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В обзоре приведены данные, характеризующие влияние на Rhizobium фенольных соединений, 

оказывающихся в ризосфере растения-хозяина в составе его экссудатов в период 

преинфекции. Показано, что в указанный период основные аспекты влияния фенольных 

соединений, а именно, участие в активизации геномной системы ризобий для синтеза ими 

сигнальных молекул – Nod-факторов и в контролировании концентрации этих бактерий в 

ризосфере растения-хозяина, зависят от количественных и качественных модификаций в их 

комплексах, возникающих в разные периоды после инокуляции, в процессе онтогенеза и в 

зависимости от условий внешней среды. Приводятся данные, указывающие на функции 

фенольных соединений в ризосфере при контактировании бобовых растений с другими видами 

полезных или патогенных для них микроорганизмов, распространенных в почве.  
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1 Фенольные соединения отнесены к 

числу «непременных компонентов раститель-

ного мира» (Запрометов, 1993). Вследствие 

структурного разнообразия число известных 

соединений этой обширной группы в настоя-

щее время достигает почти 8000 (Бахтенко, Ку-

рапов, 2008). Существуют различия по составу 

фенольных компонентов у растений в связи с 

видовой принадлежностью (Харборн, Сим-

мондс, 1968; Wollenweber, Dietz, 1981; Запро-

метов, 1993). Результатами многочисленных 

исследований, особенно активно начавшихся с 

40-60-х годов XX столетия, доказана значи-

тельная роль фенольных соединений в жизне-

деятельности растений. Установлено, что фе-

нольные соединения участвуют в процессах 

дыхания, фотосинтеза, трансдукции энергии 

света, укрепления клеточных стенок, в регуля-

ции процессов роста. Существенна роль фе-

нольных соединений в процессах адаптации 
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растений к действию неблагоприятных факто-

ров среды, как активных компонентов защит-

ных метаболических систем. При этом феноль-

ные соединения могут действовать как сиг-

нальные молекулы, запускающие защитные ре-

акции (Bellẻs et al., 1999; Cunha et al., 2001), в 

качестве про- или антиоксидантов могут влиять 

на уровень свободных радикалов (Рогинский, 

1988), который, как известно, возрастает в 

клетках растений при стрессах (Тарчевский, 

2002). Полимеризация фенольных соединений в 

клеточных стенках с образованием лигнина и 

лигниноподобных соединений способствует 

формированию физического барьера для про-

никновения в ткани растения микроорганизмов 

и при поранении (Buffard et al., 1996; Dixon et 

al., 2002). Ряд синтезируемых растениями фе-

нольных соединений являются фитоалексина-

ми, подавляющими патогенную микрофлору 

(VanEtten et al., 1994; Mert-Tіt, 2002).  

После открытия участия фенольных со-

единений в активизации микроорганизмов 

(Stachel et al., 1985) и выявления их в экссуда-

тах растений (d’Arcy-Lameta, 1986) результата-

ми последовавших затем широкомасштабных 

mailto:makarova@sifibr.irk.ru


ФИЗИОЛОГИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ ФЕНОЛЬНЫХ СОЕДИНЕНИЙ 

26 

 

работ доказана важная роль фенольных ве-

ществ во взаимодействии разных видов микро-

организмов с растениями (D’Arcy-Lameta, 1987; 

Phillips, Tsai, 1992; Joubert et al., 2002). В 80-90-

е годы прошлого столетия была доказана веду-

щая роль фенольных соединений в инициации 

взаимодействия и в определении специфично-

сти симбиоза между конкретными видами 

Rhizobium и бобовых культур (Long, 1989, 2001; 

Rao, 1990; Кравченко и др., 1998; Hirsh et al., 

2001). В то же время механизмы, обусловлива-

ющие специфичность реакции на определенные 

фенольные соединения, синтезируемые их рас-

тениями-хозяевами, у различных микроорга-

низмов, включая фитопатогены и микросим-

бионты, пока недостаточно изучены.  

Процесс формирования симбиотических 

взаимоотношений бобовых растений с 

Rhizobium подразделяют на три основных этапа 

(Борисов и др., 1998): преинфекция; инфициро-

вание растений и формирование клубеньков; 

функционирование клубеньков. Общий ход 

формирования бобово-ризобиального симбиоза 

в основном установлен. Формирование симбио-

за – это цепь морфо-физиологических процес-

сов у обоих симбионтов и во многом зависит от 

успешности прохождения его этапов. 

Становление и функционирование бобо-

во-ризобиального симбиоза – это результат 

комплементации генотипов партнеров. В науч-

ной литературе накопилось достаточно аргу-

ментов, свидетельствующих, что все этапы 

формирования симбиоза, а также его эффек-

тивность и азотфиксирующая активность кон-

тролируются генами обоих партнеров. Симбио-

тическая ассоциация основана на молекуляр-

ном взаимодействии партнеров, взаимной акти-

вации посредством сигнальных молекул про-

грамм развития специфических генных систем 

(Long, 1989, 2001; Geurts, Franssen, 1996; 

Bladergroen, Spaink, 1998; Доуни, 2002; Шламан 

и др., 2002; Giles, Downie, 2008). Все это позво-

ляет рассматривать совокупность генов партне-

ров, вступивших в симбиоз, как единую гене-

тическую систему, деятельность которой за-

пускается специфическими сигнальными моле-

кулами.  

По мнению А. Хѐш и ее коллег (Hirsh et 

al., 2001), бобово-ризобиальный симбиоз пред-

определен особым составом фенольных соеди-

нений у бобовых растений. При этом существу-

ет пока никем не опровергнутая точка зрения о 

неспособности вступающих с ними в симбиоз 

клубеньковых бактерий самостоятельно синте-

зировать фенольные соединения (Шламан и др., 

2002). Тем не менее, ризобии способны катабо-

лизировать многие фенольные соединения, из 

числа синтезируемых в тканях бобовых куль-

тур, и использовать их дериваты в качестве 

трофического материала (Rynne et al., 1994; 

Cooper, Rao, 1995; Cooper et al., 1995).  

Участие фенольных соединений при 

формировании бобово-ризобиального симбиоза 

наиболее исследовано на этапе преинфекции, 

когда важны фенольные соединения, присут-

ствующие в ризосфере растения. В период пре-

инфекции фенольные соединения выполняют 

функцию хемоаттрактантов и запускают цепь 

метаболических процессов у бактерий, направ-

ленных на синтез Nod-факторов – сигнальных 

молекул со стороны микросимбионта, участ-

вуют в регуляции концентрации микросим-

бионта в ризосфере.  

С синтезом сигнальных молекул у бакте-

рий появляется возможность к адгезии на по-

верхности корней (стеблей) и проникновению в 

ткани корня внутриинфекционных нитей.  

В регуляции колонизации ризобиями 

корневых клеток могут иметь значение эндо-

генные фенольные соединения. Роль эндоген-

ных фенольных соединений на этапе инфици-

рования и формирования клубеньков изучена 

слабо. В этот период, начинающийся, по-

видимому, после прикрепления бактерий к по-

верхности корневых клеток, путь их дальней-

шего продвижения к сайту инфекции осу-

ществляется благодаря инфекционным нитям и 

проходит через клетки эпидермы и экзодермы 

(Schultze, Kondorosi, 1998; Хадри и др., 2002), 

содержащих большое количество фенольных 

соединений (Scott, Peterson, 1979; Макарова, 

1994). Инфекционные нити осуществляют про-

текторную функцию в отношении бактерий, 

изолируя их от агрессивных компонентов рас-

тительных клеток, позволяют проникать во 

внутренние слои растительного органа к месту 

их дальнейшего поселения.  

В местах образования примордий клу-

беньков биосинтез фенольных соединений, по 

всей вероятности, снижается (Buffard et al., 

1996), однако присутствие фенольных соедине-

ний наблюдали и здесь (Matheus et al., 1998). 

Заметное увеличение содержания фенольных 

соединений отмечали в сформированных клу-

беньках (Желюк, Лобова, 1973), которое может 

быть обусловлено наличием клеток, не входя-

щих в область бактероид-содержащих тканей 

(Vasse et al., 1993). Эти факты могут указывать 
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на причастность эндогенных фенольных ве-

ществ к контролированию корневыми клетками 

нодуляции. 

Пока не совсем ясны механизмы, посред-

ством которых эндогенные фенольные соеди-

нения способствуют проникновению ризобий и 

образованию клубеньков в определенных 

участках корней, участвуют в контролировании 

числа клубеньков, формирующихся на корнях 

растения. Возможно, отчасти их участие в этих 

процессах связано с локальными проявлениями 

в тканях корней защитных реакций, направлен-

ных на противодействие прямому инфицирова-

нию их клеток (Vasse et al., 1993). При иноку-

ляции ризобиями характер и степень проявле-

ния защитных реакций в участках корня с не-

одинаковой восприимчивостью к данным бак-

териям, скорее всего, определяют особенности 

фенольного метаболизма, характерные для кле-

ток этих участков (Макарова, 2010).  

Регуляторные функции эндогенных фе-

нольных соединений в процессах формирова-

ния и функционирования симбиосом не изуче-

ны.  

При формировании бобово-

ризобиального симбиоза под контролем расте-

ния-хозяина находится морфология и число 

клубеньков на корнях, что особенно значимо 

при неблагоприятных для симбиоза условиях. 

Поэтому важно изучение участия фенольных 

соединений в процессах ауторегуляции ноду-

ляции при условиях среды, затормаживающих 

темпы формирования симбиоза.  

В настоящем обзоре приводятся сведе-

ния, которые характеризуют функции феноль-

ных соединений растения-хозяина в процессах 

взаимодействия его с ризобиями на этапе пре-

инфекции, а также показывают зависимость их 

осуществления от условий среды.  

Регуляторная роль фенольных соедине-

ний, синтезируемых бобовыми растениями, в 

инициации симбиоза с Rhizobium  

Этап преинфекции включает процессы 

взаимного узнавания партнеров, аттракции бак-

терий (хемотаксис) в корневую зону растения, 

размножение их в ризосфере и подготовку к 

формированию симбиотических взаимодей-

ствий, обусловленных активацией ризобиаль-

ных генов (nod-генов), имеющих отношение к 

процессам, обеспечивающим проникновение 

ризобий в растение и образование примордий 

клубеньков.  

Триггерами симбиотических взаимодей-

ствий на этапе преинфекции являются синтези-

руемые бобовым растением фенольные соеди-

нения (Long, 1989, 2001; Schultze, Kondorosi, 

1998; Хадри, Бисселинг, 2002; Шламан и др., 

2002). Попадая в ризосферу растения-хозяина в 

составе его экссудатов из корней и набухаю-

щих семян, фенольные соединения вызывают у 

микросимбионта хемотаксис, ускоряют их раз-

множение и на симбиотических плазмидах ри-

зобий стимулируют транскрипцию nod-генов, 

ответственных за синтез ризобиальных Nod-

факторов (Firmin et al., 1986; Peters et al., 1986; 

Redmond et al., 1986; Djorjevic et al., 1987; 

Maxwell et al., 1989; Hartwig et al., 1990, 1991; 

Phillips, Tsai, 1992; Mergaert et al., 2006).  

Хемотаксисная реакция ризобий вызыва-

ется неспецифическими и специфическими хе-

моаттрактантами, поступающими в ризосферу 

из клеток растения в составе растительных экс-

судатов. Углеводы, аминокислоты, органиче-

ские кислоты, служащие для ризобий основным 

трофическим материалом, относят к первой 

группе хемоаттрактантов (Gaworzewska, Carlile, 

1982; Dacora, 2003). Специфическими хемоат-

трактантами являются некоторые фенольные 

соединения (Aguilar et al., 1988; Armitage et al., 

1988; Caetano-Annolиs et al., 1988; Graham, 

1991; Kape et al., 1991; Dharmatilake, Bauer, 

1992). Г. Каэтано-Анолес с соавт. (Caetano-

Annoles et al., 1988) выявили прямую корелля-

цию между способностью флавоноидов инду-

цировать nod-гены Sinorhizobium meliloti и вы-

зывать у них хемотаксис. Хемотаксисная реак-

ция S. meliloti очень сильно зависела от нали-

чия неповрежденных nod-генов. Для Rhizobium 

leguminosarum bv. viciae эта корреляция между 

активацией интактных nod-генов и хемотакси-

сом была гораздо менее выражена (Armitage et 

al., 1988). Агилар с соавторами (Aguilar et al., 

1988) не засвидетельствовали существование 

связи между nod-гениндуцирующей способно-

стью флавоноидов и их активированием хемо-

таксиса у R. leguminosarum bv. phaseoli.  

Ризобиальные сигнальные молекулы – 

Nod-факторы – требуются для того, чтобы вы-

звать у растения-хозяина предшествующие но-

дуляции морфо-физиологические процессы: 

искривление корневых волосков и образование 

в них необходимых для проникновения бакте-

рий в ткани корня инфекционных нитей (Smit et 

al., 2007), инициируют образование примордий 

клубенька (Long,1989; Cullimoro et al., 2001; 

Hirsch et al., 2001).  
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Установлено, что синтез основной части 

бактериальных Nod-факторов – липохитооли-

госахаридных молекул – контролируют гены 

nodA, nodB, nodC (общие nod-гены), для кото-

рых регуляторными являются nodD-гены 

(Hirsch et al., 2001; Шламан и др., 2002). С 

nodD-генами связывают узнавание бактериями 

растительных сигнальных молекул – флавоно-

идов, являющихся коиндукторами белков NodD 

(Firmin et al., 1986; Redmond et al., 1986; Zaat et 

al., 1987; Peters, Long, 1988; Maxwell et al., 1989; 

Cho, Harper, 1991; Кравченко и др., 1998; Шла-

ман и др., 2002).  

По-видимому, фенольные индукторы ри-

зобиальных nod-генов в основном появляются в 

ризосфере бобового растения в присутствии 

ризобий (Dakora et al., 1993; León-Barrios et al., 

1993; Pueppke et al., 1998). Из числа фенольных 

соединений, присутствующих в экссудатах се-

мян и корней бобовых культур, только некото-

рые способны вызывать экспрессию ризоби-

альных nod-генов, то есть, инициировать бобо-

во-ризобиальный симбиоз (Firmin et al., 1986; 

Peters et al., 1986; Maxwell et al., 1989; Hartwig 

et al., 1990; 1991; Dharmatilake, Bauer,1992; 

Phillips, Tsai, 1992).  

В обзоре Х. Шламана с соавторами 

(Шламан и др., 2002) приводится описание ме-

ханизма активации общих nod-генов, в котором 

задействовано три основных компонента: фла-

воноидный индуктор, транс-активирующий бе-

лок NodD и консервативный цис-элемент про-

мотора – последовательность nod-box. Отмече-

но, что связывание NodD c nod-box происходит 

независимо от присутствия флавоноидов, но 

последние необходимы для индукции тран-

скрипции. Число генов nodD неодинаково у 

разных видов бактерий. Так, у R. leguminosarum 

bv. viceae выявлен один ген, у S. meliloti обна-

ружено несколько аллелей этого гена, участву-

ющих в активации nod-генов, ответственных 

непосредственно за синтез липохитоолигосаха-

ридного Nod-фактора. Авторами высказано 

предположение о взаимодействии белков NodD 

с флавоноидами на внутренней стороне мем-

браны бактериальной клетки. Оно основано на 

данных, указывающих на накопление флавоно-

идов у бактерий на внутренней стороне мем-

бран (Recourt et al., 1989) и на полную или ча-

стичную локализацию белка NodD также на 

внутренней стороне этих мембран (Kondorosi et 

al., 1989; Schlaman et al., 1989).  

В числе фенольных соединений, влияю-

щих на экспрессию общих nod-генов у ризобий, 

обнаружены представители разных структур-

ных групп: халконы, флаваноны, флавоны, 

флавонолы, изофлавоноиды, куместаны и анто-

цианидины (Шламан и др., 2002; Makoi, 

Ndakidemi, 2007). Отмечалось, что фенольные 

индукторы действуют на ризобиальные nod-

гены в низких концентрациях – от 100 нМ до 10 

мкМ (Rao, 1990). Высокие концентрации фе-

нольных индукторов могут ингибировать экс-

прессию этих генов у ризобий (Scheidemann, 

Wetzel, 1997). 

В корневых экссудатах преобладают 

агликоны фенольных соединений, в тканях 

корней их содержание низкое и подавляющая 

масса фенольных соединений представлена в 

виде конъюгатов – преимущественно, глико-

зидных (D’Arcy-Lameta, 1986, 1987; 

Sheidemann, Wetzel, 1997; Bendarek et al., 2003). 

По степени влияния на ризобии агликоны фла-

воноидов более эффективны, чем их гликозиды 

(Peters, Long, 1988; Hartwig et al., 1990; Dakora, 

2003). Появление агликонов фенольных соеди-

нений в ризосфере бобового растения возмож-

но и благодаря способности ризобий подвер-

гать гидролитическому распаду их гликозиды 

(Hartwig, Phillips, 1991).  

Как отмечено выше, фенольные соедине-

ния, синтезируемые в клетках растения-

хозяина, неоднозначно влияют на индукцию 

nod-генов, поэтому структура фенольных со-

единений является определяющей в специфич-

ности симбиотических взаимодействий между 

конкретными видами бобовых культур и ризо-

бий. В экссудатах растений может присутство-

вать несколько индукторов nod-генов (Zaat et 

al., 1989; Makoi, Ndakidemi, 2007). Совокупный 

эффект нескольких индукторов может быть 

выше, чем отдельно взятых (Begum et al., 2001).  

Р.М. Косслак с соавторами (Kosslak et al., 

1987), установив, что соединения, относящиеся 

к индукторам nodABC-генов Sinorhizobium 

fredii, не эффективны для тех же генов 

Rhizobium leguminosarum bv. trifolii, тем самым 

показали, что для каждого вида ризобий харак-

терен определенный набор фенольных индук-

торов. Это подтверждено результатами иссле-

дований многих авторов. Так, для вступления в 

симбиотические отношения пары люцерна – 

Sinorhizobium meliloti наиболее активно дей-

ствующими индукторами ризобиальных nod-

генов оказались лютеолин (Peters et al., 1986), 

4,4'-дигидроксихалкон и ликвиритигенин 

(Maxwell et al., 1989). У этих же бактерий на 

активацию белков NodD1 и NodD2 положи-
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тельно влиял формононетин-7-О-гликозид из 

ризосферы люцерны (Leуn-Barrios et al., 1993). 

Индукторами nod-генов Rhizobium 

leguminosarum bv. trifolii оказались лютеолин и 

выделенный из клевера 4',7-дигидроксифлавон 

(Peters et al., 1986; Radmond et al., 1986; Peters, 

Long, 1988). Наилучшими индукторами для 

nod-генов R. leguminosarum bv. viceae были 

апигенин, гесперитин, нарингенин, эриодик-

тиол и апигенин-7-О-глюкозид (Firmin et al., 

1986; Zaat et al., 1987; Peters, Long, 1988; Begum 

et al., 2001). К основным индукторам nod-генов 

Bradyrhizobium japonicum и Sinorhizobium fredii 

– микросимбионтов сои (Glycine max) – отнесе-

ны изофлавоны (Kosslak et al., 1987; Cho, 

Harper, 1991; Rao, Cooper, 1995; Dakora, 2003). 

На экспрессию nod-генов у Bradyrhizobium 

japonicum, по-видимому, могут влиять продук-

ты метаболизации в этих бактериях изофлаво-

нов – умбеллиферон и фенилуксусная кислота 

(Rao, Cooper, 1995).  

В ризосфере бобового растения одновре-

менно присутствуют фенольные индукторы и 

суппрессоры ризобиальных nod-генов (Firmin et 

al., 1986; Zaat et al., 1987; 1989; Peters, Long, 

1988; Maxwell et al., 1989). Например, в корне-

вых экссудатах белого клевера антагонистами 

даидзеина, вызывающего экспрессию nod-генов 

Rhizobium leguminosarum bv trifolii, оказались 

убеллиферон и формононетин (Djordjevic et al., 

1987). Для nod-генов R. leguminosarum bv. 

viceae к суппрессорам отнесены представители 

изофлавонов (Firmin et al., 1986; Djordjevic et 

al., 1987; Zaat et al., 1987; Peters, Long, 1988; 

Begum et al., 2001), однако это не относится к 

такому производному изофлавонов, как пиза-

тин – фитоалексину, который синтезируют 

клетки растения гороха. К. Новак с соавторами 

заметили небольшое усиление секреции пиза-

тина из корней гороха при инокуляции R. 

leguminosarum bv viciae (Novak et al., 1989), а 

позднее (Novak et al., 1995) они констатировали 

индифферентность к данному веществу nod-

генов этого же вида бактерий, объяснив отсут-

ствие реакции на действие указанного выше 

вещества неузнаванием его рецептором NodD.  

Приведенные выше сведения затрагивают 

лишь некоторые стороны регуляции экспрессии 

ризобиальных nod-генов при участии феноль-

ных соединений. Ряд важных проблем, имею-

щих отношение к регуляторной функции фе-

нольных соединений при формировании бобо-

во-ризобиального симбиоза и требующих более 

глубоких исследований, не обсуждались в 

настоящем разделе, но они затронуты в обзоре 

Л.В. Кравченко с соавт. (1998). Это касается 

выявления связи между количеством и каче-

ственным составом фенольных соединений в 

корневых и семенных экссудатах, с количе-

ством формирующихся на корнях клубеньков, 

особенностей состава фенольных индукторов 

nod-генов у бобовых растений, входящих в 

группу перекрестной инокуляции. В числе но-

вых и важных проблем, где роль фенольных со-

единений не изучена и на которые обратили 

внимание авторы, это создание гибридного гена 

nodD, с которым, в свою очередь, может быть 

связано создание ризобиальных штаммов с ши-

роким диапазоном хозяйской специфичности.  

Итак, основной целью настоящего разде-

ла было показать, что присутствующие в ризо-

сфере растения-хозяина фенольные вещества 

различаются по характеру действия на индук-

цию транскрипции бактериальных nod-генов. 

Состав фенольных соединений в экссудатах 

бобовых растений определяют специфичность 

их взаимодействия с конкретными видами 

Rhizobium. Количественные и качественные 

изменения в их составе, вероятно, будут опре-

делять ход симбиотических взаимодействий и 

являются частью процессов ауторегуляции но-

дуляции.  

Влияние фенольных соединений на раз-

множение бактерий в ризосфере бобового 

растения  

При формировании бобово-

ризобиального симбиоза для успешного осу-

ществления инфицирования и нодуляции бобо-

вого растения концентрация ризобий в почве 

должна быть оптимальной (Мишустин, Шиль-

никова, 1973). Поддержание растением-

хозяином необходимой численности бактерий в 

его ризосфере в период преинфекции, очевид-

но, осуществляется посредством веществ, сек-

ретируемых растением во внешнюю среду. 

Первые доказательства участия фенольных со-

единений в контролировании размножения ри-

зобий представлены в работе (D’Arcy- Lameta, 

1987). К сожалению, в дальнейшем изучению 

этой проблемы были посвящены единичные 

исследования, которые будут упомянуты ниже.  

 Пока не совсем ясны механизмы влияния 

фенольных соединений на размножение ризо-

бий. В литературе имеются свидетельства, что 

к контролированию процесса размножения ри-

зобий имеет отношение группа fts-генов 

(Margolin, Long, 1994), которая изучена слабо. 

Из них наиболее исследован ftsZ-ген, продук-

том которого является белок, участвующий в 
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делении клетки. Он входит в состав контрак-

тильной структуры. Показано, что у R. meliloti 

данный ген локализован в основной хромосоме. 

Выявлена еще целая группа генов fts: ftsA,Q,L, 

роль которых не изучена. Однако в настоящее 

время не получено конкретных фактических 

доказательств влияния фенольных соединений 

корневых экссудатов на экспресссию ризоби-

альных fts-генов.  

Для процесса размножения ризобий мо-

гут иметь значение фенольные соединения, ко-

торые эти бактерии способны метаболизиро-

вать до соединений, служащих для них трофи-

ческим материалом в качестве источника угле-

водов (Hussien et al., 1974; Muthukumar et al., 

1982; Rynne et al., 1994; Rao, 1990; Cooper et al., 

1995; Rao, Cooper, 1995). Структура фенольных 

соединений, которые подвергаются катаболиз-

му, и пути их метаболизации до более простых 

фенолов имеют свои особенности у разных ви-

дов Rhizobium (Muthukumar et al., 1982; Rynne 

et al., 1994; Cooper, Rao, 1995).  

Как следует из результатов работы 

(Hartwig et al.,1991), влияние на размножение 

ризобий выделяемых во внешнюю среду фе-

нольных соединений зависит от их структуры. 

Более эффективными для размножения ризобий 

оказались фенольные соединения экссудатов 

набухших семян. У люцерны (Medicago sativa 

L.), использованной в качестве объекта автора-

ми выше указанной работы, в составе семенных 

экссудатов доминировали 3′,4′,5,7-замещенные 

флавоноиды, которые оказались эффективными 

стимуляторами размножения ее микросим-

бионта – Sinorhizobium meliloti. Однако эти со-

единения не показали себя активными индук-

торами nod-генов указанных бактерий. В экс-

судатах же корней доминирующими оказались 

5-дезоксифлавоноиды, которые положительно 

влияли на индукцию nod-генов S. meliloti, но не 

на их рост. Примечательно, что 5,7,3′,4′-флавон 

(лютеолин), присутствующий в экссудатах се-

мян и корней как в свободном виде, так и в со-

ставе конъюгата, слабо стимулировал размно-

жение ризобий (Hartwig et al.,1991), но был от-

несен к числу сильных индукторов их nod-

генов (Hartwig, Phillips, 1991). Это свидетель-

ствует о различных механизмах влияния лю-

теолина на рост ризобий и экспрессию у них 

nod-генов.  

Среди многообразия фенольных соеди-

нений, представленных в экссудатах бобового 

растения (D’Arcy- Lameta, 1986; Макарова, Ру-

диковская, 2003; Макарова и др., 2007), присут-

ствуют не только стимулирующие, но и подав-

ляющие рост и развитие микрофлоры, а также 

некоторых высших растений. У бобовых расте-

ний веществами такого негативного действия 

являются фитоалексины изофлавоноидного 

происхождения (Kato-Naguchi, 2003; Makoi, 

Ndakidemi, 2007).  

Фитоалексины растения-хозяина, по-

видимому, не влияют на рост совместимого ему 

вида Rhizobium (Pankhurst, Biggs, 1980; Novak et 

al., 1989), однако эти бактерии чувствительны к 

фитоалексинам тех видов бобовых растений, с 

которыми они не способны вступать в симбиоз. 

Исходя из этого, можно допустить такую 

функцию фитоалексинов, непохожих по струк-

туре и выделенных из разных видов бобовых 

растений, как предопределение совместимости 

микросимбионта к растению-хозяину (Makoi, 

Ndakidemi, 2007).  

Наряду с изофлавоноидными фитоалек-

синами в составе экссудатов присутствуют и 

ароматические соединения аллелопатического 

действия, относящиеся к другим классам фе-

нольных соединений. Так, из корневых экссу-

датов гороха, а затем и экссудатов сои (Glycine 

max L. Merr.) и бобов (Vicia faba L. var.major 

Hartz) изолировали N-фенил-2-нафтиламин 

(Макарова и др., 2009, 2012), известное как 

негативное аллелопатическое вещество (Wu et 

al., 2007). Это соединение показало себя инги-

битором размножения Rhizobium leguminosarum 

bv.viceae в минимальной жидкой среде (Мака-

рова и др., 2009). Аналогичный эффект вызы-

вали также найденные в составе корневых экс-

судатов гороха сложноэфирные соединения о-

фталевой кислоты и соединение, предваритель-

но отнесенное к стильбенам (Макарова и др., 

2007, 2012). Что касается стильбенов, они из-

вестны как вещества, подавляющие микрофло-

ру (Blotgett, Stanosz, 1997; Bois, Lieutier, 1997), 

и как эндогенные компоненты клеток, которые 

у высших растений могут накапливаться при 

неблагоприятных условиях среды и участво-

вать в ингибировании их роста (Софронова, 

Петров, 2002).  

Негативный эффект аллелопатических 

соединений на размножение ризобий, по-

видимому, может возрастать благодаря их уси-

ленной экскреции в некоторые периоды после 

инокуляции и в неблагоприятных для симбиоза 

условиях (Макарова и др., 2012). В экссудатах 

гороха присутствуют и соединения ростстиму-

лирующего действия в отношениии ризобий. 

По нашим данным, в ризосфере этого вида рас-

http://ru.wikipedia.org/wiki/L.
http://ru.wikipedia.org/wiki/Merr.
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тений положительный эффект на размножение 

его микросимбионта – R. leguminosarum bv. 

viceae – могут оказывать изофлавоны и их 

конъюгаты (Макарова и др., 2007).  

Можно высказать предположение, что 

все возникающие изменения в соотношении 

ингибиторов и стимуляторов размножения ри-

зобий в составе комплексов фенольных соеди-

нений корневых экссудатов имеют отношение к 

механизмам ауторегуляции нодуляции. Пер-

спективными могут быть исследования ростре-

гулирующей функции фенольных соединений в 

отношении ризобий в связи с участием в регу-

ляции периодичности инфицирования корней и 

образования на них клубеньков по мере разви-

тия корневой системы (образование боковых 

корней) растения-хозяина, а также в связи с 

лимитированием числа клубеньков на его кор-

нях в неблагоприятных условиях.  

Экссудация фенольных соединений из 

корневых клеток и ее роль в определении об-

ласти инфицирования и нодуляции при фор-

мировании бобово-ризобиального симбиоза  

Наряду с существующим мнением, что 

фенольные соединения из растительных клеток 

поступают в ризосферу вследствие экзосмоса, в 

литературе имеются доказательства другого 

механизма выведения фенольных соединений 

из клеток растения в ризосферу. Обнаружено, 

что в растительных клетках при выведении во 

внешнюю среду флавоноидных соединений 

участвуют АТФ-связывающие транспортерные 

белки кассетного типа (Badri et al., 2007; 

Sugiyama et al., 2007). Существование такого 

механизма, по-видимому, может служить объ-

яснением избирательной секреции во внешнюю 

среду фенольных соединений определенных 

структур (Sugiyama et al., 2007).  

Роль фенольных соединений в определе-

нии границы области инфицирования корня 

пока не изучена. Вследствие размножения ри-

зобии покрывают поверхность корня, но при 

этом только небольшого участка, в основном 

приходящегося на зону начинающих рост кор-

невых волосков и прилегающей к нему зоны с 

незакончившими рост корневыми волосками 

(Макарова, Нурминский, 2005). Причиной тому 

могут быть соединения, секретируемые клет-

ками разных участков корней. По-видимому, 

выделяющиеся в определенных областях корня 

соединения, которые подавляют размножение 

ризобий, ограничивают площадь корневой по-

верхности, подвергающейся колонизации эти-

ми бактериями. Об этом свдетельствуют дан-

ные работы (Zhu et al., 1997), в которой показа-

но, что в поверхностных клетках кончиков кор-

ней гороха в условиях низких температур уси-

ливается синтез химически активных соедине-

ний (неизвестной пока природы), негативно 

влияющих на размножении R. leguminosarum, 

но при этом стимулирующих экспрессию nod-

генов у этих бактерий.  

Установлено, что целый ряд веществ сек-

ретируется и периферическими клетками кор-

невого чехлика (“root cap border cells”), слущи-

вающимися с его поверхности по мере роста 

корня и под влиянием условий среды (Zhu et 

al., 1997; Hawes et al., 1998; Hamamoto et al., 

2006). Характерным для бобовых культур явля-

ется вхождение их в группу растений, у кото-

рых периферические клетки корневого апекса 

могут сохранять способность к размножению 

после слущивания с поверхности корня и 

участвуют в формировании бобово-

ризобиального симбиоза. Выделяемые этими 

клетками во внешнюю среду вещества воздей-

ствуют на почвенную микрофлору как хемоат-

трактанты и влияют на их рост. Показано, что 

секретируемые ими вещества оказывают зави-

симое от температуры влияние на экспрессию 

ризобиальных nod-генов и на рост ризобий 

(Zhu et al., 1997; Hawes et al., 1998). Авторы 

вышеупомянутых публикаций связывают дан-

ные эффекты секретируемых веществ на ри-

зобиальные клетки с наличием в их составе фе-

нольных соединений. Однако они не приводят 

конкретных доказательств секреции фенольных 

соединений обсуждаемыми корневыми клетка-

ми, а ограничиваются лишь фактами, указыва-

ющими на наличие в этих клетках антоциани-

нов и экспрессии ферментов, участвующих в 

синтезе фенольных соединений – фенилалани-

наммонийлиазы, изофлавонредуктазы (Nicoll et 

al., 1995; Brigham et al., 1995; Hawes et al., 

1998).  

Экссудация фенольных индукторов nod-

генов выявлена в области корня, расположен-

ной ближе к его кончику, она наиболее активно 

осуществляется в участке с молодыми разви-

вающимися корневыми волосками и практиче-

ски отсутствует в зоне дифференцированных 

корневых волосков (Redmond et al., 1986; 

Peters, Long, 1988). Результаты ряда работ 

(Redmond et al., 1986; Djorjevic et al.,1987; 

Peters, Long, 1988) указывают на различные со-

став и характер воздействия на экспрессию ри-

зобиальных nod-генов фенольных соединений, 

секретируемых в зоне взаимодействия корне-

вых клеток с этими бактериями. Замечено, что 
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области корня, ответственные за секрецию воз-

действующих на ризобии фенольных соедине-

ний включают зоны преимущественного выде-

ления фенольных индукторов или ингибиторов 

экспрессии ризобиальных nod-генов (Djorjevic 

et al.,1987).  

Исходя из представленных выше сведе-

ний, можно предположить, что определяющи-

ми для ограничения зон инфицирования ризо-

биями и нодуляции являются два фактора. Это 

разная способность периферических клеток 

корня секретировать фенольные соединения и 

особенности состава этих соединений в обла-

стях корня, ответственных за экссудацию. Раз-

личия в составе фенольных соединений в раз-

ных областях, ответственных за экссудацию, 

имеют значение для размножения ризобий 

вблизи поверхности корневых клеток и актива-

ции у них синтеза Nod-факторов. 

Факторы, определяющие эффектив-

ность фенольных соединений в ризосфере на 

этапе преинфекции  

Накопленные к настоящему времени экс-

периментальные данные свидетельствуют, что 

любое новое событие в жизни растения связано 

с модификациями биосинтеза и метаболизма 

фенольных соединений в его тканях. Измене-

ния в обмене эндогенных фенольных соедине-

ний, возникающие в онтогенезе растений по 

мере развития симбиотических отношений и 

под влиянием внешних воздействий, по-

видимому, сказываются на количестве и каче-

ственном составе фенольных соединений, сек-

ретируемых растениями во внешнюю среду, 

определяя их общий эффект влияния на про-

цессы отношений с другими организмами 

(Richardson et al., 1988; Dacora et al., 1993; 

Novak et al., 1994; Макарова, Рудиковская, 

2003; Макарова и др, 2007).  

Процесс экссудации фенольных соедине-

ний в связи с онтогенезом бобовых растений не 

изучался. В настоящее время можно привести 

лишь небольшое число работ (Maxwell et al., 

1989; Novak et al., 1994; Макарова, Рудиков-

ская, 2003; Макарова и др., 2007), где просле-

живали за изменениями количества секретиру-

емых корнями фенольных соединений, их nod-

гениндуцирующей и ростстимулирующей ак-

тивностей в отношении ризобий, но только на 

первых этапах развития растения. Результаты 

посуточных наблюдений за nod-

гениндуцирующей активностью экссудатов 

прорастающих семян люцерны (Maxwell et al., 

1989) и экссудатов проростков гороха (Novak et 

al., 1994) указывают на колебательный характер 

изменения полученных показателей активности 

во времени. Подобным образом изменяются 

показатели количества секретируемых корнями 

фенольных соединений и их ростстимулирую-

щей активности в отношении ризобий у расте-

ний гороха в течение периода их развития от 

этиолированных проростков, имеющих эпико-

тиль, до растения в фазе 3-4 листьев с начина-

ющимся ветвлением корневой системы (Мака-

рова, Рудиковская, 2003; Макарова и др., 2007). 

Следует отметить, что в ответ на инокуляцию 

проростков гороха ризобиями секреция фе-

нольных соединений усиливалась в течение 

только первых суток, в последующие периоды 

выход этих соединений в ризосферу, оставался 

на одном уровне с одновозрастными неиноку-

лированными растениями (контроль) или сни-

жался. Инокуляция способствовала снижению 

ростстимулирующей активности фенольных 

комплексов,содержащихся в корневых экссуда-

тах гороха.  

Известно, что становление симбиоза и 

формирование азотфиксирующих клубеньков 

зависит от многих факторов среды: температу-

ры, влажности, кислотности почв и др. (Мишу-

стин, Шильникова, 1968; 1973; Воробьев, 1998; 

Садовски, Грэм, 2002). В условиях стресса из 

корневых клеток секретируются дополнитель-

ные фенольные соединения (Maxwell, Philips, 

1990), появление которых может повлиять на 

ситуацию для прохождения первых этапов вза-

имодействия симбионтов. Можно привести 

данные, указывающие на зависимость nod-

гениндуцирующего действия фенольных со-

единений, содержащихся в корневых экссуда-

тах, от света (Graham, 1991;), от возраста расте-

ний (Maxwell et al., 1989; Hartwig et al., 1990; 

Maxwell, Phillips, 1990; Novak et al., 1994), тем-

пературы среды (Begum et al., 2001).  

Менее изучено участие фенольных со-

единений в регуляции размножения ризобий в 

неблагоприятных для симбиоза условиях. Из-

вестно, что низкие температуры почвы могут 

отрицательно сказываться на размножении бак-

терий и инфицировании ризобиями бобовых 

растений (Садовски, Грэм, 2002).  

Было установлено (Макарова, Рудиков-

ская, 2003), что у растений гороха в условиях 

пониженной температуры замедление началь-

ных этапов формирования симбиоза сопряжено 

не только с уменьшением экссудации корнями 

фенольных соединений, но и с понижением ро-

стовой активности этих веществ в отношении 
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ризобий. То же самое наблюдали и в отсутствие 

света (Макарова и др., 2007). Кроме того, при 

стрессе в ризосфере корня возможно накопле-

ние фенольных ингибиторов, подавляющих 

рост микрофлоры, в том числе ризобий. При-

мером таких веществ в экссудатах бобовых яв-

ляются N-фенил-2-нафтиламин, вещество 

стильбеновой природы и сложные эфиры o-

фталевой кислоты (Макарова и др., 2012).  

Минеральный азот, особенно в высоких 

дозах, негативно влияет на активность образо-

вания клубеньков на корнях бобового растения, 

причем считается, что аммонийный азот в 

меньшей степени ингибирует нодуляцию 

(Gulden, Vessey,1997). Механизм негативного 

влияния азота в зависимости от его дозы и 

формы полностью не изучен. Показано, что 

минеральный азот может влиять на экссудацию 

фенольных соединений, вызывающих экспрес-

сию ризобиальных nod-генов (Cho, 

Harper,1991).  

Таким образом, все возникающие изме-

нения в комплексах фенольных соединений 

корневых экссудатов, по-видимому, имеют от-

ношение к механизмам, контролирующим пе-

риодичность инфицирования корней и образо-

вания на них клубеньков в ходе развития кор-

невой системы растения-хозяина и лимитиру-

ющим число клубеньков на его корнях при не-

благоприятных условиях. Изменчивость nod-

гениндуцирующего и ростистимулирующего 

действия фенольных соединений в отношении 

ризобий во времени и под влиянием внешних 

воздействий имеет определенный биологиче-

ский смысл, как один из механизмов ауторегу-

ляции нодуляции.  

Заключение  

Изложенный в обзоре материал свиде-

тельствует об активной роли фенольных соеди-

нений в ризосфере бобового растения как ве-

ществ, участвующих в инициации его симбиоза 

с Rhizobium. Два аспекта их влияния на данный 

процесс являются основными. Первым из них 

является активизация бактерий, то есть, индук-

ция у них экспрессии nod-генов (nodABCD), от-

ветственных за синтез сигнальных молекул – 

Nod-факторов. Nod-факторы запускают у рас-

тения-хозяина морфологические и биохимиче-

ские процессы, способствующие нодуляции 

(Хадри, Бисселинг, 2002). Второй аспект влия-

ния фенольных соединений, не менее важный 

для формирования симбиоза – участие в регу-

ляции численности ризобий в ризосфере бобо-

вого растения. Путем изменения количества и 

компонентного состава фенольных соединений, 

выделяемых в составе семенных и корневых 

экссудатов, растение может контролировать 

размножение ризобий в его ризосфере в разные 

периоды после инокуляции и в изменяющихся 

условиях среды. Оно может лимитировать ак-

тивность размножения микросимбионта либо 

путем уменьшения количества выделяемых 

корнями фенольных соединений в ризосферу, 

либо путем снижения общей (результирующей) 

биологической активности присутствующих в 

экссудатах фенольных соединений. 

Почва является средой обитания многих 

видов организмов, вступающих друг с другом в 

сложные межорганизменные взаимоотношения, 

которые могут отражаться и на взаимодействи-

ях симбионтов, поэтому изучение роли фе-

нольных соединений как посредников при вза-

имодействии бобового растения с неризобиаль-

ными микроорганизмами является очень пер-

спективным.  

Бобовое растение при посредстве фе-

нольных соединений его экссудатов может 

вступать в тройственные симбиотические от-

ношения с представителями двух типов эндо-

микросимбионтов – Rhizobium и арбускулярно-

микоризальными грибами, представителями 

типа Glomeromycota (Harrison, 1999; Makoi, 

Ndakidemi, 2007; Massoumou et al., 2007; Fokom 

et al., 2010). Присутствие в ризосфере бобового 

растения арбускулярно-микоризальных грибов 

может усиливать экссудацию фенольных ин-

дукторов, положительно влияющих на экспрес-

сию ризобиальных nod-генов. Аналогично это-

му и присутствие ризобий способствует усиле-

нию колонизации корней арбускулярно-

микоризальными грибами, при этом даже у не-

бобовых растений.  

Известно, что симбиоз с арбускулярно-

микоризальными грибами характерен для ши-

рокого ряда покрытосемянных и голосемянных 

растений. В обзоре (Gough, Cullimoro, 2011) 

приводятся доказательства, что у данных мик-

роорганизмов синтезируются сигнальные мо-

лекулы (Myc-LCO), содержащие в их структуре 

липохитоолигосахаридные фрагменты, анало-

гичные тем, которые составляют основу Nod-

факторов, синтезируемых ризобиями. Отмече-

но, что наряду со структурной схожестью Nod-

факторов (LCO) и Myc-LCO, одинаковыми яв-

ляются механизмы рецепции этих молекул и 

пути их сигналинга, обусловливающие форми-

рование симбиоза и проявления защитных ре-

акций.  
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Х. Вольпин с соавт. (Volpin et al., 1996) 

отмечали положительный эффект на экссуда-

цию бобовым растением веществ-индукторов 

ризобиальных nod-генов в присутствии свобод-

ноживущих азотфиксирующих бактерий 

Azospirilum brasilense. Наряду с этим авторы 

привели доказательства модификаций в составе 

эндогенных и секретируемых корневыми клет-

ками фенольных соединений, возникавших под 

влиянием присутствовавших в ризосфере бобо-

вого растения азоспирилл.  

Достаточно фактов, свидетельствующих, 

что среди выделяющихся в почву из тканей бо-

бовых растений фенольных соединений имеет-

ся целый ряд компонентов, которые могут дей-

ствовать как фитоалексины, фитоантисипины и 

нематициды против почвенных микроскопиче-

ских фитопатогенов и фитофаговых насекомых 

(Makoi, Ndakidemi, 2007). Немногочисленные 

данные, указывают и на возможность активиза-

ции фенольными соединениями бобовых рас-

тений их фитопатогенов. В качестве примера 

служат результаты исследования П. Морриса с 

соавторами (Morris et al., 1998), обнаруживших 

положительное влияние изофлавонов на хемот-

ропическую реакцию гифов фитофторы сои 

(Phytophthjra sojae Kauf. & Gerd). Однако ука-

занные вещества даже в концентрации 20 мкМ 

не влияли на скорость роста гифов.  

Таким образом, приведенные в обзоре 

данные являются свидетельством универсаль-

ного значения секретируемых бобовым расте-

нием в ризосферу фенольных соединений для 

поддержания взаимоотношений с целой груп-

пой полезных для него микроорганизмов. Не 

совсем ясна их роль во взаимоотношении с фи-

топатогенами. В настоящее время доминирую-

щей является концепция о защитной роли фе-

нольных соединений от патогенных микроор-

ганизмов. 
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PHYSIOLOGICAL ROLE OF PHENOLIC COMPOUNDS IN THE FORMATION  

OF LEGUME-RHIZOBIUM SYMBIOSIS AT PRE-INFECTION STAGE 
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The review presents the data on the phenolic compounds impact on Rhizobium, the former located 

in the host-plant rhizosphere within its exudates at pre-infection stage. The study demonstrated that 

during this period key aspects of phenolic compounds impact, specifically participation in activation 

of rhizobium genome system for synthesis of Nod-factors signal molecules and control over these 

bacteria concentration in host-plant rhizosphere, depend on quantitative and qualitative 

modifications in their complexes emerging at different times after inoculation, in the course of 

ontogenesis and subject to environmental conditions. The data characterizing phenolic compounds 

functions in rhizosphere during legumes contact with other species of useful or pathogenic soil 

microorganisms. 
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ФІЗІОЛОГІЧНЕ ЗНАЧЕННЯ ФЕНОЛЬНИХ СПОЛУК  

ПРИ ФОРМУВАННІ БОБОВО-РИЗОБІАЛЬНОГО СИМБІОЗУ  

НА ЕТАПІ ПЕРЕДІНФЕКЦІЇ 

Л. Є. Макарова 

Федеральна державна бюджетна установа науки  

Сибірський інститут фізіології і біохімії рослин  

Сибірського відділення Російської академії наук  

(Іркутськ, Росія) 

В огляді наведено дані, що характеризують вплив на Rhizobium фенольних сполук, які опи-

няються у ризосфері рослини-хазяїна у складі його ексудатів в період передінфекції. Показа-

но, що у вказаний період основні аспекти впливу фенольних сполук, а саме, участь в актива-

ції геномної системи ризобій для синтезу ними сигнальних молекул – Nod-чинників і в конт-

ролі концентрації цих бактерій у ризосфері рослини-хазяїна, залежать від кількісних і якісних 

модифікацій в їх комплексах, що виникають в різні періоди після інокуляції, в процесі онто-

генезу і залежно від умов зовнішнього середовища. Наводяться дані, що вказують на функції 

фенольних сполук у ризосфері при контакті бобових рослин з іншими видами корисних або 

патогенних для них мікроорганізмів, поширених в ґрунті. 

Ключові слова: фенольні сполуки, бобово-ризобіальний симбіоз, передінфекція 


