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Обобщены данные об участии активных форм кислорода (АФК) и азота (АФА) в процессах 

жизнедеятельности растений. Особое внимание обращается на их физиологическую роль при  

мутуалистическом взаимодействии бобовых растений (Fabaceae) и клубеньковых бактерий 

(Rhizobiaceae). Подчеркивается, что АФК и АФА – ключевые метаболиты при стрессовых 

воздействиях на растения. Для О2
•−

, Н2О2, NO и Ca
2+

 характерно волновое распространение как 

системного сигнала на длинные дистанции. Особую роль при этом играют мембранная 

НАДФН-оксидаза как генератор АФК и оказывающие влияние на ее функциональную 

активность NO и Ca
2+

. Охарактеризован оксид азота как многофункциональная сигнальная 

молекула. Подчеркивается, что у растений, в отличие от животных организмов, существуют 

множественные пути синтеза NO. Обращается внимание на схожесть процессов устойчивости 

растений к инвазии патогенных бактерий и ризобий на начальных стадиях их проникновения. 

При воздействии на растения как патогенов, так и симбиотических бактерий активируется 

НАДФН-оксидаза. Рассмотрена зависимость формирования бобово-ризобиального симбиоза 

от Н2О2 и NO. Высказывается предположение, что соотношение в клетке NO, O2
•−

, H2O2 и 

ONOO
−
 определяет сверхчувствительную реакцию клетки при действии экстремальных 

факторов на растение как при патогенезе, так и при симбиотическом взаимодействии. 

Приводятся схемы взаимосвязи сигнальных молекул и иммунных реакций у инфицированного 

ризобиями бобового растения. 

Ключевые слова: Rhizobium, активные формы кислорода (АФК) и азота (АФА), сигнальные 

посредники (О2
•−

, Н2О2, NO, Ca
2+

), бобово-ризобиальный симбиоз 

1
Симбиоз бобовых растений (Fabaceae) с 

клубеньковыми бактериями (Rhizobiaceae) по 

своей природе мутуалистическое взаимодей-

ствие, в котором оба организма получают поль-

зу: растение – усваиваемый им минеральный 

азот в виде NH3–NH4
+
, а клубеньковые бакте-

рии (ризобии) – органические соединения (ди-

карбоновые кислоты), необходимые для их 

жизнедеятельности в симбиотических образо-

ваниях – корневых клубеньках. На начальных  
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стадиях инвазии и при нарушении регуляции 

бобово-ризобиальный симбиоз (БРС) имеет 

сходство с фитопатогенной системой, в станов-

лении и развитии которой важную роль играют 

АФК и АФА – активные радикальные и нера-

дикальные формы кислорода и азота (О2
•−

, •ОН, 

Н2О2, 
1
О2, ONOO

−
 и др.), предшественниками 

которых являются молекулярный кислород или 

азот (Полесская, 2007; Del Rio, 2015).  

Активные формы кислорода (АФК)  

Компартментами  интенсивной генерации 

АФК у растений являются фотосистема, перок-

сисомы, плазмалемма, дыхательная цепь мито-

хондрий и другие структуры клетки, где обра-

зование АФК происходит в результате одно-

mailto:akglyanko@sifibr.irk.ru
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электронного восстановления О2 в фермента-

тивных и неферментативных реакциях (Мерз-

ляк, 1989; Foyer, Noctor, 2003; Navrot et al., 

2007; Mittler, 2017). Воздействие на клеточные 

структуры стрессовых факторов ведет к акти-

вации сигнальных систем, вторичными посред-

никами которых являются АФК. Специфич-

ность ответа растительного организма на АФК 

зависит от многих факторов – химических осо-

бенностей АФК, места их генерации, фазы раз-

вития растения, воздействия на организм стрес-

совых факторов и взаимодействия с другими 

сигнальными молекулами: оксидом азота (NO), 

фитогормонами, салициловой и жасмоновой 

кислотами, продуктами липидного и фенольно-

го обменов (Baxter et al., 2014). АФК – ключе-

вые игроки в стрессовом сигналинге растений 

(Колупаев, Карпец, 2014; Baxter et al., 2014).  

Важная роль в распространении систем-

ного сигнала, инициирующего приобретенную 

устойчивость растения, принадлежит сигналь-

ным молекулам (Heil, Top, 2008; Liu et al., 2016; 

Schmidt et al., 2016). В этой связи следует 

прежде всего отметить такие молекулы и ионы 

как Н2О2, О2
•−

 и Са
2+

, волновая природа распро-

странения которых в клетках растений доказана 

в ряде работ (Miller et al., 2009; Mittler et al., 

2011; Montiel et al., 2016; Gilroy et al., 2016). 

Эти авторы показали наличие Н2О2 и кальцие-

вых волн, выполняющих функцию системного 

сигнала на длинные дистанции – от одной 

клетки к другой и от одного органа к другому, 

связанного с формированием системной устой-

чивости к действию внешнего стрессора. Глав-

ную роль в этих процессах играет НАДФН-

оксидаза – генератор АФК, активность которой 

связана с Са
2+

-сигналом и Са
2+

-регулируемыми 

киназами (Steinhorst, Kudle, 2013). Начальная 

активация притока Ca
2+

 в цитоплазму под воз-

действием стрессовых факторов вызывает уси-

ление активности мембранной НАДФН-

оксидазы, которая инициирует дальнейшие 

циклы притока кальция в цитозоль и распро-

странение сигнала к смежным клеткам. Необ-

ходимо отметить, что НАДФН-оксидаза  моду-

лируется Ca
2+

-зависимым сигналингом  через 

мотивы EF-рука (Глянько, Ищенко,  2010), что 

свидетельствует о тесном взаимодействии АФК 

и Са
2+

 при передаче сигнала от клетки к клетке 

(рис. 1).  

Активные формы азота (АФА)  

С АФК взаимодействуют активные фор-

мы азота (АФА), выступающие как сигнальные 

молекулы, а также как токсические соединения 

и инициаторы  защитных реакций у растения 

(Del Rio, 2015). К АФА прежде всего относят  

оксид азота (NO) – липофильную молекулу, 

легко диффундирующую через мембраны. Как 

свободный радикал NO реагирует в клетках с 

различными соединениями, образуя NO
−
, NO

+
, 

ONOO
−
, NOx, а также продукты нитрозилиро-

вания, нитрования, входящие в группу актив-

ных форм азота.  

NO – многофункциональная сигнальная 

молекула, управляющая внутриклеточными и 

межклеточными процессами в животных, бак-

териальных и растительных организмах и ока-

зывающая как положительное, так и отрица-

тельное влияние на метаболизм (Mur et al., 

2006; Besson-Bard et al., 2008; Красиленко и др., 

2010; Glyan’ko et al., 2010). Доказано карди-

нальное значение NO в функционировании им-

мунной, нервной, сосудистой систем у млеко-

питающих (Реутов, 1995). У растений NO игра-

ет роль в росте и развитии, индуцируя, в част-

ности, прорастание семян, цветение, закрыва-

ние устьиц, рост корней и повышая устойчи-

вость растений к абиотическим факторам 

(Garcia-Mata, Lamattina, 2001; Bellin et al., 2013; 

Yu et al., 2014; Карпец и др., 2015; Yastreb et al., 

2017). NO может участвовать в регуляции 

дальнего транспорта АФК и Са
2+

 путем влия-

ния на активность НАДФН-оксидазы – основ-

ного регулятора модуляции АФК-волн в клет-

ках (Del Rio, 2015).  

На оксид азота, как промежуточный про-

дукт при восстановлении нитратов у растений и 

микроорганизмов, указывалось еще в начале 

60-х годов прошлого столетия (Fewson, 

Nicholas, 1960). По данным Wildt et al. (1997), 

эмиссия NO из тканей наблюдается у многих 

видов растений. Она усиливается при возраста-

нии уровня нитратов в почвенной среде, свето-

вой интенсивности и концентрации СО2 в воз-

духе. Эти результаты могут косвенно свиде-

тельствовать об участии нитратвосстанавлива-

ющих ферментов в генерации NO в клетках 

растений. В настоящее время считают, что в 

растениях NO образуется  из нескольких ис-

точников, в отличие от животных организмов, у 

которых NO синтезируется из аргинина в окис-

лительной реакции, катализируемой ферментом 

синтазой оксида азота (NO-синтазой) (Glyan’ko, 

2013; del Rio, 2015). У растений наличие гомо-

логов животной NO-синтазы не обнаружено 

(Crawford, 2006; Mur et al., 2006). Однако в ряде 

исследований с растениями обнаружено нали-

чие активности аргинин-зависимой синтазы NO 

(Corpas et al., 2009). Уделяется внимание белку 

AtNOS1 из арабидопсиса,  который    обладает  
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NO-синтазной активностью (Crawford, 2006). 

Но мутация в гене этого белка не прекращает 

полностью синтез NO у арабидопсиса, что сви-

детельствует о существовании иных путей син-

теза NO (Guo, 2003). Эти пути могут быть свя-

заны с восстановлением NO3
–
 и NO2

–
 нитрат- и 

 

 

Рис. 1. Схема взаимосвязи сигнальных молекул в клетках корня бобового растения 

(модификация: Глянько и др., 2014).  

NF – Nod-фактор (липохитоолигосахарид); LysM RLK – рецепторподобная киназа, содержащая 

внеклеточные лизиновые мотивы, LRR RLK – рецепторподобная киназа, богатая лейциновыми 

повторами; PKs – пируваткиназы; NO мишени и сенсоры (S-нитрозилирование, 

металлонитрозилирование, гемоглобин, нитрозоглутатионредуктаза, цитохром с оксидаза и др.); 

Ca
2+

мишени и сенсоры (Са
2+

-зависимые протеинкиназы – СDPKs, митогенактивируемые 

протеинкиназы – MAPKs, Ca
2+

-чувствительные каналы, Са
2+

-АТФ-аза и др.); НАДФН-оксидаза (КФ 

1.6.3.1), катализирующая реакцию образования О2
•−

 и содержащая мембранную субъединицу RbohD 

(respiratory burst oxidase homologs); N-терминальный домен НАДФН-оксидазы, содержащий  два 

EF-рука мотива, связывающий два иона Са
2+

.  
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нитритредуктазами (Yamasaki, Sakihama, 2000; 

Garcia-Mata, Lamattina, 2003; Meyer et al., 2005; 

Modolo, 2005; Stohr, Stremlau, 2006). Есть также 

данные об участии полиаминов (спермидина, 

спермина)  в биосинтезе NO в растительных 

клетках (Tun et al., 2006).  

Роль АФК и АФА в симбиотических 

взаимоотношениях  

Следует отметить, что исследования, свя-

занные с изучением  роли АФК и АФА в сим-

биотических (мутуалистических) взаимоотно-

шениях организмов по сравнению с патогене-

зом, не дают еще полного представления о за-

висимости формирования бобово-ризобиаль-

ного симбиоза от этих молекул. Возможная  

роль этих соединений на начальных этапах 

формирования бобово-ризобиального и арбус-

кулярно-микоризного взаимодействия обсуж-

далась в ряде  работ (Bueno et al., 2001; Garcia-

Garrido, Ocampo, 2002; Pauly et al., 2006; 

Baptista et al., 2007; Глянько и др., 2007; Глянь-

ко, Васильева, 2010; Puppo et al., 2013; Глянько, 

2015) и была связана не только с потерей 

устойчивости бобовых к инвазии ризобий, но и 

с необходимостью этих молекул для формиро-

вания и функционирования БРС. Необходимо 

отметить, что образование АФК и АФА  в те-

чение развития симбиотического взаимодей-

ствия является основным фактором сходства 

ранних ответов растения на инфекцию патоге-

нами и симбиотрофами (Baron, Zambryski, 

1995; Parniske, 2000; Deakin, Broughton, 2009). 

Особенно это касается начальных этапов взаи-

модействия, когда наиболее отчетливо наблю-

дается схожесть этих явлений (Djordjevic et al., 

1987; Parniske, 2000; Soto et al., 2006). Так, ин-

фицирование ризобиями бобовых растений со-

провождается выходом кальция в цитоплазму и 

изменением активности мембранной НАДФН-

оксидазы корней, как и в случае с патогенами 

(Wais et al., 2000; Walker et al., 2000) (рис. 1). 

Считается, что функциональная активность 

НАДФН-оксидазы – одна из составляющих ме-

ханизма регуляции образования АФК на 

начальных этапах патогенеза и БРС (Pourrut et 

al., 2008). Результаты исследований, свидель-

ствующих о ключевой роли НАДФН-оксидазы 

на различных стадиях бобово-ризобиального 

симбиоза (образование инфекционной нити, 

органогенез клубенька, N2-фиксация, старение 

клубенька), приводятся в статье Montiel et al. 

(2016).  

Ранее полученные данные (Lohar et al., 

2006; 2007) показали, что накопление тран-

скриптов НАДФН-оксидазы в корнях люцерны 

совпадает с изменением содержания Н2О2 в 

первые часы после инокуляции проростков ри-

зобиями. С другой стороны, обработка про-

ростков люцерны очищенным Nod-фактором 

ведет к ингибированию образования Н2О2, что 

авторы связывают с защитным ответом расте-

ний. На уменьшение генерации Н2О2 и салици-

ловой кислоты при инокуляции проростков го-

роха ризобиями указывают и другие авторы 

(Глянько и др., 2005), которые объясняют этот 

факт функционированием защитно-регулятор-

ного механизма при формировании БРС 

(Глянько и др., 2007). Противоречивость дан-

ных об изменении содержания Н2О2 у макро-

симбионта при взаимодействии с ризобиями 

можно, по-видимому, объяснить и разной про-

должительностью опытов, то есть  временной 

зависимостью уровня Н2О2 и других молекул у 

макросимбионта (Глянько и др., 2014).  

Пероксид водорода необходим для экс-

прессии гена rip1, кодирующего синтез раннего 

нодулина люцерны – пероксидазы (Ramu et al., 

2002), а также как субстрат для пероксидазы, 

катализирующей синтез лигнина и каллозы для 

укрепления клеточной стенки  как защиты от 

инвазии бактерий. По данным Глянько и соавт. 

(2007), активность растворимой пероксидазы в 

корнях гороха в ответ на инокуляцию снижает-

ся в восприимчивом к ризобиальной инфекции 

участке корня и возрастает в невосприимчивом. 

Подобной закономерности авторы не нашли 

для бесклубенькового мутанта гороха, у кото-

рого в ответ на ризобиальную инфекцию  ак-

тивность пероксидазы не изменялась в обоих 

участках корня. Авторы предполагают, что 

снижение активности пероксидазы способству-

ет проникновению ризобий в корень, а ее по-

вышение в невосприимчивом участке, возмож-

но, имеет прямой антибактериальный эффект, 

направленный на предотвращение системного 

распространения ризобий и защиту корня рас-

тения от избыточного инфицирования. Фено-

мен системной устойчивости к ризобиальной 

инфекции в разных участках корня бобовых 

отмечается и в других работах (Catford et al., 

2003).  

Модуляция метаболизма макросимбионта 

(бобового растения) под влиянием микросим-

бионта (ризобий), выражающаяся в накоплении 

АФК, свидетельствует о СВЧ – сверхчувстви-

тельном ответе клеток растения. Это указывает 

на возможное участие АФК в регуляции про-

цессов инфицирования  и нодуляции при взаи-

модействии симбионтов. Однако, по данным 

Васильевой с соавт. (2001; 2005; 2007), в дру-



ГЛЯНЬКО, ИЩЕНКО 

13 

гих органах растения-хозяина – в эпикотиле  

гороха, в ответ на инокуляцию ризобиями про-

исходит накопление АФК в виде O2
•−

 и H2O2. 

Авторы предполагают, что в данном случае 

макросимбионт  развивает «системную инду-

цированную устойчивость», которая проявля-

ется у не бобовых растений  при заражении их 

непатогенными микроорганизмами (Pieterse et 

al., 1998). Подобная устойчивость у бобового 

растения, возникающая в ответ на внедрение 

ризобий, направлена, вероятно, на предотвра-

щение инвазии бактерий в другие органы и 

включается сигнальной системой, возможно, 

сходной с той, которая функционирует при за-

ражении растений непатогенными микробами с 

участием жасмоновой кислоты (Pieterse et al., 

2000) или врожденных иммунных систем рас-

тения: MTI (MAMP-triggered immunity) и ETI 

(effector-triggered  immunity), которые реагиру-

ют на определенные бактериальные соединения 

путем включения или отключения защитных 

реакций  (Gourion et al., 2015) (рис. 2). Несо-

мненным является то, что функционирование  

указанных систем растения тесно связано с 

сигнальными молекулами, в том числе с АФК и 

АФА (Глянько, Ищенко, 2017). 

В этой связи уместно обсудить роль дру-

гих сигнальных молекул, в частности, салици-

ловой кислоты (СК). Известно, что приобре-

тенная (индуцированная) устойчивость форми-

руется с участием СК, синтез которой тесно 

связан с H2O2 (Ryals et al.,1996; Колупаев, Кар-

пец, 2009). При этом необходимо отметить, что 

производное СК – метилсалицилат, рассматри-

вается как мобильное соединение в цепи пере-

дачи  сигнала на длинные дистанции при фор-

мировании системной приобретенной устойчи-

вости у ряда растений (Park et al., 2007).  

Предполагаемое участие СК в бобово-

ризобиальном симбиозе обсуждалось в ряде 

работ (Martinez-Abarka, 1998; Blilou et al., 1999; 

Garcia-Garrido, Ocampo, 2002; Глянько и др., 

2005; Stacey, 2006). Экзогенная СК отрицатель-

но влияла на формирование и функционирова-

ние БРС (Шумный и др., 1991; Martinez-

Abarka,1998). При нормальных физиологиче-

ских условиях синтез СК макросимбионтом  

регулируется, вероятно, на генном уровне с 

участием нодуляционного фактора ризобий 

(Nod-фактор – NF), представляющего собой 

липохитоолигосахарид (Глянько, 2014). Мута-

ция у ризобиального штамма по NF или иноку-

ляция люцерны несовместимым ризобиальным 

штаммом вели к резкому накоплению СК в 

корнях, что способствовало функционирова-

нию салициловой кислоты как сигнальной мо-

лекулы, инициирующей  включение защитных 

реакций у макросимбионта и как следствие – 

торможению процессов инфекции и нодуляции 

(Blilou et al., 1999). Иначе говоря, под воздей-

ствием Nod-фактора интенсивность синтеза СК 

у растения-хозяина снижается, что ведет к бло-

кированию опосредованного ею сигнального 

механизма, связанного с защитными реакциями 

макросимбионта (Martinez-Abarka et al.,1998; 

Bueno et al., 2001). Показано, что уменьшение 

эндогенного уровня салициловой кислоты у 

Lotus japonicus и Medicago tranculata путем 

экспрессии трансгенного фермента сали-

цилатгидролазы способствовало увеличению 

инфицирования и нодуляции бобовых растений 

с детерминантным и недетерминантным типом 

клубеньков (Stacey et al., 2006). Таким образом, 

можно сделать вывод о важной роли СК в за-

щитных реакциях растения-хозяина при фор-

мировании БРС.  

Зависимость формирования и функцио-

нирования бобово-ризобиального симбиоза от 

NO рассматривалась в работах французских ис-

следователей  (Pauly et al., 2006; Puppo et al., 

2013). Необходимо отметить, что NO вступает 

в химические реакции с различными биологи-

ческими соединениями с образованием моле-

кул, обладающих, как и сам оксид азота, либо 

токсичностью, либо свойствами регуляторных 

молекул (Mur et al., 2006). Так, при взаимодей-

ствии  NO с  супероксидным анион-радикалом 

(О2
•−

) образуется пероксинитрит (ONOО
−
) – бо-

лее токсичное соединение, чем сама молекула 

NO (Romero et al., 2006). Генерация ONOO
–
 

может инициировать нитрование тирозина бел-

ков растений и вызывать нитрозативное повре-

ждение клеток растений, хотя, по мнению 

Romero et al. (2006), эндогенное нитрование  

также может иметь регуляторную функцию. 

Показано присутствие нитрированных белков в  

различных субклеточных компартментах кле-

ток листьев, включая пероксисомы, хлоропла-

сты, митохондрии и цитозоль (Barroso et al., 

2013). Оксид азота в присутствии О2 реагирует 

с восстановленным глутатионом в реакции S-

нитрозилирования с образованием S-

нитрозоглутатиона (GSNO). Это соединение – 

важный мобильный резервуар биоактивной NO, 

имеющейся у многих видов растений (Barroso 

et al., 2013; Kubienova et al., 2014; Yu et al., 

2014). При гиперчувствительной реакции NO 

может оказывать эффект на синтез АФК через 

S-нитрозилирование НАДФН-оксидазы 

(AtRbohD) (Yun et al., 2011) (рис. 1). Считают, 

что присутствие в тканях растений молекул 
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NO, GSNO и ONOO
−
 является важной особен-

ностью посттрансляционной модификации бел-

ков при действии биотических и абиотических 

факторов (Corpas et al., 2013). 

Из 999 генов, экспрессирующихся под 

влиянием NO в корнях люцерны, 290 участву-

ют в развитии корневого клубенька, что гово-

рит об участии NO в формировании БРС (Pii et 

al., 2007; Ferrarini et al., 2008). Показано, что 

NO экспрессирует  ген  рецептора цитокинина  

MtCRE1, что доказывает   роль этой молекулы в 

сигнальном пути по инициации и регуляции 

формирования примордия клубенька с участи-

ем данного рецептора и цитокинина (Plet et al., 

2011). Другие результаты свидетельствуют о 

влиянии доноров и скаванджеров NO на экс-

прессию гена LjHb1 несимбиотического гемо-

глобина, играющего важную роль на ранних 

этапах формирования симбиоза (Shimoda et al., 

2005; 2009). По мнению Hichri et al. (2015), NO 

функционирует как многоцелевой регулятор, 

вовлеченный во многие механизмы симбиоти-

ческого процесса. При этом NO взаимодейству-

ет с другими важными регуляторами роста  и 

развития растения – гормонами и АФК.  

Механизмы взаимодействия АФК и АФА 

остаются главной целью исследований БРС. 

Этот вопрос хорошо изучен при фитопатогене-

зе, когда системная  устойчивость приобретает-

ся на основе СВЧ клетки и последующей ее ги-

бели (Bolwell, 1999). Часто ответ,  связанный с 

быстрой продукцией АФК и АФА, сопровож-

дается процессом программированной клеточ-

ной смерти (ПКС), что, как правило, является  

результатом  действия СВЧ. В этом процессе 

NO и АФК играют ключевую роль. ПКС – важ-

ный механизм для регуляции  различных ас-

пектов роста и развития, а также и устранения 

поврежденных и инфицированных клеток при 

 

 

Рис. 2. Схема иммунных реакций у бобового растения, инфицированного ризобиями (моди-

фикация: Глянько, Ищенко, 2017).  

Rhizobium – клубеньковые бактерии (ризобии); NF – ризобиальный Nod-фактор; MAMPs – моле-

кулярные микробные паттерны; EPS – ризобиальные экзополисахариды; LPS – ризобиальные ли-

пополисахариды; ROS – активные формы кислорода (АФК); О2
•− 

– супероксидный радикал; 

NADPH oxidase – НАДФН-оксидаза, флавинсодержащий фермент, участвующий в генерации АФК 

на плазмалемме; flg22 – активный эпитоп MAMP; PRR – растительный рецептор; RLK (NFP/NFR) 

– растительные рецепторы подобные киназам; T3/4SS – бактериальные секреционные системы ти-

па 3 и 4; Nop and products Avr genes (Нодуляционный белок Nop L и продукты Avr-генов) – бакте-

риальные соединения, секретируемые в растительную клетку; NB-LRR – продукт R-генов расте-

ния; ETI – внутриклеточная иммунная система растения, связанная с бактериальными эффектора-

ми; MTI – неспецифическая иммунная система растения, связанная с MAMPs; аквапорин – мем-

бранные белковые каналы для транспорта воды и растворенных в ней веществ (Н2О2); N-

терминальный домен НАДФН-оксидазы, содержащий два EF-рука мотива, связывающий два иона 

кальция.  
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действии абиотических стрессоров и патогенов 

(Wang et al., 2013).  

Таким образом, гибель клетки растения-

хозяина при СВЧ является результатом одно-

временного действия АФК и АФА, а соотно-

шение в клетке NO, O2
•−

, H2O2 и ONOO
−
 опре-

деляет СВЧ клетки при действии экстремаль-

ных факторов на растение (Delledonne et al., 

2001; Zaninotto  et al., 2006; Zhao et al., 2007). 

Взаимодействие АФК и АФА обсуждалось в 

работах (Neill et al., 2002; Глянько, Васильева, 

2010; Scheler et al., 2013). Однако необходимо 

отметить, что при формировании БРС сведения 

по этим вопросам крайне скудны. Особенно это 

касается локальной и системной устойчивости 

бобового растения к ризобиям (Глянько, 2016). 

Схема возможных путей иммунитета бобового 

растения при инвазии клубеньковых бактерий 

представлена на рис. 2.  

В заключение следует отметить, что АФК 

и АФА играют ключевую роль во внутри- и 

внеклеточных  взаимоотношениях, но недоста-

точно знаний об инициации АФК- и АФА-

сигналинга, сенсорных и ответных механизмах 

и регуляции баланса между продукцией актив-

ных форм кислорода и азота и их обезврежива-

нием. Требует пристального внимания изуче-

ние механизмов интеграции различных сиг-

нальных путей с АФК, АФА и Са
2+

-волнами 

при формировании системной устойчивости. В 

этих процессах несомненно участвуют  и дру-

гие биологически активные молекулы, из кото-

рых следует отметить уже упоминавшийся ме-

тилсалицилат, а также жасмоновую  и  азелаи-

ловую кислоты, глицерол-3-фосфат и ряд дру-

гих (Heil, Top, 2008). Эти молекулы индуциру-

ют системную устойчивость, рассматриваются 

как мобильные сигналы и их  синтез  регулиру-

ется АФК (Kachroo, Robin, 2013).  

Изучение этих вопросов при формирова-

нии и функционировании БРС крайне важно 

для понимания локальной и системной устой-

чивости бобового растения к ризобиальной ин-

фекции, а также роли их в формировании и 

функционировании симбиоза.  
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REACTIVE OXYGEN AND NITROGEN SPECIES  

AS POSSIBLE MEDIATORS OF SYSTEM RESISTANCE IN FABACEAE AFFECTED 

BY RHIZOBIAL INFECTION 

А. К. Glyan'ko, A. А. Ischenko 

Siberian Institute of Plant Physiology and Biochemistry  

of Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences  

(Irkutsk, Russia) 

E-mail: akglyanko@sifibr.irk.ru 

The review summarizes data on the involvement of reactive oxygen species (ROS) and reactive ni-

trogen species (RNS) in plant life processes. Particular attention is paid to their physiological role in 

the mutualistic interaction of legumes (Fabaceae) and nodule bacteria (Rhizobiaceae). It is empha-

sized that ROS and RNS act as key metabolites in plants affected by stress. Wave propagation is 

characteristic for signal messengers (О2
•−

, Н2О2, NO, Ca
2+

) as a system signal at long distances. A 

special role is played by membrane NADPH oxidase as a generator of such signal molecules as О2
•−

 

and Н2О2 also NO and Ca
2+

 affecting its functional activity. Nitric oxide (NO) – multifunctional 

signal molecule is provided with detailed characteristics as a representative of RNS. It is emphasized 

that plants, unlike animals, possess multiple paths of NO synthesis. Similarity of the processes of 

plant resistance to invasion of pathogenic bacteria and rhizobia at the initial stages of their penetra-

tion is stated. Among other features, this manifests itself in functional activity of NADPH oxidase, 

which is activated when exposed both to pathogens and symbiotic bacteria. Dependence of the leg-

ume-rhizobium symbiosis formation on H2O2 and NO is considered. It is suggested that the ratio of 

NO, O2
•−

, H2O2 and ONOO
−
 in the cell determines the cell super-sensitive response (SSR) to the ac-

tivity of extreme factors on plant both in the pathogenesis and in symbiotic interaction. The relation-

ship diagrams of signaling molecules and immune reactions in rhizobium-infected legumes are pre-

sented.  

Key words: Rhizobium, reactive oxygen species (ROS), reactive nitrogen species (RNS), signal 

messengers (О2
•−

, Н2О2, NO, Ca
2+

), legume-rhizobial symbiosis  

АКТИВНІ ФОРМИ КИСНЮ І АЗОТУ – МОЖЛИВІ МЕДІАТОРИ СИСТЕМНОЇ 

СТІЙКОСТІ БОБОВИХ ЗА ДІЇ РИЗОБІАЛЬНОЇ ІНФЕКЦІЇ 

А. К. Глянько, А. А. Іщенко 

Федеральна державна бюджетна установа науки  

«Сибірський інститут фізіології і біохімії рослин» 

Сибірського відділення Російської академії наук 

(Іркутськ, Росія) 

E-mail: akglyanko@sifibr.irk.ru 

Узагальнено дані про участь активних форм кисню (АФК) і азоту (АФА) у процесах життєді-

яльності рослин. Особлива увага приділена їх фізіологічній ролі при мутуалістичній взаємодії 

бобових рослин (Fabaceae) і бульбочкових бактерій (Rhizobiaceae). Наголошується, що АФК і 

АФА – ключові метаболіти при стресових впливах на рослини. Для О2
•–

, Н2О2, NO і Ca
2+

 ха-

рактерно хвильове поширення як системного сигналу на далекі дистанції. Особливу роль при 
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цьому відіграють мембранна НАДФН-оксидаза як генератор АФК і NO та Ca
2+

, що вплива-

ють на її функціональну активність. Охарактеризований оксид азоту як багатофункціональна 

сигнальна молекула. Підкреслюється, що у рослин, на відміну від тварин організмів, існують 

множинні шляхи синтезу NO. Звертається увага на схожість механізмів стійкості рослин до 

інвазії патогенних бактерій і ризобій на початкових стадіях їх проникнення. При впливі на 

рослини як патогенів, так і симбіотичних бактерій активується НАДФН-оксидаза. Розглянуто 

залежність формування бобово-ризобіального симбіозу від Н2О2 і NO. Висловлюється при-

пущення, що співвідношення в клітині NO, O2
•–

, H2O2 та ONOO
–
 визначає надчутливу реак-

цію клітини за дії екстремальних факторів на рослину як при патогенезі, так і при симбіотич-

ній взаємодії. Наводяться схеми взаємозв'язку сигнальних молекул та імунних реакцій у інфі-

кованої ризобіями бобової рослини. 

Ключові слова: Rhizobium, активні форми кисню (АФК) і азоту (АФА), сигнальні посередни-

ки (O2
•–

, H2O2, NO, Ca
2+

), бобово-ризобіальний симбіоз 


