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Формирование азотфиксирующих клубеньков на корнях бобовых 

растений требует поддержание тонкого окислительно-восстановитель-

ного баланса клетки. Хотя у растений основным неферментативным анти-

оксидантом является аскорбиновая кислота, тиоловый трипептид глута-

тион также играет важную роль в формировании клубеньков. Глутатион 

синтезируется в две АТФ-зависимые стадии. На первой стадии, катализи-

руемой γ-глутамилцистеинсинтетазой (кодируемой геном GSH1), из глу-

тамата и цистеина синтезируется γ-Глу-Цис. На второй стадии к  

γ-Глу-Цис присоединяется глицин, она катализируется глутатионсинтета-

зой (кодируемой геном GSHS). У Бобовых наряду с глутатионом присут-

ствует его гомолог ‒ гомоглутатион, у которого глицин заменен на β-ала-

нин. Синтез гомоглутатиона осуществляет гомоглутатионсинтетаза, коди-

руемая геном hGSHS. Значимая роль обоих тиолов в клубенькообразова-

нии была показана для модельного бобового растения Medicago truncatula 

с использованием антисмысловых конструкций к GSHS и hGSHS, а также 

анализа транскрипционных профилей растений, обработанных специфи-

ческим ингибитором биосинтеза (гомо)глутатиона ‒ L-бутионин-[S-R]-

сульфоксимином (Иванова, Цыганов, 2017). Было выявлено, что на ран-

них стадиях формирования клубеньков необходимым условием стано-

вится наличие определенного пула обоих тиолов в растительных клетках 

для ингибирования защитных механизмов, индуцируемых салициловой 

кислотой, и колонизации ризобиями клеток макросимбионта. Снижение 

уровней глутатиона и гомоглутатиона снижало число клубеньков и 

уровни экспрессии маркерных генов ранних нодулинов MtENOD12 и 

MtENOD40. 

Была предположена роль глутатиона в стимуляции меристематиче-

ской активности в клубеньках, поскольку максимальная концентрация 

глутатиона в клубеньке наблюдается в меристеме и зоне инфекции 

(Matamoros et al., 1999). Можно предположить, что флуктуации количе-

ства глутатиона в цитоплазме и ядре в клетках в зоне инфекции могут ре-

гулировать повторяющиеся раунды эндоредупликации инфицированных 

клеток. При исследовании роли (гомо)глутатиона в зрелых клубеньках 

M. truncatula было показано, что сверхэкспрессия гена GSH1 в зоне азот-

фиксации приводила к увеличению содержания глутатиона, но не го-
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моглутатиона, при этом наблюдалось повышение эффективности азот-

фиксации (El Msehli et al., 2011). Однако снижение уровня экспрессии 

GSH1 привело к уменьшению эффективности азофиксации и содержания 

обоих тиолов, а также размера клубеньков и экспрессии генов TrxS1 (ко-

дирует тиоредоксин) и LEG (кодирует леггемоглобин). Известно, что 

TrxS1 влияет на дифференцировку бактероидов через окислительно-вос-

становительное состояние цистеин-богатого пептида NCR335 (Ribeiro et 

al., 2017). Были выявлены различия в пространственной локализации экс-

прессии генов биосинтеза (гомо)глутатиона. Ген GSH1 экспрессировался 

в меристеме, зоне инфекции и ранней зоне азотфиксации, hGSHS ‒ в коре 

и проводящих пучках, GSHS ‒ в коре и зоне азотфиксации (El Msehli et al., 

2011). Анализ 73 видов Бобовых, представляющих 3 подсемейства, не вы-

явил зависимость клубенькообразования от уровней накопления 

(гомо)глутатиона в тканях растений (Colville et al., 2015).  

Таким образом, хотя на настоящий момент выявлена важная роль 

(гомо)глутатиона в развитии и функционировании симбиотических клу-

беньков, специфичность действия каждого из тиолов остается слабо изу-

ченной. Тем не менее, недетерминированные клубеньки (с меристемой, 

функционирующей продолжительное время) обычно содержат глутатион, 

в то время как в детерминированных клубеньках (с меристемой активной 

ограниченное время) преимущественно встречается гомоглутатион 

(Matamoros et al., 1999). 

Недавно была изучена роль глутатиона (GSH), гомоглутатиона 

(hGSH) и их соотношения в развитии и функционировании симбиотиче-

ских клубеньков, а также в защитных реакциях, сопровождающих неэф-

фективное клубенькообразование у гороха (Pisum sativum) (Ivanova et al., 

2022). Была использована панель симбиотических мутантов гороха, бло-

кированных на различных стадиях развития симбиотических клубеньков: 

sym33-3 (слабая аллель, «запертые» инфекционные нити, спорадический 

выход бактерий, проявление сильных защитных реакций) и sym33-2 (силь-

ная аллель, «запертые» инфекционные нити, проявление сильных защит-

ные реакции), а также sym40-1 (аномальные бактероиды, окислительный 

стресс, раннее старение, активация защитных реакций). В результате про-

веденных исследований было выявлено, что соотношение глутатиона и 

гомоглутатиона в клубеньках выше, чем в неинокулированных корнях у 

всех анализируемых генотипов, причем наибольшее значение было обна-

ружено в клубеньках дикого типа. Более того, было показано, что пере-

ключение экспрессии генов в тканях клубеньков с hGSHS на GSHS проис-

ходит только после высвобождения бактерий из инфекционных нитей, 

приводя к увеличению соотношения глутатион : гомоглутатион. В неэф-

фективных клубеньках мутантов соотношение глутатион : гомоглутатион 
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было различным и коррелировало со стадией развития клубенька. Изме-

нение уровня обоих тиолов приводило к активации защитных реакций в 

клубеньках. Применение ингибитора биосинтеза глутатиона и гомоглута-

тиона  

L-бутионин-[S-R]-сульфоксимина приводило к морфологическим нару-

шениям в зоне азотфиксации в клубеньках дикого типа, влияло на форми-

рование симбиосом в клубеньках мутанта sym40-1, а также на функциони-

рование меристемы и рост инфекционной нити в клубеньках мутанта 

sym33-3. Повышение уровня обоих тиолов после обработки глутатионом 

способствовало развитию инфекции и усилению защитных реакций в клу-

беньках мутанта sym33-3, тогда как аналогичное повышение в клубеньках 

мутанта sym40-1 приводило к образованию инфицированных клеток, 

напоминающих азотфиксирующие клетки дикого типа, и исчезновению 

зоны раннего старения в основании клубенька. Между тем, повышение 

уровня гомоглутатина в клубеньках мутанта sym40-1 в результате обра-

ботки глутатионом проявилось в виде ограничения инфекции, аналогич-

ного тому, что наблюдалось в необработанных клубеньках мутанта sym33-

3. Эти данные свидетельствуют о том, что для правильной симбиотиче-

ской фиксации азота необходим определенный уровень тиолов и что из-

менения в содержании тиолов или соотношении глутатиона и гомоглута-

тиона связаны с различными нарушениями развития клубенька и актива-

цией защитных реакций. 

Работа поддержана Минобрнауки России (соглашение № 075-15-

2022-320 от «20» апреля 2022 г. грант НЦМУ «Агротехнологии буду-

щего»). 
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Активные формы кислорода (АФК) и азота, такие как супероксид-

анион (O2•
–), пероксид водорода (H2O2) или оксид азота (NO), являются 

окислительно-восстановительными сигнальными молекулами, которые 

вырабатываются растениями в ответ на воздействия окружающей среды. 

Одной из наиболее изученных АФК является пероксид водорода 

(Matamoros, Becana, 2020). Многочисленные данные показали, что Н2О2 

играет важную роль у растений при абиотических и биотических стрессах. 

Он участвует во многих механизмах устойчивости, таких как укрепление 

клеточной стенки растений и продукция фитоалексинов. Также было по-

казано, что Н2О2 действует как сигнальная молекула, участвуя в регуляции 

широкого спектра процессов жизнедеятельности растений, таких как ста-

рение (Puppo et al., 2005; Matamoros et al., 2013), фотодыхание и фотосин-

тез, движение устьиц, клеточный цикл, а также рост и развитие. Излишнее 

накопление Н2О2 может привести к окислительному стрессу растения, ко-

торый вызывает клеточную гибель. Рост и развитие растений во многом 

зависит от развития эффективного механизма, удаляющего Н2О2. Фер-

менты, такие как супероксиддисмутаза (СОД), каталаза, пероксидаза, ас-

корбат пероксидаза и глутатион редуктаза, а также неферментные антиок-

сиданты — токоферолы, аскорбиновая кислота и глутатион совместно 

участвуют в детоксикации Н2О2. Поддержание концентрации H2O2 на со-

ответствующем уровне может содействовать развитию растения и усили-

вать устойчивость к стрессам окружающей среды. Многочисленные ис-

следования показали, что H2O2 не только сам является ключевой сигналь-

ной молекулой в серии ответов, но и активирует множество других важ-

ных сигнальных молекул у растений (Ca2+, салициловую кислоту, абсци-

зовую кислоту, жасмоновую кислоту, этилен, NO) (Desikan et al., 2004; 

Puppo et al., 2005). Эти сигнальные молекулы функционируют совместно 

и играют комплексную роль при передаче сигнала во время роста, разви-

тия и устойчивости растений. 
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