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ВВЕДЕНИЕ

Системный контроль является одним из 
фундаментальных свойств многоклеточных 
организмов, от которых в решающей степени 
зависит адаптация к меняющимся условиям сре-
ды. Л. фон Берталанфи определил систему как 
«комплекс взаимодействующих компонентов» 
или как «совокупность элементов, находящихся 
в определенных отношениях друг с другом и со 
средой». Эти понятия до сих пор лежат в основе 
использования понятий «системы» (цит. по: 
Карпин, 2005). Простота данного определения 
позволяет распространять его на многие объекты  
окружающего мира, и в первую очередь на 
живые организмы, для которых системность 
проявляется в скоординированном изменении 
элементов в интересах выживания многокле-
точного организма как целого. 

Среди биологических исследований весьма 
многочисленны примеры изучения влияния 
системных факторов на рост и развитие орга-
низмов. 

М.Е. Лобашеву (1967) принадлежит приори-
тет в развертывании исследований по влиянию 
системных факторов на протекание генетиче-
ских процессов, в том числе мутагенеза. Им были 
предсказаны некоторые новые свойства в реали-
зации генетической информации, например ее 
зависимость от систем организма. Он писал о 
том, что поведение контролирует последствия в 
организме, вызванные действием окружающей 
среды, в том числе и генетические. Далее он 
продолжает: «... таким образом организм пре-

дохраняет себя от того, что элементы системы, 
в данном случае клетки, начинают вести себя 
так, что нарушают гомеостаз всего организма».  
М.Е. Лобашев впервые высказал предполо-
жение о генетическом контроле системных 
процессов.

У животных нервная система, как и дру-
гие системы, наиболее полно осуществляет 
поддержание гомеостаза в организме. Однако 
системность сама по себе должна была эволю-
ционно возникнуть гораздо раньше и проявить 
свой адаптационный потенциал, что и вызвало 
необходимость появления специализирован-
ных, интегрирующих организм систем. Без 
обеспечения функционирования элементов в 
интересах всей системы невозможно предста-
вить себе многоклеточный организм вообще. 
Трудно найти процессы, которые проходили бы 
вне системного контроля, поэтому расшифровка 
молекулярно-генетических механизмов систем-
ности является непременным условием понима-
ния механизмов поддержания гомеостаза. 

Изучение системности как генетического 
признака требует моделей, где могут проявлять-
ся мутации, в результате которых отдельная 
клетка или их сообщество выходят из-под 
контроля организма и начинают, например, 
бесконтрольно размножаться. Если это затраги-
вает регулярные признаки организма, то такие 
мутации, скорее всего, окажутся летальными. 
Гораздо лучше подходят в качестве модели 
те случаи, когда развитие организма может 
протекать поливариантно, в зависимости от 
условий среды. 
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Системность в данном случае проявляется 
в том, что организм оценивает изменение со-
стояния окружающей среды и обеспечивает 
выработку адекватной адаптации. В резуль-
тате мутации системная реакция организма 
нарушается, он выходит из гомеостаза, однако 
поддержать развитие мутантной особи можно 
в таких условиях, когда в развитии адаптации 
нет необходимости. 

На наш взгляд, симбиоз растений с микроор-
ганизмами обеспечивает именно такую возмож-
ность. Это связано с тем, что в процессе своего 
роста и развития растения должны реагировать 
на изменение двух важнейших характеристик 
окружающей среды – доступности питатель-
ных элементов и наличия фитопатогенов. Оба 
эти свойства носят экологически облигатный 
характер. Если почва содержит доступные 
соединения азота, то растения не нуждаются в 
развитии дополнительных адаптаций симбио-
тического происхождения. Это было показано 
еще в 1916 г. (�treeter, 1988). Но если азота для�treeter, 1988). Но если азота для, 1988). Но если азота для 
развития всего растения не достаточно, то необ-
ходимо обеспечить его мобилизацию из недо-
ступных «одиноким» растениям источников. В 
этом уже заложена необходимость системного 
контроля, но она не очевидна. Теоретически 
возможна ситуация, когда все клетки организма 
испытывают дефицит питательных элемен-
тов, и те из них, которые находятся ближе к 
источнику, например клетки корней, начнут 
усваивать необходимые им элементы за счет 
локального развития необходимых адаптаций. 
Вторая возможность – это то, что организм как 
целое «определяет» наличие питательных эле-
ментов и в соответствии с этим перестраивает 
весь свой метаболизм. 

Снабжение бобовых растений важнейшим 
питательным элементом – азотом – обеспечива-
ется за счет их специфического взаимодействия 
с почвенными бактериями, в результате чего 
на корнях появляются образования симбио-
тического генезиса – клубеньки, в которых 
происходит фиксация молекулярного азота до 
доступной растениям формы, и таким образом 
данная микробно-растительная система (МРС) 
становится независимой от минерального 
азота почвы. Понятие МРС предполагает, что 
в результате функциональной интеграции ге-
нетических систем про- и эукариот возникает 

новый суперорганизм, у которого появляются 
признаки, которыми не обладали партнеры до 
объединения. Клубеньковый симбиоз, особенно 
его недетерминированные варианты, полностью 
отвечает такому определению. 

Развитие клубеньков подчиняется ряду тре-
бований, среди которых главными являются 
специфичность взаимодействия (рис. 1) и его 
экологическая облигатность. Первый признак 
подтверждает неслучайность образования 
надвидовой системы, но только в случае ком-
плементарности генов узнавания партнеров. 
Второе требование связано с оптимизацией 
питания растений. Поскольку получение и 
применение азотных удобрений являются очень 
энергозатратными (не менее половины всей 
энергии, используемой в сельскохозяйственном 
производстве), то расшифровка молекулярных 
механизмов системных реакций по отношению 
к азотному статусу растений позволит разра-
ботать эффективные способы энергосбереже-
ния. Возможность проведения генетического 
анализа этих свойств появилась после полу-
чения мутаций по признаку, который можно 
определить следующим образом: способность 
растений определять доступность питательных 
элементов и контролировать степень развития 
симбиоза в соответствии со своими энергети-
ческими возможностями и потребностями в 
элементах питания. 

СИСТЕМНЫЕ МУТАЦИИ 
КЛУБЕНЬКООБРАЗОВАНИЯ

Данный признак в ходе генетического ана- 
лиза был обозначен как авторегуляция клу-
бенькообразования – АРК (в английской транс-
крипции ���� – autore�ulation o�� no�ulation).���� – autore�ulation o�� no�ulation). – autore�ulation o�� no�ulation).autore�ulation o�� no�ulation). o�� no�ulation).o�� no�ulation). no�ulation).no�ulation).). 
Обеспечивая поступление азота, клубеньки вы-
ступают как один из важнейших потребителей 
углерода. Мутации, приводящие к сверхопти-
мальному развитию симбиотического аппарата, 
вызывают замедление роста корней и побегов, 
хотя азотфиксация при этом не повышается. 
Это наблюдение было сделано еще в 50-е годы 
прошлого столетия одним из классиков зем-
леделия �.�. ��utman (19�6, 198�). В процессе�.�. ��utman (19�6, 198�). В процессе.�. ��utman (19�6, 198�). В процессе�. ��utman (19�6, 198�). В процессе. ��utman (19�6, 198�). В процессе��utman (19�6, 198�). В процессе (19�6, 198�). В процессе 
изучения изменчивости клубенькообразования 
многие селекционеры приходили к выводу, что 
для каждого генотипа растений характерен 
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свой показатель массы клубеньковой ткани. 
При недостаточной азотфиксации (например, 
при использовании для инокуляции неэф-
фективных штаммов) количество клубеньков 
увеличивается, но их размер уменьшается. При 
нерегулярной инокуляции редкие на растении 
клубеньки превышают по размеру обычные, 
сохраняя стабильность массы симбиотического 
аппарата. 

Необходимость балансировки процессов 
фотосинтеза и азотфиксации хорошо иллю-
стрируют эксперименты автора этой статьи 
и его коллег В.И. Романова и С.А. Четковой, 
выполненные в 90-х годах прошлого столетия, 
по изучению хлорофилльных мутантов гороха, 
полученных С.А. Гостимским в МГУ (Тихонович 
и др., 1987). Такие мутанты содержали 2 и �2 % 
(�-2 и �-�2) от нормального количества хлоро-�-2 и �-�2) от нормального количества хлоро--2 и �-�2) от нормального количества хлоро-�-�2) от нормального количества хлоро--�2) от нормального количества хлоро-
филла и вследствие этого были остродефицитны 
по углероду. Изучение параметров симбиотиче-
ской азотфиксации у таких мутантов показало, 
что активность нитрогеназы у них или не возни-
кает вообще у 2 % мутантов, или резко снижена 
(�2 % хлорофилла). Тем не менее процентное 
содержание азота в массе �-�2 растений превы-�-�2 растений превы--�2 растений превы-
шает таковое у нормальных горохов. У мутанта 
наблюдается повышенное количество транспорт-
ных форм аминокислот, которые накапливаются 
в клубеньках, поскольку у растений, вероятно, 
не достаточно углерода для связывания вновь 
фиксированного азота. Эти эксперименты по-
казали, что в условиях недостаточного питания 
клубеньки начинают проявлять элементы пара-
зитизма. Таким образом, должен существовать 
механизм, уравновешивающий потребности в 
азоте и возможности растения по получению 
фотосинтатов. Знание этого механизма (или ме-
ханизмов) позволит внести значительный вклад 
в экономию азотных удобрений при одновремен-
ном сохранении высоких урожаев.

Наследование числа клубеньков у разных 
генотипов было описано известным шведским 
генетиком гороха �. �li�t (�elin, �li�t, 196�).�. �li�t (�elin, �li�t, 196�).. �li�t (�elin, �li�t, 196�).�li�t (�elin, �li�t, 196�). (�elin, �li�t, 196�).�elin, �li�t, 196�)., �li�t, 196�).�li�t, 196�)., 196�). 
Эти различия не выходят за рамки изменения 
числа клубеньков в 1,5–2 раза у изученных 
генотипов. Количество клубеньков может 
даже служить селекционным признаком на 
повышение эффективности симбиотической 
азотфиксации. Здесь уместно отметить работы 
К.К. Сидоровой (Сидорова и др., 2006). 

Количественный характер спонтанных раз-
личий по числу клубеньков не позволяет прямо 
исследовать генетический контроль АРК, эта 
возможность появилась после получения су-
перклубеньковых мутантов. 

Первые такие мутации были получены в 80-х  
годах прошлого столетия. Начало их подроб-
ного изучения было положено �. �ress�o���� и�. �ress�o���� и �ress�o���� и�ress�o���� и и 
его коллегами на сое (Glycine� ��� ������) (�ei��ei� e�t� �l �l�l., 
2011). Фенотип таких мутантов характеризо-
вался резким увеличением числа клубеньков –  
не менее чем на порядок по сравнению с диким 
типом (рис. 2), а также намного превышал гра-
ницы спонтанной изменчивости по клубенько-
образованию. Кроме количественной разницы, 
существует и качественный признак системных 
мутаций – образование клубеньков происхо-
дит независимо от количества азота в почве. 
Такие мутации были обозначены для сои как 
nt�s (nitro�en-tolerant s�mbiosis), затем по мереnitro�en-tolerant s�mbiosis), затем по мере-tolerant s�mbiosis), затем по мереtolerant s�mbiosis), затем по мере s�mbiosis), затем по мереs�mbiosis), затем по мере), затем по мере 
развития знаний по молекулярному механизму 
системной регуляции они были переименованы 
в n�rk� (no�ule autore�ulation receptor �inase). Су-no�ule autore�ulation receptor �inase). Су- autore�ulation receptor �inase). Су-autore�ulation receptor �inase). Су- receptor �inase). Су-receptor �inase). Су- �inase). Су-�inase). Су-). Су-
перклубенькообразование описано у несколь-
ких бобовых, и выявлены соответствующие 
гены, например Lot�us ���onicus ���onicus���onicus (HAR��), Pisu� 
s�t�ivu� (SYM����), Me�dic�go t�runc�t�ul� t�runc�t�ul�t�runc�t�ul� (SUNN: 
SUPER NUMERIC� N��ULES N��ULESN��ULES) и т. д. 

Изменчивость числа клубеньков свидетель-
ствует о том, что существуют по крайней мере 
два уровня регуляции: один проявляется в из-
менчивости клубенькообразования дикого типа, 
в зависимости, вероятно, от механизмов, рабо-
тающих на корнях; второй уровень – это общее 
разрешение на клубенькообразование, которое 
связано с азотным статусом почвы и осуществля- 
ется путем передачи сигналов на дальние рас-
стояния. Последнее стало известным в связи 
с наиболее интригующим свойством мутаций 
суперклубенькоообразования: мутантный фе-
нотип определяется верхней частью растения. 
Это следовало из экспериментов по реципрок-
ным прививкам побегов мутантных растений 
на корни дикого типа и наоборот (рис. 3). При 
этом суперклубенькообразование всегда возни-
кало на растении, несущем мутантные побеги, 
независимо от генотипа корневой системы. Сле-
дующим подтверждением системности реакции 
АРК стали эксперименты по «расщепленному 
корню» (рис. �). Суть их состоит в том, что две 
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части корневой системы бобового растения по-
мещают в различные пробирки, что исключает 
их физический контакт. Инокуляция одной из 
частей вызывает образование на ней клубень-
ков, тогда как вторая часть остается свободной 
от клубенькообразования. Если теперь спустя 
несколько дней нанести бактерии на вторую 
часть, то в норме новые клубеньки не возникнут 
вообще или их число будет резко снижено. Но 
в случае мутаций суперклубенькообразования 
такая отстроченная инокуляция может вообще 
не повлиять на образование клубеньков или это 
влияние будет значительно ослаблено.

Рис. 1. Молекулярные механизмы сигналлинга в симбиозе Rhizobiu� и бобовых, определяющие специ-
фичность. 

Сигнал в виде специфических флавоноидов, производимый в корнях бобовых, воспринимается белком no�D, что вызы-
вает экспрессию генов клубенькообразования, синтезирующих no�-фактор, структура которого отвечает особенностям 
рецепторной молекулы совместимого бобового растения.  

Рис. 2. Нарушение системной регуляции числа клу-
беньков у гороха.

Мутации по признакам системности вызывают суперклу-
бенькообразование у гороха. ��T� (nitrate tolerant s�mbiosis) –  
устойчивость клубенькообразования к высокому содер-
жанию азота в среде. 

Рис. 3. Локализация сигнала, контролирующего число 
клубеньков.

Признак суперклубенькообразования следует за верхней 
частью растения в эксперименте по прививкам.

Отсроченное клубенькообразование явля-
ется независимым от присутствия живых бак-
терий, оно наблюдается даже при добавлении 
очищенного no�-фактора, сигнального соеди-
нения, синтезируемого бактериями, структура 
которого определяет специфичность взаимо-
действия (рис. 5). 

В системе расщепленного корня no�-фактор 
подавляет образование клубеньков на вторич-
ных корнях, однако только его наличия недо-
статочно для полного проявления АРК.
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ОБЩАЯ СХЕМА  
СИСТЕМНОГО СИГНАЛЛИНГА

Описанные выше эксперименты свиде-
тельствовали о том, что сигнал, разрешающий 
клубенькообразование, генерируется в верхней 
части растения, а затем поступает в корневую 
систему, что кажется логичным, поскольку 
именно в верхней части происходит процесс 
фотосинтеза, от эффективности которого за-

висят потребность растений в азоте и их энер-
гетический статус. Однако такое объяснение 
представляется очень формальным, требующим 
расшифровки более конкретных механизмов, 
тем более, что дефолиация вызывает увеличе-
ние образования клубеньков на корнях мутантов 
по сравнению с диким типом. Следовательно, 
механизм АРК нельзя трактовать как простую 
зависимость от количества фотосинтатов.

Наиболее логичным казалось объяснение, 
предложенное �. �ress�o����, предполагав-�. �ress�o����, предполагав-. �ress�o����, предполагав-�ress�o����, предполагав-, предполагав-
шим, что в процессе развития клубеньковых 
примордиев генерируется сигнал, который 
транспортируется в верхнюю часть растения, 
где обрабатывается и вследствие этого рож-
дается побеговый сигнал, который, попадая 
в корневую систему, подавляет дальнейшее 
клубенькообразование. Для расшифровки этого 
механизма, следовательно, надо было обна-
ружить оба сигнальных соединения, которых 
могло быть и больше, а также их рецепторы 
в верхушечной части и в корнях растения. 
Эта логика совпадает с ранее высказанным  
М.Е. Лобашевым положением о том, что клетка 
не должна выходить из-под контроля организма, 
что особенно актуально для такого признака, 
как деление. Процесс образования клубеньков 
как раз и представляет из себя дедифференци-
ровку клеток кортекса с появлением вторичных 
меристем и новообразований.

Феномен симбиотической азотфиксации, 
таким образом, является интересной моделью 

Рис. 4. Система «расщепленный корень» (Kossla�, 
�o�lool, 198�. Р. 125–130). 

У мутанта на корне В формируется большее количество 
клубеньков вследствие нарушенной авторегуляции.

Рис. 5. ��o�-факторы, определяющие специфичность к разным растениям.

Различия в структуре no�-фактора определяют специфичность взаимодействия. При наличии сходной части молекулы –  
хитоолигосахарида (1), в зависимости от наличия заместителя – сульфогруппы (2) и разных остатков жирных кислот (3) 
no�-фактор вызывает клубенькообразование у гороха или люцерны. 
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для изучения скоординированной реализации 
комплекса факторов, от которых зависит пере-
ход растений на новый источник питания путем 
системного регулирования. 

Итак, процесс клубенькообразования запуска-
ется посредством no�-фактора, находится под 
контролем растения и зависит от условий 
окружающей среды. При этом происходят два 
процесса – проникновение бактерий в расте-
ние посредством образования инфекционных 
нитей и образование вторичных меристем 
внутри корня. Эти два процесса обеспечиваются 
сходными генами, работающими в различных 
программах. (рис. 6). Данный процесс активно 
контролируется в растении преимущественно 
за счет отрицательных связей, что подробно 
рассмотрено Н.А. Проворовым и Н.И. Воробье-
вым (2012). При этом подавляется избыточное 
образование инфекционных нитей и зачатков 
клубеньков. Последние образуются только в 
очень ограниченной зоне корня, сразу за кор-
невой точкой роста (Более подробно описано в 
(D�D��haeseleer e�t� �l �l�l., 2010)). 

Феномен АРК, таким образом, является 
примером регуляции на дальнем расстоянии. 
Наиболее вероятным было полагать, что такой 
механизм основан на контроле процесса деле-
ния клеток как части более общего процесса 
регуляции роста и развития растений. В даль-
нейшем эти предположения подтвердились при 
выявлении рецепторов сигнала, поступающего 
из корней. 

Плейотропное действие мутантов по АРК 
сказывается на развитии корневой системы. 
Корнеобразование является комплексным про-
цессом, который характеризуется большой плас-
тичностью в ответ на изменяющиеся условия 
среды, обеспечивая выживание организма.

Исследователи АРК – �. �e �rui�n и К. ��c���-�. �e �rui�n и К. ��c���-. �e �rui�n и К. ��c���-�e �rui�n и К. ��c���- �rui�n и К. ��c���-�rui�n и К. ��c���- и К. ��c���- 
lows�i – обратили внимание на мутант Lot�us 
���onicus, который характеризовался наруше-
нием в развитии корней и одновременно прояв-
лял суперклубенькообразование (KrusellKrusell e�t� �l �l�l., 
2002). Были описаны несколько аллелей данно-
го гена, которые получили название h�r�-�-3.  
Инокуляция такого мутанта Me�sorhizobiu� 
lot�i вела к почти полному подавлению роста 
растения и суперклубенькообразованию, при 
котором клубеньки практически покрывали 

весь корень. Исследование процесса проникно-
вения бактерий в корень показало, что процесс 
образования инфекционных нитей практически 
не отличается от процесса у дикого типа, однако 
если у нормальных растений из этих нитей об-
разуется только 9–15 клубеньков, то у мутанта 
развитие большинства инфекционных нитей 
приводит к формированию многочисленных 
зон с митозами, которые затем формировали 
клубеньковые примордии, что вело к супер-
клубенькообразованию с характерной для 
данного мутанта устойчивостью к повышенной 
концентрации нитратов в среде. Неинокулиро-
ванный мутант h�r� характеризовался также 
значительно укороченной корневой системой. 
При этом положение вторичных корней как 
у мутанта, так и у нормальных растений не 
различалось, однако частота вторичных корней 
была значительно выше у мутанта. Митоти-
ческая активность у мутанта также значитель-
но превышала таковую у дикого типа. Было 
также отмечено почти двукратное укорочение 
корней и снижение надземной массы, что вы-
являлось даже без инокуляции. Подавление 
развития растений, связанное с инокуляцией, 
характерно, хотя и не в такой степени, и для 
других мутантов по клубенькообразованию,  
т. е. нарушение регуляции приводит к усилению 
паразитических свойств симбиотических сис-
тем. Следует предположить, что сходные гены 
могут быть вовлечены как в симбиотические, 
так и несимбиотичесие процессы. Графтинг 
(прививки) выявил, что корневые признаки 
также контролируются верхней частью. Значит, 
ген H�r-�-� является элементом контроля корне-
образования на длительном расстоянии. 

Это можно объяснить по-разному. Посколь-
ку мутантный фенотип проявляется в отсутст-
вие ризобий, то первичная роль гена H�r, 
вероятно, должна быть связана с контролем 
корнеобразования, а дефект клубенькообразо-
вания вызван конфликтом программ, в которые 
вовлечен данный ген. Альтернативно продукт 
этого гена напрямую контролирует клубень-
кообразование, представляя, таким образом, 
один из элементов общего пути регуляции 
развития корней и клубеньков, связанный, 
кроме того, и с чувствительностью к азотному 
статусу почвы. 
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СТРУКТУРА ГЕНОВ АРК  
И ПЕРЕДАЧА СИГНАЛА

Решающий прорыв в изучении молекуляр-
но-генетического контроля системности был 
достигнут тогда, когда к уже упомянутым �. �e�. �e. �e�e  
�rui�n и К. ��c���lows�i присоединился �. �tou�- и К. ��c���lows�i присоединился �. �tou�-�. �tou�-. �tou�-�tou�-
�aаr�,которыйктомувременисумелналадитьсек-, который к тому времени сумел наладить сек-
венирование симбиотических генов, в частности  
впервые расшифровал структуру гена nin. В 
результате позиционного клонирования удалось 
идентифицировать контиг, содержащий локус, 
последовательность нуклеотидов которого была 
изменена у мутанов по гену h�r (KrusellKrusell e�t� �l �l�l., 
2002). В состав этого гена входит один интрон, 
открытая рамка считывания включает 2 958 нук-
леотидов. Соответствующий белок насчитывает 
986 аминокислот. Данный белок относится к 
трансмембранным белкам с обогащенными лей-
цином участками (���), расположенными сразу���), расположенными сразу), расположенными сразу 
за сигнальным пептидом и имеющими следую-
щий мотив: �����������T������������������������������T��������������������T�������������������T��������������� ����  
(где �� и � обозначают гидрофобные и варьиру-�� и � обозначают гидрофобные и варьиру- и � обозначают гидрофобные и варьиру-� обозначают гидрофобные и варьиру- обозначают гидрофобные и варьиру-
ющие аминокислоты). Данный мотив повто-
ряется более 20 раз. Внутриклеточная часть 
белка характерна для серин�треониновых киназ. 
Таким образом, он обладает всеми признаками 
рецепторного белка. Его возможная функция, 
как и индуктор, были вычислены на основании 
имеющейся базы данных. Этот ген на 53,2 % 
сходен со структурой гена C�LAVATA��, включая 
и экзон-интронную структуру (рис. 7). Струк-
тура гена HAR�� также на 7�,8–91,5 % совпадала 
с генами, выявленными у сои. Подробно была 
изучена также структура гена гороха SYM����, 
мутации по которому имели фенотип супер-
клубенькообразования, сходный с мутантами у 
сои и лотуса. Мутанты по данному гену несли 
различные отклонения в его структуре как в 
экстрацеллюлярном, так и во внутриклеточном, 
киназном, доменах. Косегрегационный анализ 
подтвердил гипотезу о гомологичности генов 
PsSYM��� �� �������� �� �����HAR�.�.

Выяснилось, что все � гена у разных бобо-
вых, h�r��, sy���sy�����, n�rk�n�rk� и sunnsunn, являются кина- являются кина-
зами, обогащенными лейциновыми повторами 
в экстрацеллюлярном домене (���) и могли���) и могли) и могли 
рассматриваться как вероятные кандидаты на 
роль рецепторов корневого сигнала. Анализ 
экспрессии данных генов у гороха и лотуса 

показал, что их транскрипты широко представ-
лены в различных частях растения, а экспрессия 
не зависит от ризобий и наличия минерального 
азота. Этого и следовало ожидать, если мы пред-
полагаем, что белки �s���29�s���2929 и H��1 являются1 являются 
рецепторами, однако должны были существо-
вать сигналы, связанные как с азотным статусом 
почвы, так и с присутствием бактерий. 

Наиболее вероятной казалась связь АРК 
и системы регуляции, сходной с регуляцией 
генов типа C�LAVATA, где индукторы уже были 
известны. 

C��V�T�1, описанный ранее у арабидопси-1, описанный ранее у арабидопси-
са, функционирует как рецептор, узнающий 
сигнал в виде небольшого белка C��V�T�3C��V�T�33 
(C�V3). Ранее было известно, что данныйC�V3). Ранее было известно, что данный3). Ранее было известно, что данный 
сигнал генерируется делящимися побеговыми 
клетками и на коротком расстоянии ингибирует 
деление стеблевых меристем, стимулируя пере-
ход к дифференцировке и поддерживая таким 
образом необходимый баланс между наличием 
функционирующих меристем и формированием 
новых органов растения. Такой же регулятор-
ный комплекс был обнаружен и у других рас-
тений, в частности у риса, где было отмечено, 
что рецептор, сходный с H��1, связываетсяH��1, связывается1, связывается 
белками C��C�� семейства. Это семейство вы-
зывает большой интерес как универсальный 
регуляторный механизм у растений (см. обзор 
Додуевой и др. (2012)). 

Поэтому наиболее вероятной гипотезой было 
то, что данный механизм функционирует и в 
симбиозе. Эту гипотезу одним из первых прове-
рили исследователи из Токийского университета 
(��amoto��amoto e�t� �l �l�l., 2009) под руководством �. Ka-�. Ka-. Ka-Ka- 
wa�uc�i. Данные были опубликованы в 2009 г.  
В ходе работы в геноме лотуса было выявлено 
до � десятков пептидов, обладающих сходством 
с C�V3. Из всего числа возможных кандидатов вC�V3. Из всего числа возможных кандидатов в3. Из всего числа возможных кандидатов в 
клубеньках экспрессия трех из них усиливалась 
почти в 100 раз. Эти гены были помещены под 
сильный 35� промотор и такой конструкцией� промотор и такой конструкцией промотор и такой конструкцией 
были трансформированы корни лотуса посред-
ством Agrob�ct�e�riu�.. Отобранные по наличию 
маркерных признаков трансформированные 
растения были проинокулированы. Независи-
мый от C�� пептидов маркер трансформации,C�� пептидов маркер трансформации, пептидов маркер трансформации, 
включенный в состав конструкции, позволял 
различить трансформированные и интактные 
корни. Сравнительный анализ таких корней 
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Рис. 7. Структура рецепторных киназ, контролирующих системные признаки.

Признак системности клубенькообразования контролируется геном H�r у лотуса, NTS� – у сои, которые сходны между 
собой, а также имеют высокий процент гомологии с геном C�LAVATA�. 
Треугольники и стрелки обозначают мутантные локусы. Рецепторная часть (зеленый цвет) представлена ��� повторами. 
Киназный домен (серый цвет) гораздо более консервативен по сравнению с рецепторной частью. 

Рис. 6. Функционирование симбиотических генов гороха (Pisu� s�t�ivu� �.). 

В процессе развития симбиогенеза реализуются три генетические программы: размещение в растении бактериальной 
клетки (1), образование в корнях микоризных структур (2) и закладка и образование вторичных меристем (3). Многие 
общие Sy�-гены контролируют все три процесса, участвуя в разных программах, но в различной очередности, что 
отражено с помощью перекрещивающихся стрелок.
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показал, что сверэкспрессия двух из трех L�C�LE 
генов достоверно ингибировала образование 
клубеньков на растениях дикого типа. Инте-
ресно, что угнетение клубенькообразования 
наблюдалось даже в нетрансформированной 
части корней одного и того же растения. Вероят-
но, ингибирующий эффект распространялся по 
растению системно. Для того чтобы проверить 
возможную связь ��C�� белков с H��1, этими��C�� белков с H��1, этими белков с H��1, этимиH��1, этими1, этими 
же конструкциями были трансформированы 
мутанты h�r��. На мутантных растениях с при-
знаками суперклубенькообразования угнетения 
отмечено не было, что говорит о том, что h�r�� 
эпистатирует над действием L�C�LE и доказы-
вает их связь. 

Синтез ��C�� белков наступал в течение 3 ч белков наступал в течение 3 ч  
после инокуляции одновременно с ранними 
нодулинами, что также подтвердило их связь 
с клубенькообразованием. Штаммы ризобий, 
не вырабатывающие no�-фактора вследствиеno�-фактора вследствие-фактора вследствие 
мутации по nodA, были не способны запустить 
повышенную экспрессию C�LE генов в клубень-
ках, что показало важную роль бактериальных 
сигналов в развитии системных реакций. На-
личие большого количества мутаций по генам 
клубенькообразования позволило вычислить 
примерное время работы генов АРК. Оказалось, 
что у мутантов C�AST�R и L�C�C��M�L�C�C��M� повышен-
ной экспрессии L�C�LE генов не наблюдается. 
Однако она регистрировалась у мутанта по 
гену L�NSP��, что указывало на действие гена 
уже после разделения генетических программ 
на клубеньковую и микоризную, что также 
подчеркивает важность элементов пути рас-
пространения бактериального сигнала для 
системной регуляции.

��C�� пептиды оказались участниками ре- пептиды оказались участниками ре-
гуляции клубенькообразования через азотный 
статус почвы. Мутанты по суперклубенькооб-
разованию, как уже подчеркивалось, устойчивы 
по отношению к наличию повышенных концент-
раций азотных соединений в почве. Экспрессия 
одного из трех генов, специфических для клу-
беньков (L�C�LE-RS�-RS�RS��), оказалась зависимой от 
нитрата калия в почве, причем она усиливалась 
с увеличением концентрации минерального азо-
та при одновременном подавлении образования 
клубеньков. Эффект зависимости экспрессии 
L�C�LE-RS�-RS�RS�� сохранялся и на растениях, мутант-
ных по генам C�AST�R, L�C�C��M�L�C�C��M� и некоторым 

другим, что подчеркивает независимость путей 
нитратного ингибирования от сигнального пути 
no�-фактора.-фактора.

Рассматривая в целом роль данных генов, 
следует отметить, что они сходны с таковыми у 
других растений, которые регулируют процесс 
деления клеток, но имеются и серьезные отли-
чия «клубеньковых» C�� пептидов. ПреждеC�� пептидов. Прежде пептидов. Прежде 
всего, следует указать на то, что они появлялись 
в ответ на внешние воздействия, что и должно 
было быть, если рассматривать их как сигналы 
изменений в окружающей среде. Однако до сих 
пор не удается прямо показать транспорт таких 
белков из корней к верхней части растения. Это 
может быть связано с тем, что они претерпевают 
посттрансляционные изменения и, вероятно, 
могут быть редуцированы до 12-членных 
пептидов, включающих гидроксипролиновые 
остатки. Такие остатки (�������D��H��)�������D��H��)) 
являются высококонсервативными, а потому, 
вероятно, весьма функционально значимыми. 
Однако такие природные или синтетические 
укороченные пептиды были не способны по-
влиять на клубенькообразование. Симбиотиче-
ские пептиды имеют некоторые специфические 
участки, состоящие из � или 5 аминокислот на 
���- и C�-концах соответственно. Таким образом,�- и C�-концах соответственно. Таким образом,C�-концах соответственно. Таким образом,�-концах соответственно. Таким образом, 
часть свойств C�� пептидов укладывается в ихC�� пептидов укладывается в ихпептидов укладывается в их 
сигнальную специфическую роль в симбиозе, 
однако прямые доказательства отсутствуют. 
Одним из объяснений, касающихся потери чув-
ствительности к нитратам, может быть гипотеза 
о том, что мутации по сигнальным молекулам 
нарушают их связь с рецептором, что и снимает 
ингибирующий эффект (��amoto e�t� �l., 2009) . 

Данная работа японских авторов значи-
тельно расширила наше понимание развития 
АРК, однако оставалось неясным, как связа-
ны клубеньковые факторы типа C��V�T� сC��V�T� с с 
функционированием регулярных меристем 
организма.

Ранее было известно, что C�V3, C�V1�C�V2C�V3, C�V1�C�V23, C�V1�C�V2C�V1�C�V21�C�V2C�V22 
сигнальный путь служит для негативного кон-
троля активности гена WUS, и таким образом 
поддерживается размер клеточной популяции в 
верхушечной меристеме растения. В корневой 
системе в покоящемся центре функционирует 
связанный с геном WUS гомеобокс 5 (W�X�)�). 
Под его контролем клетки, находящиеся в поко-
ящемся центре, по мере необходимости выходят 
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из данного состояния в митотический цикл, что 
позволяет поддерживать баланс между делящи-
мися и дифференцирующимися популяциями. 
Гены WUS и W�X являются функционально 
идентичными, и их регуляция опосредована C��C�� 
пептидами. Отсюда следовало, что механизм 
АРК также может обеспечиваться по сходному 
пути. Нам удалось проанализировать, каким 
образом АРК и синтез C�� пептидов сказыва-C�� пептидов сказыва- пептидов сказыва-
ются на активности генов, контролирующих  
развитие меристем (�sipo�a�sipo�a e�t� �l �l�l., 2012). В ра-
боте были использованы неаллельные мутанты 
гороха по клубенькообразованию, Pssy�����, 
Pssy�����, и Psnod33, и проведено их сравнение с 
данными, полученными при изучении модель-
ного объекта Me�dic�go t�runc�t�ul�Me�dic�go t�runc�t�ul� t�runc�t�ul�t�runc�t�ul� (рис. 8). 

Ранее было обнаружено, что W�X�� является 
одним из генов, активность которого индуци-
руется в процессе клубенькообразования, его 
структура а также профиль активности сходны 
при клубенькообразовании у различных объек-
тов (рис. 9). Активность экспрессии W�X�� 
зависела от экзогенного ауксина. Локализация 
активности данного гена в пределах корневой 
зоны показала, что она сосредоточена в преде-
лах покоящегося центра, а также приурочена к 
местам развития боковых корней (рис. 10). На 
3–�-й день после инокуляции в корнях люцерны 
активность ���5 была видима в районе деля-���5 была видима в районе деля-5 была видима в районе деля-

щихся клеток перицикла, эндодермы и кортекса 
напротив ксилемной поры, что соответствует 
образованию клубеньковых примордиев. Затем 
активность смещалась на периферию клубень-
ков. В общем, эти данные свидетельствовали 
о возможной связи ���5 с процессом клу-���5 с процессом клу-5 с процессом клу-
бенькообразования. Профиль его экспрессии 
также соответствовал процессу развития клу-
беньков (рис. 11), а у растений, неспособных 
образовывать клубеньки, активности W�X�� не 
наблюдается. У M. t�runc�t�ul�. t�runc�t�ul�t�runc�t�ul� (мутация sunn-�-�)  
и у гороха, мутантного по генам Sy����� и 
Sy�����, профили экспрессии четко показали ее 
увеличение у мутантов, что свидетельствовало 
о связи АРК побегового комплекса и функци-
онирования корневого гена W�X�.�. Различия в 
экспрессии носили также тканеспецифичный 
характер, экспрессия генов у АРК мутантов 
была выражена по всей меристематической тка-
ни, тогда как у дикого типа она носила гораздо 
более ограниченный характер. 

Если мутации по АРК связаны с дефектами 
докинга (стыковки) C�V и C�� пептидов, тоC�V и C�� пептидов, то и C�� пептидов, тоC�� пептидов, то пептидов, то 
изменение концентрации последних должно 
влиять на развитие клубеньков (подавлять) 
и не оказывать действия на суперклубенько-
образование. Для проверки этого �-дневные 
проростки были трансформированы штам-
мами Agrob�ct�e�riu� rhizoge�ne�s rhizoge�ne�srhizoge�ne�s, несущими в 

Рис. 8. Объекты изучения системности клубенькообразования. 

Мутанты гороха sy���, ��, nod3 имеют нарушения в системном контроле, однако различаются по степени проявления 
признака (супер- и гиперклубенькообразование) и месту проявления мутации (корни или побеги).
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качестве контроля следующие конструкции: 
3�S�Mt�C�LE�3S�Mt�C�LE�3�Mt�C�LE�3Mt�C�LE�3�3 или 3�S�GUSS�GUS�GUSGUS. Увеличение числа 
и экспрессии генов Mt�C�LE�3�3 вызвало резкое 
подавление клубенькообразования у растений 

Рис. 9. Регуляция пролиферации клеток при развитии симбиотического клубенька.

В процессе экспрессии W�X� индуцируется корневой сигнал (1), который, перемещаясь в побеговую часть, связывается 
с рецептором типа C��V�T�1. В ответ происходит выработка сигнала, подавляющего клубенькообразование (2).

Рис. 10. Локализация экспрессии гена W�X� (�Mt�W�X���GUS) на различных этапах развития клубенька.

Экспрессия W�X� (синяя окраска) при клубенькообразовании совпадает с закладкой митотических тканей и следует 
за развитием меристем аналогично с процессами, происходящими при образовании вторичных корней. 

дикого типа, а у мутантов такого действия не 
наблюдалось (рис. 12, 13). 

Таким образом, нам удалось показать, что 
экспрессия W�X�� в клубеньках подавляется 
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Рис. 11. Анализ экспрессии гена W�X� при развитии клубенька. 

а – экспрессия PsW�X� у гороха дикого типа (�risson); б – экспрессия PsW�X� у мутантов sy�3�, sy�3� на 7 д.п.и.;  
в – количественный анализ экспрессии PsW�X� у гороха дикого типа (�risson) методом ОТ-ПЦР в реальном времени.
Экспрессия гена W�X� не наблюдается в отсутствие инокуляции, так же, как и у мутантов ��o�–. Профиль его актив-
ности совпадает с интенсивностью клубенькообразования.

C�V комплексом, который контролирует АРК. комплексом, который контролирует АРК. 
Поэтому консервативная регуляторная система 
�U�����-C�V задействована в контроле не����-C�V задействована в контроле не���-C�V задействована в контроле не-C�V задействована в контроле неC�V задействована в контроле не задействована в контроле не 
только регулярных, но и клубеньковых, вто-
ричных меристем. На примере АРК мы видим, 
что для образования экологически облигатных 
признаков, в частности при симбиотической 

Рис. 12. Влияние сверхэкспрессии гена Mt�C�LE�3 на количество образующихся клубеньков у гороха  
дикого типа. 

Сверхэкспрессия сигнальных пептидов подавляет клубенькообразование в случае наличия активного рецептора  
(типа C��1). 

азотфиксации, используются уже существу-
ющие пути, регулирующие деление клеток. 
Путем подбора специфических для симбиоза 
компонентов сигнального пути вырабатывается 
механизм развития дополнительных функций в 
зависимости от требований окружающей сре-
ды. Важно отметить, что профиль экспрессии 
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W�X�� в ходе симбиогенеза сходен с профилем 
экспрессии генов, вовлеченных в цитокинино-
вый сигналлинг. Это заставляет предположить, 
что данный ген может быть вовлечен в локаль-
ную регуляцию клубенькообразования путем 
влияния на цитокининовый сигналлинг, как 
это имеет место при образовании регулярных 
меристем, например, у арабидопсиса. Если бы 
такое сходство существовало, то увеличение 
активности W�X�� должно было бы приводить 
к увеличению клубенькообразования, чего 
не было отмечено, следовательно роль W�X�� 
может и не быть связанной с цитокининовым 
сигналлингом.

Как уже было отмечено, W�X�� может конт-
ролировать клетки покоящегося центра, тем 
самым регулируя их выход в деление. Изучение 
системы регуляции клубенькообразования, 
основанной на генах типа W�X��, позволяет 
приблизиться к пониманию механизмов обра-
зования кубеньковых структур из корневых. 
Например, наиболее простым предположением 
было бы то, что в ходе развития клубеньков про-
исходит слияние двух корневых меристем, что 
и дает начало клубеньку. Это предположение 
было высказано М. �arnis�e. Нами изучаются�arnis�e. Нами изучаются. Нами изучаются 
мутации, которые связывают между собой два 
этих процесса. Мутанты гороха по гену C�och 
(C�ochle��t��) характеризуются уникальным фе-
нотипом – формированием корня на кончике 
развивающегося клубенька (рис. 1�). Данный 
ген был клонирован нами в сотрудничестве с 

Рис. 13. Влияние сверхэкспрессии гена Mt�C�LE�3 на количество образующихся клубеньков у гороха, му-
тантного по гену рецептора. 

Сверхэкспрессия не влияет на суперклубенькообразование, видимо, вследствие нарушения связи C��1-C��.

зарубежными коллегами из Института изучения 
растений (��V-C����, �i��-sur-��ette, �rance) с��V-C����, �i��-sur-��ette, �rance) с-C����, �i��-sur-��ette, �rance) сC����, �i��-sur-��ette, �rance) с, �i��-sur-��ette, �rance) с�i��-sur-��ette, �rance) с-sur-��ette, �rance) сsur-��ette, �rance) с-��ette, �rance) с��ette, �rance) с, �rance) с�rance) с) с 
использованием мутанта noot� Me�dic�go t�run- Me�dic�go t�run-Me�dic�go t�run- t�run-t�run-
c�t�ul� по гомологичному гену. Изучение гена 
C�ochle��t�� показало, что он кодирует белковый 
регулятор «идентификации» вторичной клу-
беньковой меристемы, и его «выключение» 
вследствие мутации ведет к переопределению 
статуса меристематической ткани с «клубень-
кового» типа на «корневой». Таким образом, 
роль C�ochle��t�� сводится к поддержанию мери-
стемы клубенька в качественно ином состоянии 
по сравнению с таковым на кончике корня, а 
отсутствие его экспрессии приводит к «возвра-
щению» меристемы к «базовому», корневому 
состоянию. Интересно, что у мутантов M. t�run-. t�run-t�run- 
c�t�ul� по гомологичному гену noot� в зоне ме-
ристемы клубенька наблюдаются нарушения 
процессов обратной связи: в отличие от нормы 
(дикого типа), в клубеньках noot� повышена 
экспрессия гена W�X�� и подавлена экспрессия 
клубенек-специфичного гена C�LE. Следователь-
но, в основе поддержания статуса клубеньковой 
меристемы лежит та же консервативная регуля-
торная система �U�����-C�V, при этом отли-�U�����-C�V, при этом отли-����-C�V, при этом отли-���-C�V, при этом отли--C�V, при этом отли-C�V, при этом отли-, при этом отли-
чие от корневой меристемы обеспечивает белко-
вый регулятор C�CH���T�, контролирующийC�CH���T�, контролирующий, контролирующий  
работу данной системы в клубеньках при уча-
стии клубенек-специфичных C�� пептидов.C�� пептидов. пептидов. 

Проявление мутантного фенотипа C�ochle��t�� 
не ограничено корневой системой и затрагивает 
также надземную часть растения – прилистники 
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и цветки. Такое плейотропное действие мута-
ции в симбиотическом гене позволяет считать, 
что ген C�ochle��t�� был рекрутирован в систему 
контроля вторичной меристемы клубенька из 
более ранней системы контроля побеговых и 
корневых меристем типа C��V�T�.C��V�T�.. 

Генетический анализ показал, что у араби-
допсиса в рецепции сигнала, регулирующего 
функционирование меристемы, принимает 
участие третий белок – C��V�T�2 (C�V2).C��V�T�2 (C�V2).2 (C�V2).C�V2).2). 
Первоначально также предполагалось, что в 
ходе клубенькообразования C�V2 и C�V1 об-C�V2 и C�V1 об-2 и C�V1 об-C�V1 об-1 об-
разуют гетеродимерный комплекс. Образование 
гетеродимеров, кажется, вообще характерно для 
сигнальных путей, например, это справедливо 
для рецепторного комплекса no�-фактора. По-
этому требовалось проверить, является ли ген 
C�LV�� специфическим фактором регулярных 
меристем или он также вовлечен и в симбио-
тическое взаимодействие. 

Роль C�V2 в процессе клубенькообразова-C�V2 в процессе клубенькообразова-2 в процессе клубенькообразова-
ния была исследована группой авторов из 7 
различных лабораторий мира, использовавших 
методологию исследований �. �tou�aar� (Krusell�. �tou�aar� (Krusell. �tou�aar� (Krusell�tou�aar� (Krusell (KrusellKrusell 
e�t� �l �l�l., 2011). 

Для идентификации C�LV�� гена у лотуса вос-
пользовались геномной библиотекой трансфор-
мационно компетентных искусственных бакте-
риальных хромосом (trans��ormation competenttrans��ormation competent competentcompetent 
bacterial arti��cial c�romosome -T�C), в которой arti��cial c�romosome -T�C), в которойarti��cial c�romosome -T�C), в которой c�romosome -T�C), в которойc�romosome -T�C), в которой -T�C), в которойT�C), в которой), в которойв которой которой 
был обнаружен ген, названный (L�C�lv��). Подоб-
ный ген был обнаружен и у гороха ((PsC�lv��). 
Оба гена были сходны между собой на 85 % 
и содержали открытую рамку считывания со 
структурой белка, состоящего соответственно 
из 719 и 72� аминокислот, с характерной для ре-
цепторов ��� структурой экстрацеллюлярного��� структурой экстрацеллюлярного структурой экстрацеллюлярного 
домена. Они также были сходны с различными 
белками арабидопсиса, кукурузы и других 
растений, принимающих участие в контроле 
развития органов и тканей, а также в контроле 
устойчивости к фитопатогенам. Экстрацеллю-
лярная часть генов ��C�V2, �sC�V2 и �tC�V2��C�V2, �sC�V2 и �tC�V22, �sC�V2 и �tC�V2�sC�V2 и �tC�V22 и �tC�V2�tC�V22 
была сходна на 79 –7� %, однако сходство с ор-
тологичным геном арабидопсиса было гораздо 
меньшим: 37–33 %. Это показывает, что для 
создания новых адаптаций используются уже 
имеющиеся генетические структуры, которые, 
модифицируясь, становятся все более специ-
фическими для новых образований, однако 

Рис. 14. Варианты проявления мутантного фенотипа coc�leata. 

Мутация определяет неспособность разграничения клубеньковой и корневой меристем. Она также плейотропно влияет 
на ряд других признаков растения, связанных с функционированием меристем. 
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сохраняют некоторые исходные функции. Это 
в полной мере проявляется при изучении фено-
типа мутации sy����� у гороха. Данный мутант 
проявляет гипернодулирующий фенотип с 2–3-
кратным повышением количества клубеньков, 
который подчиняется стеблевому контролю. 
Оказалось, что ряд мутантов с увеличенным 
количеством клубеньков относятся именно к 
изменениям гена C�lv�.�. При этом эффект выра-
жен слабее и целесообразно было бы именовать 
данное явление гипернодуляцией в отличие от 
супернодуляции. 

Соответствие мутации sy����� гену PsC�LV�PsC�LV�� 
убедительно доказано: были получены мутации 
в данном гене, которые в одном случае привели 
к появлению соответствующего фенотипа. Бо-
лее того, в результате создания вектора L�C�lv�� 
RNAi удалось обеспечить сайленсинг данного 
гена, что привело к развитию гипернодуляции с 
двукратным повышением количества клубень-
ков, а также уменьшению транскрипционной 
активности до 20–30 % от дикого типа. Никаких 
изменений в развитии верхней части растения у 
таких форм выявлено не было. Это удивительно, 
поскольку в отличие от ранее описанного мутан-
та суперклубенькообразования sy�����, у sy����� 
хорошо видны изменения в габитусе растения 
(рис. 15): время закладки и формирования орга-
нов, а также расстояния между междоузлиями 
и закладкой листов, в результате чего форми-

руется «букет» из цветков и листьев. Ботаники 
найдут здесь большое количество отклонений 
от нормального развития гороха. Вероятно, дан-
ный вариант PsC�LV�� или утрачивает обычные 
функции контроля регулярных меристем, или 
наоборот приобретает все большую специфич-
ность по отношению к процессу клубенькообра-
зования. Комбинация clv�-��-� и h�r�-��-� мутаций в 
одном генотипе не привела к изменению числа 
клубеньков, это подчеркивает, что «клубенько-
вый» ген C�LV�� работает раньше, чем C�LV��, т. е.  
является более общим регулятором. Об этом 
же говорят и данные по его экспрессии – она 
независима от индукции симбиогенеза. Все эти 
данные подчеркивали независимость работы 
клубеньковых «клават». На это же указывала 
локализация этих белков в растительной клетке. 
Это было сделано с использованием бимолеку-
лярной флюоресцентной комплементации. Суть 
метода состоит в том, что модельный объект, 
табак N. be�nt�h��i�n�. be�nt�h��i�n�be�nt�h��i�n�), был трансформирован 
конструкциями, в которых полноразмерные 
кДНКовые копии L�H�r�� и L�C�lv�L�C�lv�� были слиты 
с nYFP или cYFP, которые по-разному светятся 
и позволяют отследить локализацию изучаемых 
белков в клетке. Инфильтрация листьев различ-
ными комбинациями взаимодействия белков не 
выявила. Это следовало из того, что анализируе-
мые белки локализовались либо вместе с марке-
рами эндоплазматического ретикулюма (C�V2),C�V2),2), 

Рис. 15. Мутантный фенотип по гену sy��� (Krussell e�t� �l., 2002. Р. 861–871).

а – гиперклубенькообразование у мутанта (слева) по сравнению с диким типом (сорт �risson); б – побеги мутанта с 
фасциированным апикальным стеблем и укороченным расстоянием цветущих междоузлий. Можно видеть стебель 
мутанта в разрезе; в – то же у дикого типа; г – цветущий апекс дикого типа (увеличено); д – то же у мутанта; е – схема 
развития растений дикого типа (слева) и мутанта. Отмечено междоузлие, в котором появляется первый лист у дикого 
типа и у мутанта, а также появление двух листьев в одном междоузлии и фасциация у мутанта. 
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либо с маркерами плазматической мембраны 
(C�V1), но никак не вместе. Это доказывает то,C�V1), но никак не вместе. Это доказывает то,1), но никак не вместе. Это доказывает то, 
что клубеньковое взаимодействие строится на 
известных механизмах или их составляющих, но 
отнюдь полностью к ним не сводится. Пока не 
существует убедительных схем, объясняющих 
все аспекты взаимодействия элементов молеку-
лярного контроля АРК и клубенькообразования, 
тем более что такой контроль осуществляется на 
различных уровнях. 

Важным вопросом в развитии учения о 
системности клубенькообразования является 
понимание роли гормонов в этом процессе 
(D�D��haeseleer, 2010), в частности ауксина, ко-, 2010), в частности ауксина, ко-
торый может рассматриваться как возможный 
кандидат на верхушечный сигнал. Стеблевая 
часть является основным источником данного 
гормона. Ауксин транспортируется в корни и 
может являться важным регулятором клубень-
кообразования. Его концентрация увеличивает-
ся у мутантов sunn по сравнению с диким типом.sunn по сравнению с диким типом. по сравнению с диким типом. 
В растениях дикого типа по мере развития АРК 
концентрация ауксина уменьшается, чего не 
наблюдается у мутантов. Вполне возможно, что 
концентрация данного гормона прямо связана с 
количеством клубеньков. Однако что-то опре-
деленное можно будет сказать по этому поводу 
только в свете изменения уровня и других гор-
монов, задействованных в регуляцию клеточ-
ных делений, например цитокинина и др. 

Системность проявляется как общий при-
знак развития симбиотических отношений с 
разными микроорганизмами. Разнообразие бак-
терий, живущих на листовой поверхности рас-
тений, было проанализировано у нормальных, 
бесклубеньковых и суперклубенькообразующих 
мутантов сои в условиях дефицита и достаточ-
ного количества азотных удобрений (��e�a��e�a e�t� 
�l., 2011). Состав популяции листовых бактерий 
существенно менялся у ��o���o�– и ��o���o�++ растений 
под воздействием азотных удобрений, тогда как 
у дикого типа он был более стабилен. Удалось 
даже определить две �UT, которые были наибо-�UT, которые были наибо-, которые были наибо-
лее чувствительны к уровню азота. 

Системному контролю подчиняется также 
и микоризная инфекция. Изучение в системе 
расщепленного корня процесса микоризации 
на мутанте сои nt�s 1007 (�ei�ner Clau�ia�ei�ner Clau�ia Clau�iaClau�ia e�t� �l �l�l., 
2005) показало, что у дикого типа наблюдается 
явный супрессорный эффект на образование 

отстроченных микоризных структур, тогда как 
у мутантов такой эффект отсутствовал. 

Таким образом, АРК – это универсальный 
механизм контроля симбиотических отношений 
с микрофлорой.

КОРНЕВАЯ РЕГУЛЯЦИЯ 
КЛУБЕНЬКООБРАЗОВАНИЯ

Как показали данные спонтанной изменчи-
вости, регуляция клубенькообразования осу-
ществляется на двух уровнях: на длительном 
расстоянии (АРК) и на более коротком, при 
котором регуляция осуществляется непосредст-
венно в корнях. Примером таких исследований 
может служить работа, выполненная японскими 
авторами на мутации у Lot�us ���onicus�� ���onicus�����onicus���� назван-
ной «слишком много любви» (t�oo �uch love� �uch love��uch love� love�love�). 
Данный мутант характеризовался гиперноду-
ляцией, однако при исследовании прививок и 
системы расщепленного корня было показано, 
что контроль данного признака осуществляется 
в корневой зоне. Естественно, что наиболее 
интересным является ответ на вопрос, в какой 
степени данный уровень регуляции связан с 
АРК, является ли он его частью. В ходе очень 
простого эксперимента, в котором мутантные и 
нормальные растения были обработаны различ-
ными концентрациями жасмоновой кислоты, 
было показано, что она угнетает клубенько-
образование у обеих форм пропорционально 
использованной концентрации. Это наблюдение 
указывало на то, что данный гормон не являет-
ся сигнальным фактором во взаимодействии 
корни–побеги, кроме того, у t��l мутантов не 
наблюдается повышенной экспрессии L�C�LE--
RS�� системы. Таким образом, скорее всего, мы 
имеем дело с системой регуляции, ассоцииро-
ванной с АРК. 

В нашем распоряжении была мутация nod33 у 
гороха, которая характеризовалась повышенным 
клубенькообразованием, контроль которого, как 
и у t��l, осуществлялся корневой зоной.

Проверка влияния сверэкспрессии Mt�C�LE�� 
у Psnod33 не выявила подавления клубенько-
образования. Это свидетельствует о том, что 
корневой контроль является частью общей 
системы АРК, т. е. регуляция осуществляется на 
двух уровнях: на длительном расстоянии и непо-
средственно в месте образования клубенька.
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Таким образом, сигнальный путь системной 
реакции достаточно подробно описан на модели 
клубенькообразования. 

ФИЛОСОФСКОЕ ОСМЫСЛЕНИЕ 
СИСТЕМНОСТИ МРС

Понятия системности во всем их разнооб-
разии описывает или стремится описать фи-
лософия, в частности философия интеграции 
приспособительных процессов (см., напр.: Кар-
пин, 2005). Естественно, что наиболее подробно 
анализируются процессы в многоклеточном 
животном организме, однако, как нам кажется, 
и растения в союзе с микроорганизмами пред-
ставляют собой ценный материал для понима-
ния роли системных процессов в адаптации. 
Согласно определению, система состоит из 
далее неделимых элементов. В качестве таких 
элементов в АРК можно рассматривать гены 
растений и бактерий, которые, интегрируясь 
в единую систему, создают расширенные воз-
можности для адаптации. Также в качестве  
элементов могут выступать рецепторы и сиг-
налы, способные отвечать на вызовы среды. 
Возмущения среды, выражающиеся в дефи-
ците азота, например, компенсируются за счет 
привлечения азотфиксирующих бактерий к 
снабжению растений азотом. Система относи-
тельно обособлена по отношению к среде, она 
противостоит изменениям окружающего мира. 
Легко видеть, что именно МРС выполняет дан-
ную функцию. 

Важным для понимания вопроса является 
иерархичность систем. Она прослеживается 
на примере дальнего и ближнего сигналлинга. 
Методология анализа МРС вносит нечто новое 
в понимание высшего уровня системности. Этот 
уровень толкуется по-разному, в частности ака-
демик Ю.В. Наточин считает, что такой уровень 
представляет из себя организм, а не популяцию 
(цит. по: Карпин, 2005). Между этими понятия-
ми МРС занимает некоторую промежуточную 
позицию. Формируясь на основе геномов про- и 
эукариот, микробная растительная система вы-
ступает как более высокая степень по отноше-
нию к организму, но зависит в свою очередь от 
популяционных процессов, протекающих среди 
почвенной микрофлоры. Понимание такой осо-
бенности МРС должно способствовать наиболее 

эффективному использованию преимуществ 
данного уровня адаптаций. 

Еще одна особенность МРС заключается в 
сочетании отрицательных и положительных 
связей. С одной стороны, на примере формиро-
вания симбиотического аппарата мы видим, что 
регуляция обеспечивается в основном за счет 
отрицательных связей, сходных с патогенезом, 
но с другой стороны, после ее возникновения 
положительные связи начинают преобладать, 
особенно в сфере интеграции метаболитиче-
ских процессов (более подробно см. Проворов, 
Воробьев, 2012).

Мы рассмотрели, естественно, не все ас-
пекты системности, но даже на этих примерах 
видно, что МРС не только вписывается в общую 
теорию системности и ее регуляции, но и вносит 
новые моменты, расширяющие наши представ-
ления об адаптациях живых организмов. 
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