� �������. ��������syringae и Hyaloperonospora� ������������� �������������arabidopsidis. 
Авторы предполагают, что РНКазная активность 
PR���������������������������������������������       10 может служить в качестве одного из инстру
ментов апоптоза (�����Choi� et� �� ��al., 2012).

У риса один из белков семейства �����PR���10 
(������������������������������������������     PBZ���������������������������������������     1) также участвует в процессе апоптоза 
(����Kim� et� �� ��al., 2011). Отметим, что добавление 
рекомбинантного белка индуцирует програм�
мируемую клеточную гибель в культуре клеток 
риса и табака, а также в клетках листьев табака 
и арабидопсиса, причем РНКазная активность 
необходима для проявления этого эффекта. Ана�
лиз паттерна экспрессии гена PBZ�1 показал, что 
он быстро активируется в ответ на инфекцию, 
на некоторые абиотические стрессы (холод, 
абсцизовую кислоту) (�������Rakwal� et� �� ��al., 2001) и на 
соответствующие фитогормоны (жасмоновую 
кислоту, салициловую кислоту) (�������Rakwal� et� �� ��al., 
2001; ������Hwang� et� �� ��al., 2008).

У винограда патоген Plasmopara� �������� ��������viticola 
вызывает серьезный ущерб. Был проведен срав�
нительный анализ экспрессии генов PR�����10.2 у 
восприимчивого вида V�� ��������. ��������vinifera и устойчивого 
вида V�������� ����������. ����������������pseudoreticulata. Показано, что у устой�
чивого вида экспрессия генов семейства �����PR���10 
индуцируется в значительно большей степени. 
Рекомбинантный белок, обладающий ДНКазной 
и РНКазной активностью, ингибировал рост фи�
топатогенного гриба Alternaria� ��������� ���������alternata in� ����� �����vitro, 
а увеличенная экспрессия трансгена VpPR����10.2 
в трансгенных растениях V�� ��������. ��������vinifera повышала 
их устойчивость к P�� ��������. ��������viticola. Интересно, что 
белок был найден не только в клетках, но и в 
экстраклеточном пространстве, а также в гаус�
ториях патогена P�� ��������. ��������viticola; присутствие белка 
в ядрах растительных клеток коррелировало с 
их апоптозом на 10-й день после инокуляции. 
В целом ����������������������������������    VpPR������������������������������    10.2 может играть важную роль 
в защите растений винограда от этой инфекции 
(���He� et� ��� ���al�., 2013).

Таким образом, согласно имеющимся дан�
ным, белки семейства ���������������������  PR�������������������  10 могут функциони�

ровать в качестве фунгицидов, причем эта их 
способность, связанная с нуклеазной активно
стью, может проявляться как при прямом воз�
действии на патоген – проникновении внутрь 
клетки и разрушении клеточных РНК (���He� et� �� ��al., 
2013), так и за счет участия в апоптозе – созда�
ния барьера из мертвых клеток (гиперчувстви�
тельная реакция) (����Kim� et� �� ��al., 2011; �����Choi� et� �� ��al., 
2012). В то же время существует ряд нерешен�
ных вопросов: например, для чего гены PR��10 
индуцируются при абиотических стрессах, 
какие механизмы опосредуют проникновение 
молекул этих белков в клетки патогенов (часто 
специфическое) (�������� ����������� Chadha�� ����������� , ����������� Das�������� , 2006).

PR�4

Белки этого семейства (размером 13–16 кДа)  
содержат консервативный С-концевой домен 
BARWIN�������������������������������������    , включющий шесть остатков цистеина, 
которые формируют три внутримолекулярные 
дисульфидные связи (���������������������������  Ludvigsen������������������  , ���������������� Poulsen��������� , 1992). 
По структуре �������������������������������   N������������������������������   -конца молекулы �������������� PR������������ 4 разделяют 
на два подкласса: в структуре белков класса ��I� 
содержится консервативный ����������������� N���������������� -концевой цисте�
ин-богатый хитин-связывающий домен (�������hevein�-
подобный домен), у молекул класса ���������� II��������  такого 
домена нет (����������Broekaert� et� �� ��al., 1990). Большинство 
белков содержат ��������������������������  N�������������������������  -концевой сигнальный пеп�
тид, некоторые представители этого семейства 
также содержат на С-конце сигнал, направля
ющий их в вакуоли (��������Neuhaus� et� �� ��al., 1991). Гены, 
кодирующие ����������������������������    PR��������������������������    4, были впервые найдены у 
картофеля (тандемно расположенные WIN� � 1 и  
WIN��  2) (���������Stanford� et� �� ��al., 1989) и впоследствии 
были определены у ряда других растений – тома�
та, арабидопсиса, капусты, пшеницы, кукурузы, 
перца и др. �����������(Linthorst et al., 1991; Caruso et al., 
1993; Potter et al., 1993; Bravo et al., 2003; Park et 
al., 2005; Guevara-Morato et al., 2010). ��������� PR������� 4 были 
первоначально классифицированы как эндохи�
тиназы, однако у них данная ферментативная 
активность выражена слабо и не является основ�
ной. Гены PR�4 обычно формируют небольшие 
семейства, например, у риса найдено пять генов, 
расположенных в виде тандемного повтора и 
характеризующихся различиями в паттернах 
экспрессии (�����Wang� et� �� ��al., 2011).

Основным индуктором синтеза белков се�
мейства ��������������������������������������    PR������������������������������������    4 является инвазия патогена, однако 



330 Е.А. Филипенко и др. 

в ряде случаев их синтез активируется при 
других воздействиях. У кукурузы ген ZmPR��4 
индуцируется при повреждении тканей в мес�
те инвазии патогена и при обработке клеток 
метилжасмонатом или абсцизовой кислотой 
(������Bravo� et� �� ��al., 2003). У арабидопсиса и персика 
содержание ��������������������������������   PR������������������������������   4 увеличивается при обработке 
этиленом (���Gu� et� �� ��al., 2002; ��������Ruperti� et� �� ��al., 2002) 
или озоном (����Rao� et� �� ��al., 2002). У риса экспрес�
сия всех генов семейства ������������������ PR����������������  индуцировалась 
в ответ на инокуляцию M�� ������. ������grisea, кроме этого, 
разные гены индуцировались в условиях абио
тических стрессов (засуха, засоление, холод, 
повреждение тканей, тепловой шок, ультрафио
лет, воздействие абсцизовой или жасмоновой 
кислоты). Повышенная экспрессия OsPR��4�a в 
трансгенных растениях риса увеличивала их 
устойчивость к засухе как у проростков, так и 
у взрослых растений. Таким образом, спектр 
функций белков этого семейства также может 
быть шире, чем это предполагается в настоящее 
время (�����Wang� et� �� ��al., 2011).

У пшеницы ���������� ������������������� PR�������� ������������������� 4-белок ������������������� Wheatwin����������� 1 обладает 
РНКазной активностью и проявляет фунги�
цидные свойства in� ����� �����vitro (���������Caporale� et� �� ��al., 2004), 
которые также связаны именно с рибонуклеаз�
ным действием (��������Bertini� et� �� ��al., 2009). Показано, 
что присутствие ��������������������������  PR������������������������  4-рибонуклеаз в нектаре 
акации защищает ее от развития грибов (����Gon�
zalez��������-�������Teuber� et� �� ��al., 2009). Представители белков 
семейства ������FaPR��4 Ficus� ���������� ����������awkeotsang обладают в 
разной степени выраженности рибонуклеаз�
ной и хитиназной активностью; показано, что 
фунгицидные свойства �������������������� FaPR���������������� 4-С коррелируют 
с его способностью гидролизовать РНК (���Lu� et� 
al., 2012).

У Capsicum� �������� ��������chinense устойчивость к тоба�
мовирусу ������������������������������  PMMoV�������������������������  -������������������������  S�����������������������   включает гиперчувстви�
тельную реакцию с формированием локальных 
некрозов и ограничением распространения ви�
руса в местах первичной инокуляции. Найдено, 
что при гиперчувствительной реакции индуци�
руется синтез ����������������������������   PR��������������������������   4, обладающего РНКазной и 
ДНКазной активностью (���������������Guevara��������-�������Morato� et� �� ��al., 
2010). У яблони ген MdPR��-4 экспрессируется 
в цветках и листьях, индукция экспрессии на�
блюдается при взаимодействии с Botryosphae�
ria�������� � ��������dothidea, обработке салициловой кислотой 
или метилжасмонатом. Рекомбинантый белок 
MdPR�����������������������������������   -4 обладает рибонуклеазной активно

стью против одноцепочечных матриц in� ����� �����vitro 
и угнетает рост патогенных для яблони грибов 
B��������� �. ��������dothidea, Valsa� ������������ ������������ceratosperma и Glomerella� 
cingulata, причем субстрат-специфическое ин�
гибирование РНКазной активности снижает 
фунгицидный эффект (����Bai� et� �� ��al., 2013).

Был проведен углубленный анализ струк�
турной организации вакуолярного белка ����PR��4 
Arabidopsis� �������� ��������thaliana, ориентированный на выяв�
ление функций ����������������������������� N���������������������������� -концевого гевеин-подобного 
домена и С-концевого �������������������� BARWIN�������������� -домена. Было 
найдено, что оба домена обладают фунгицид�
ной активностью и не способны гидролизовать 
хитин. �����������������������������������    N����������������������������������    -концевой домен связывает хитин и 
взаимодействует с лектином патогенных гри�
бов, нуклеазная активность характерна для 
С-концевого домена. Авторы предположили, 
что ����������������������������������������    N���������������������������������������    -концевой домен отвечает за связывание 
c�����������������������������������������      поверхностью фитопатогенных грибов и пе�
ренос белка внутрь клетки, в то время как за 
собственно цитотоксический эффект отвечает 
рибонуклеазый домен (��������Bertini� et� �� ��al., 2012).

Таким образом, на примере ������������� PR����������� -белков се�
мейств ������������������������������������       PR����������������������������������       4 и ������������������������������     PR����������������������������     10 можно видеть, что в ходе 
эволюции они приобрели рибонуклеазную 
активность, которая используется как для 
цитотоксического воздействия на клетки па�
тогенных грибов, так и в механизмах апоптоза 
собственно клеток растений в ходе гиперчувст
вительной реакции. Помимо вышеописанных 
PR����������������������������������������    -белков у растений обнаружено несколько 
других рибонуклеаз, локализованных в экстра
клеточном пространстве, которые также могут 
участвовать в механизмах защиты от фито�
патогенных вирусов и грибов (Трифонова и 
др., 2000; Сангаев и др., 2010). В частности, 
это касается �����������������������������   S����������������������������   -подобных РНКаз, по структу�
ре относящихся к семейству Т2 (����������MacIntosh� et� 
al., 2010). Так, ����RNS�1 A���� ������. ��������thaliana индуцируется 
при инвазии патогена и локально (в месте 
повреждения тканей), и системно (�����������LeBrasseur� 
et� �� ��al., 2002). У табака увеличение суммарной 
РНКазной активности в ответ на инокуляцию 
Phytophthora�� ���������� parasitica по времени совпадает 
с индукцией гена, кодирующего �����������S����������-подобную 
экстраклеточную рибонуклеазу NE, которая 
проявляет фунгицидную активность против  
P. parasitica и F. oxysporum ��� �����in� ����� �����vitro, а также при 
введении в апопласт. Ферментативно неактив�
ная форма рекомбинантого белка, полученная 
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с помощью направленного мутагенеза, теряет 
такую способность (Hugot et al., 2002). В некта�
ре Petunia�� ������� ��������hybrida� были найдены �����������S����������-подобные 
РНКазы, также обладающие фунгицидными 
свойствами (��������Hillwig� et� �� ��al., 2010). 

Молекулярные механизмы фунгицидной ак�
тивности экстраклеточных S-подобных РНКаз в 
настоящее время не известны. Существует пред�
положение, что РНКазы могут проникать в ци�
топлазму грибов и останавливать трансляцию, 
разрушая мРНК (Hugot et al., 2002). Однако 
предложенный механизм подразумевает пере�
нос РНКазы из экстраклеточного пространства 
в цитоплазму гриба. Другая возможность свя�
зана с тем, что РНКазы могут изменять про�
ницаемость клеточных мембран грибов: ранее 
было показано, что у дрожжей Saccharomyces 
cerevisiae супрессия гена экстраклеточной  
РНКазы из семейства Т2 приводит к увеличе�
нию размеров дрожжевой клетки, причем этот 
эффект может быть снят при добавлении к куль�
туральной жидкости других РНКаз (MacIntosh 
et al., 2001). Высказано предположение об учас�
тии неких (в настоящий момент неизвестных) 
молекул РНК в формировании пор в мембране 
клеток дрожжей, что может объяснять эффект 
рибонуклеаз на их проницаемость. 

Логично предположить, что фитопатогены 
также могут использовать белки с РНКазной 
активностью в процессе взаимодействия с клет�
ками растения, однако по этой теме информации 
пока очень мало (������������������������������   Hadwiger����������������������   , ��������������������  Polashock�����������  , 2013). В 
некоторых работах было показано, что ДНК яв�
ляется одним из элементов слизи, защищающей 
от фитопатогенов кончик корня, который в силу 
своей функции механически уязвим и часто 
подвергается опасности заражения. Клетки 
корня выделяют в окружающую среду более 100 
белков, а также ДНК. Удаление экстраклеточной 
ДНК с помощью обработки ДНКазой привело 
к потере устойчивости кончика корня к фито�
патогенам (����Wen� et� �� ��al., 2009; ������Hawes� et� �� ��al., 2011). 
Считается, что фитопатогены могут связываться 
с экстраклеточной ДНК, что каким-то образом 
делает их уязвимыми для других защитных 
белков, однако в целом этот механизм пока 
не изучен. По всей видимости, содержимое 
апопласта растений, представляющее собой 
сложный комплекс белков и метаболитов, иг�
рает важную роль в процессе взаимодействия 

с фитопатогенами. Дальнейшие исследования, 
возможно, покажут, каким образом белки с 
нуклеазной активностью могут использоваться 
в качестве эффекторов, опосредующих взаимо�
действие клеток растений и грибов.

Работа частично поддержана интеграцион�
ным проектом СО РАН – ДВО РАН, программой 
РАН «Живая природа: современное состоя�
ние и проблемы развития» и грантом РФФИ  
(12-04-01478).
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Summary

Pathogenesis-related (PR) proteins participate in complex plant defense response to pathogens. It is known 
that members of two PR-proteins families (PR-4 and PR-10) exhibit ribonuclease activity in some cases. 
These proteins were found to be able to inhibit the growth of pathogenic fungi, and the ribonuclease activity 
is necessary for manifestation of this effect. This paper presents current data on molecular mechanisms 
governing the antifungal activity of PR-ribonucleases connected both with their direct cytotoxic impact on 
pathogen cells and with possible participation in induction of plant cell apoptosis and development of the 
hypersensitive reaction (HR). 

Key words: RNase, PR proteins, PR-10, PR-4, plant pathogen, apoptosis.


