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В результате взаимодействия с ризобиями бобовые растения способны фиксировать ат-
мосферный азот в симбиотических клубеньках. Развитие и функционирование симбиотических 
клубеньков находится под строгим контролем со стороны растения-хозяина, в том числе за счет 
фитогормональной регуляции (B.J. Ferguson с соавт., 2014). Поскольку процесс формирования 
клубеньков требует затрат энергии, их число ограничивается растением. В негативную регуляцию 
клубенькообразования вовлечены, помимо этилена (А.В. Цыганова с соавт., 2015), салициловая 
(P.C. Van Spronsen с соавт., 2003; G. Stacey с соавт., 2006), жасмоновая (J. Sun с соавт., 2006) 
и абсцизовая (Y. Ding с соавт., 2008) кислоты. Все перечисленные фитогормоны действуют на 
разных стадиях развития и функционирования симбиотических клубеньков. Первые негативные 
эффекты жасмоновой и абсцизовой кислот связаны с блокированием ими кальциевых осцилляций 
(J. Sun с соавт., 2006; Y. Ding с соавт., 2008), индуцируемых под действием Nod-факторов — ли-
похитоолигосахаридов, которые синтезируются ризобиями и активируют программу развития ин-
фекции и органогенеза клубенька. Кальциевые осцилляции также блокируются этиленом (G.E. Old-
royd с соавт., 2001). Салициловая, жасмоновая и абсцизовая кислоты влияют на дальнейшее 
развитие симбиоза, блокируя как рост инфекционных нитей, по которым ризобии проникают 
вглубь корня, так и формирование клубеньковых примордиев (T. Nakagawa с соавт., 2006; J. Sun 
с соавт., 2006; Y. Ding с соавт., 2008). Негативный эффект абсцизовой кислоты на развитие клу-
беньковых примордиев опосредован действием на цитокининовый сигнальный каскад (Y. Ding с 
соавт., 2008). Cалициловая, жасмоновая и абсцизовая кислоты также негативно влияют на азот-
фиксирующую активность клубеньков, причем отрицательное действие абсцизовой кислоты связано 
с активацией продукции монооксида азота NO (A. Tominaga с соавт., 2010). Тем не менее, все эти 
фитогормоны могут оказывать и позитивный эффект на формирование и функционирование клу-
беньков. Например, жасмоновая кислота активирует экспрессию nod-генов ризобий, контроли-
рующих синтез Nod-факторов (F. Mabood с соавт., 2006). Для салициловой и абсцизовой кис-
лот показана позитивная роль в активации защитных механизмов растений при действии стрес-
совых факторов, что приводит к снижению их негативного влияния на функционирование клу-
беньков (F. Palma с соавт., 2013, 2014). Значительный интерес представляют будущие иссле-
дования взаимодействия этилена, салициловой, жасмоновой и абсцизовой кислот при негатив-
ной регуляции формирования азотфиксирующих клубеньков. Важно изучить возможности прак-
тического использования мутантов с пониженным содержанием какого-либо из фитогормонов. В 
этой связи перспективно исследование мутанта enf1 (enhanced nitrogen fixation1 ), полученного 
на модельном бобовом Lotus japonicus и характеризующегося повышенной азотфиксацией 
(A. Tominaga с соавт., 2009). В то же время следует учитывать, что изменение в содержании 
какого-либо фитогормона может негативно повлиять на развитие растения и его реакцию на 
абиотические и биотические стрессы. 

 

Ключевые слова: растительно-микробные взаимодействия, бобово-ризобиальный сим-
биоз, симбиотический клубенек, фитогормоны.  

 

Для бобовых растений характерна важная адаптационная способ-
ность к биологической фиксацией азота в результате взаимодействия с 
почвенными бактериями — ризобиями (1). В процессе взаимодействия на 
корнях бобовых формируются специализированные органы — симбиоти-
ческие клубеньки; в них ризобии дифференцируются в бактероиды, кото-
рые могут фиксировать атмосферный азот (2). В основе развития симбио-
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тического клубенька лежит обмен сигнальными молекулами (3). Важная 
роль в сигналинге принадлежит фитогормонам: жасмоновой кислоте (4), 
цитокининам и ауксинам (5, 6), гиббереллинам (7), этилену (8, 9), абсци-
зовой кислоте (10), салициловой кислоте (11), стригалактонам, брассино-
стероидам (12-14). Процесс формирования азотфиксирующего клубенька 
весьма энергозатратен, поэтому число клубеньков строго регулируется рас-
тением. Ранее мы рассмотрели негативную регуляция развития и функцио-
нирования симбиотических клубеньков этиленом (рис.). 

Целью нашего обзора 
стало обсуждение роли сали-
циловой, жасмоновой и абс-
цизовой кислот в развитии и 
функционировании клубень-
ков бобовых растений. По-
казано, что в эффектах трех 
фитогормонов имеется опре-
деленная специфичность, хо-
тя все они негативно влия-
ют на развитие и функцио-
нирование клубеньков. Кро-
ме того, описано позитивное 
действие жасмоновой кисло-
ты на самых ранних стадиях 
развития клубеньков, а также 
адаптивный эффект салици-
ловой и абсцизовой кислот 
на функционирование клу-
беньков при стрессе. 

Салициловая кислота 
играет важную роль в цве-
тении, старении, устойчиво-
сти к патогенам и абиотиче-
ским стрессам (14). Наиболее 
изучена роль салициловой 
кислоты в индукции иммун-
ной системы растений при 
атаке патогенов. Она прояв-
ляется в активации иммуни-
тета, индуцируемого молеку-
лярными паттернами, ассо-
циированными с патогеном 

(PTI, PAMP-triggered immunity; pathogen-associated molecular pattern, PAMP), 
и эффектор-индуцируемого иммунитета (effector-triggered immunity, ETI), а 
также в возникновении системной приобретенной устойчивости (systemic 
acquired resistance, SAR) (15). В последние годы активно изучается роль са-
лициловой кислоты в мутуалистическом бобово-ризобиальном симбиозе. 

В одной из первых публикаций сообщалось о влиянии салициловой 
кислоты на клубенькообразование при предобработке семян Vigna mungo (L.) 
Hepper сорта T-9 разными концентрациями этого соединения. Выявлено 
уменьшение нитрогеназной активности при всех изученных концентраци-
ях. В то же время концентрация 10 мкМ стимулировала клубенькообразо-
вание, тогда как при более высоких концентрациях (100 мкМ и 1 мМ) 

Схема влияния этилена, салициловой, жасмоновой и абс-
цизовой кислот на развитие и функционирование симбио-
тического клубенька. Черные стрелки — последователь-
ные стадии развития клубенька, зеленые стрелки — 
позитивная регуляция стадии развития, красные стрел-
ки — негативная регуляция стадии развития. В рамке 
показана регуляция при действии стрессовых факто-
ров. ЖК — жасмоновая кислота, СК — салициловая 
кислота, АК — абсцизовая кислота, АФК — активные 
формы кислорода, АО — антиокисданты. 
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эффект был негативным (16). В другой работе изучали роль Nod-факторов 
в ингибировании защитных реакций, опосредованных салициловой кисло-
той, у бобовых растений. Инокуляция люцерны (Medicago sativa L.) мутан-
том ризобий NodC, неспособным синтезировать Nod-факторы, а также 
несовместимым штаммом Rhizobium leguminosarum bv. trifolii приводила к 
значительному увеличению аккумуляции салициловой кислоты по сравне-
нию с таковой в растениях инокулированных штаммом дикого типа (17). 
Экзогенная предобработка растений люцерны 25 мкМ салициловой кисло-
ты (при этой концентрации не наблюдалось влияние обработки на разви-
тие растений) перед инокуляцией ризобиями вызывала задержку форми-
рования клубеньков и уменьшение их числа. Одновременное добавление в 
питательную среду 107 М Nod-фактора R. meliloti и 25 мкМ салициловой 
кислоты снижало количество формируемых примордиев на 75 %. Следова-
тельно, Nod-факторы наряду с индукцией инфекции и органогенеза клу-
бенька вовлечены в супрессию аккумуляции салициловой кислоты, что 
необходимо для успешного развития клубенькового примордия (17).  

Исследования, проведенные на растениях гороха Pisum sativum L. 
дикого типа Frisson и мутанта P2 (sym30), неспособного формировать сим-
биотические клубеньки и арбускулярную микоризу, показали, что у P2 
салициловая кислота накапливалась при инокуляции как штаммом R. le-
guminosarum bv. viciae дикого типа, так и мутантом по гену NodC (18). 
Инокуляция штаммом микоризного гриба Glomus mosseae (Nico. & Gerd.) 
Gerd. and Trappe также приводила к более существенному накопления са-
лициловой кислоты у P2 по сравнению с диким типом. При инокуляции 
растений патогенным штаммом Pseudomonas syringae ssp. syringae не наблю-
далось разницы в количестве салициловой кислоты между мутантом и ди-
ким типом. Возможно, мутация sym30 вызывает специфическую устойчи-
вость к симбиотическим микроорганизмам, связанную с накоплением са-
лициловой кислоты (18). 

Негативный эффект салициловой кислоты был описан и для бобо-
вых растений, образующих детерминированные клубеньки с ограниченной 
активностью клубеньковой меристемы. Так, обработка корней проростков 
сои Glycine max (L.) Merr. 1 мМ или 4 мМ салициловой кислоты достовер-
но уменьшала число формируемых клубеньков (19). При этом обработка 
листьев салициловой кислотой (1 мМ), напротив, увеличивала этот пока-
затель. В исследовании T. Sato с соавт. (20) был выполнен сравнительный 
анализ влияния салициловой кислоты на клубенькообразование у роди-
тельского сорта сои Williams и двух гиперклубенькообразующих мутантов 
NOD1-3 (rj7) и NOD2-4 (rj8), формирующих повышенное число клубень-
ков. Проводилась предобработка 5-суточных проростков салициловой кис-
лотой (100 мкМ) в течение 5 сут, после чего их инокулировали штаммом 
Bradyrhizobium japonicum USDA110. Наблюдалось значительное снижение 
числа клубеньков на корнях родительского сорта, причем они не были спо-
собны к азотфиксации. В то же время у обоих гиперклубенькообразующих 
мутантов число клубеньков хоть и было снижено, но в значительно мень-
шей степени. Эти результаты позволили предположить, что салициловая 
кислота вовлечена в авторегуляцию клубенькообразования (20). 

Эффект салициловой кислоты исследовали у растений вики посев-
ной Vicia sativa L., инокулированных штаммами R. leguminosarum bv. viciae 
RBL 5523 и 248. Добавление в питательную среду 100 мкМ салициловой 
кислоты полностью ингибировало способность растений формировать 
клубеньки (21). В то же время наблюдалась стимуляция клубенькообразо-



6 

вания при обработке салициловой кислотой в концентрации 5 мкМ для 
штамма RBL 5523 и 0,5 мкМ — для штамма 248. У лядвенца японского 
Lotus japonicus (Regel) K. Larsen клубенькообразование не ингибировалось  
при инокуляции штаммами TONO, R7A и E1R и добавлении 100 мкМ са-
лициловой кислоты. Негативный эффект обработки салициловой кислотой 
(100 мкМ) наблюдался для растений гороха исходного сорта Frisson и су-
перклубенькообразующего мутанта P88, инокулированных штаммом R. le-
guminosarum bv. viciae RBL 248, растений люцерны M. sativa L., инокулиро-
ванных штаммом Sinorhizobium meliloti RCR 2011, клевера ползучего Trifoli-
um repens L., инокулированного штаммом R. leguminoarum bv. trifolii ANU 
843. В то же время для бобовых растений, формирующих детерминиро-
ванные клубеньки, — фасоли (Phaseolus vulgaris L.) сорта Negro Jamapa, 
инокулированной штаммом R. elti CE3, и сои (Glycine soja Siebold & Zucc.), 
инокулированной S. fredii HNO1, показано отсутствие ингибирования клу-
бенькообразования при обработке 100 мкМ салициловой кислоты (21).  

В последующих экспериментах было установлено, что негативное 
действие салициловой кислоты на V. sativa проявляется в первые 72 ч после 
инокуляции растений: предобработка в течение 24 ч не влияла на число 
клубеньков, а добавление салициловой кислоты через 72 ч снижало этот 
показатель лишь на 50 %. Показано, что салициловая кислота влияет на 
ассоциацию ризобий с поверхностью корня, поскольку не было выявлено 
скрученных корневых волосков и инфекционных нитей. В то же время об-
работка корней очищенными Nod-факторами вызывала деформацию кор-
невых волосков и при добавлении 100 мкМ салициловой кислоты, в то вре-
мя как клеточные деления во внутренней коре корня блокировались (21). 

В дальнейших экспериментах использовали трансгенные растения 
L. japonicus и Medicago truncatula Gaertn., которые несли бактериальный ген 
nahG, кодирующий салицилатгидроксилазу (22). Трансгенные линии L. ja-
ponicus, несущие одну или две копии гена nahG, характеризовались сниже-
нием содержания салициловой кислоты, которое коррелировало с увели-
ченным числом клубеньков и количеством инфекционных нитей в корне-
вых волосках. У трансгенных растений наблюдалось значительное увели-
чение длины корней. Рост числа инфекционных нитей на сантиметр кор-
ня (при сравнении с растениями дикого типа) авторы не отмечали. В экс-
периментах с точечной инокуляцией корней ризобиями, позволившей ни-
велировать эффект удлинения корней, было показано, что у растений, экс-
прессирующих nahG, число клубеньков увеличивалось. Аналогичные ре-
зультаты получили при исследовании другого модельного бобового — 
M. truncatula. Инокуляция композитных растений, экспрессирующих nahG, 
приводила к 2-кратному увеличению числа инфекционных нитей и форми-
руемых клубеньков по сравнению с контролем, при этом видимый эффект 
в отношении роста корней не наблюдался (22). Вероятно, салициловая 
кислота может быть вовлечена в авторегуляцию растением числа клубень-
ков на стадии образования инфекционных нитей посредством активации 
защитных реакций (22) (см. рис.). 

При исследовании роли салициловой кислоты в формировании клу-
беньков использовались культуры клеток растений дикого типа L. japonicus 
и Nod-мутанта Ljsym4-2, несущего мутацию в гене CASTOR, который ко-
дирует белок, образующий ионный канал на ядерной мембране. Этот канал 
участвует в кальциевых осцилляциях, индуцируемых Nod-факторами (23). 
Мутант Ljsym4-2  также характеризуется неспособностью формировать ар-
бускулы при инокуляции микоризным грибом, поскольку грибная инфек-
ция абортируется в эпидермальных колонизированных клетках, в которых 
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активируется программа преждевременной клеточной гибели (24). Культу-
ра мутантных клеток демонстрировала повышенную чувствительность к 
салициловой кислоте (0,5 и 1 мМ), что выражалось в резком увеличении 
числа мертвых клеток по сравнению с таковым в культуре клеток дикого 
типа (25). При этом в мутантной культуре наблюдалось двухпиковое уве-
личение содержания перекиси водорода, характерное для клеточного отве-
та на патогенную атаку (26). Усиление продукции перекиси водорода 
предшествовало активации продукции монооксида азота NO. То есть со-
держание салициловой кислоты, которое клетки дикого типа восприни-
мают как физиологическую норму, у мутантной культуры становится сиг-
налом к запуску клеточной гибели. У этой культуры также выявили кон-
ститутивное повышение экспрессии гена LjPR1 (25). В то же время у ком-
позитных растений, в корнях которых экспрессировался ген nahG, клу-
беньки не формировались. Это подтверждает, что измененная чувстви-
тельность к салициловой кислоте у мутанта Ljsym4-2 не служит причиной 
Nod-фенотипа.  

Показано положительное влияние 2-суточной предобработки сали-
циловой кислотой (0,1 и 0,5 мМ) на нитрогеназную активность и массу 
клубеньков у 49-суточных растений люцерны (M. sativa), которые впослед-
ствии подвергались действию 200 мМ NaCl в течение 12 сут (27). Предпо-
лагается, что этот эффект связан с активацией салициловой кислотой ан-
тиоксидантного метаболизма (см. рис.). Позитивный эффект отмечался и 
при обработке 105 М салициловой кислотой надземной части 30-суточных 
растений нута (Cicer arietinum L.) сорта Avarodhi, которые росли в почве, 
загрязненной кадмием (25 мг) (28). Как у контрольных 90-суточных расте-
ний, так и у выросших в загрязненной почве наблюдалось увеличение 
числа клубеньков, нитрогеназной активности, содержания леггемоглобина, 
а также ферментов, вовлеченных в усвоение азота (28).  

Исследование штамма R. leguminosarum bv. viciae 3148 выявило при-
сутствие у ризобий двух систем активного оттока веществ из клетки (efflux 
pump) типа MFS (major facilitator superfamily), контролируемых генами 
salRAB и rmrA, экспрессия которых активируется салициловой кислотой 
(29). Мутация в гене salA приводила к значительному ингибированию ро-
ста ризобий в присутствии 2 мМ салициловой кислоты, а изменение в 
гене rmrA не имело такого эффекта. При этом обе мутации не влияли на 
способность ризобий формировать симбиотические клубеньки и на их 
азотфиксирующую активность. Эти результаты могут объясняться присут-
ствием в геноме ризобий дополнительных систем активного оттока веществ 
из клетки, которые компенсируют потерю функционального продукта генов 
salRAB и rmrA (29). 

Жасмоновая кислота вовлечена в регуляцию различных процессов 
развития растений, в том числе в условиях биотических и абиотических 
стрессов, включая бобово-ризобиальный симбиоз (30). 

Предполагалось, что не только флавоноиды, но и другие вещества, 
связанные с фенилпропаноидным путем, могут быть вовлечены в актива-
цию экспрессии nod генов ризобий (31). Показано, что жасмоновая кисло-
та и метилжасмонат могут индуцировать экспрессию nod-генов у некото-
рых штаммов ризобий, причем наблюдался синергичный эффект при дей-
ствии жасмоновой кислоты и нарингенина — природного индуктора фла-
воноидной природы (31). Позднее был подтвержден позитивный эффект 
жасмоновой кислоты и метилжасмоната на продукцию Nod-факторов (см. 
рис.) у штаммов B. japonicum 532C и USDA3 (32). Предположение, что 
жасмоновая кислота наряду с флавоноидами может быть вовлечена в ин-
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дукцию nod-генов ризобий, подтверждается и тем, что ее высокое содер-
жание наблюдалось в кончиках корней проростков сои G. max (L.) Merr. 
сорта Williams (33). Показано также, что она участвует в индукции био-
синтеза флавоноидов, поскольку обработка проростков M. truncatula мети-
лжасмонатом приводила к индукции гена MtFNSII-2, кодирующего фла-
вонсинтазу II (34). 

В то же время при росте M. truncatula на среде, содержащей жасмо-
новую кислоту, число формируемых клубеньков снижалось. Эффект наблю-
дался уже при концентрации 0,1 мкМ, а при 10 мкМ происходило полное 
ингибирование образования клубеньков. При этом присутствие 10 мкМ 
жасмоновой кислоты в культуральной жидкости не влияло на развитие 
S. meliloti, то есть жасмоновая кислота прежде всего препятствует инфи-
цированию ризобиями растения-хозяина (35) (см. рис.). Установлено, 
что жасмоновая кислота подавляет экспрессию генов ENOD11 и RIP1, 
активирующихся на начальных этапах развития симбиоза, а также каль-
циевые осцилляции, вызываемые Nod-фактором (35) (см. рис.). Ранее 
было показано, что этилен тоже блокирует кальциевые осцилляции (36) (см. 
рис.). При этом высокие концентрации жасмоновой кислоты (100 мкМ) 
полностью подавляют осцилляции кальция, тогда как более низкие вы-
зывают изменения в их частоте (35). У нечувствительного к этилену му-
танта sickle по сравнению с диким типом частота кальциевых осцилляций 
уменьшалась при более низких концентрациях жасмоновой кислоты, то 
есть этилен при развитии клубенька ингибирует эффект жасмоновой кис-
лоты и эти гормоны действуют как антогонисты в регуляции индуцируе-
мых Nod-факторами осцилляций кальция (35). При добавлении к расте-
ниям дикого типа аминоэтоксивинилглицина (ингибитор действия эти-
лена) или при использовании мутанта sickle негативное действие на клу-
бенькообразование значительно снижалось, что указывает на синергич-
ный эффект жасмоновой кислоты и этилена в общей регуляции клубень-
кообразования (см. рис.). 

Опрыскивание побегов L. japonicus метилжасмонатом (104-103 М) 
приводило к существенной супрессии клубенькообразования у растений 
дикого типа и гиперклубенькообразующего мутанта har1-4. В то же время 
при обработке растений низкими концентрациями метилжасмоната (105-
106 М) более сильное ингибирование наблюдалось для мутанта har1-4, 
что, возможно, объясняется большим влиянием низких концентраций ме-
тил жасмоната на число формируемых клубеньков у мутанта, лишенного 
способности воспринимать сигнал авторегуляции (37). Метилжасмонат 
негативно влиял на число клубеньков, блокируя скручивание корневых 
волосков, рост инфекционных нитей и формирование клубеньковых при-
мордиев (37) (см. рис.). 

Исследования гиперклубенькообразующего мутанта сои G. max (L.) 
Merr. SS2-2, несущего мутацию в гене NTS/GmNARK, который кодирует 
серин-треониновую рецепторную протеинкиназу, сходную с CLAVATA1, 
выявили повышенную экспрессию генов vspA, vspB и Lox2, активирующих-
ся в ответ на жасмоновую кислоту (38). При этом экспрессия гена PR1, 
контролирующего ответ на салициловую кислоту, напротив, была сниже-
на. Мутант по сравнению с диким типом также характеризовался 2-крат-
ным увеличением содержания жасмоновой кислоты в листьях. Обработка 
растений метилжасмонатом приводила к снижению числа клубеньков, од-
нако у мутанта har1-4 после обработки число клубеньков уменьшалось в 
большой степени, чем у дикого типа (37), а у мутанта SS2-2 — в меньшей 
степени (38). В листьях, но не в корнях у неинокулированных мутантных 
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растений наблюдалась более высокая экспрессия генов ответа на жасмо-
новую кислоту по сравнению с диким типом. Вероятно, NTS/GmNARK 
участвует в защитном механизме, зависимом от жасмоновой кислоты, как 
негативный регулятор ее синтеза в листьях наряду с участием в авторегу-
ляции числа клубеньков (38). 

В клубеньках M. truncatula алленооксидциклаза (фермент, который 
участвует в биосинтезе жасмоновой кислоты) локализована в пластидах 
неинфицированных клеток в зоне азотфиксации, а также в клетках коры 
клубенька (39). Характер распределения алленооксидциклазы не различает-
ся в клубеньках, образованных эффективным и неэффективным штаммами. 
Измерение содержания жасмоновой кислоты не выявило существенной 
разницы между корнями и клубеньками. У композитных растений M. trun-
catula, в трансгенных корнях которых с помощью РНК-интерференции 
был выключен ген MtAOC1, не наблюдалось изменений в развитии клу-
беньков, на основании чего авторы сделали вывод, что жасмоновая кисло-
та не участвует в регуляции этого процесса (39). 

В то же время было описано положительное воздействие жасмоно-
вой кислоты на образование клубеньков у L. japonicus. Мутант phytochrome 
B (phyB) характеризовался сниженным содержанием продуктов фотосинте-
за, а также конъюгата жасмоноил-изолейцина (активного производного 
жасмоновой кислоты) (40). При этом по сравнению с диким типом он 
формировал меньшее число клубеньков, а обработка жасмоновой кисло-
той (0,1 мкМ) увеличивала у мутанта их число. У растений дикого типа, 
выращенных в условиях низкого соотношения красного/дальнего красного 
света, число клубеньков также было снижено, однако обработка жасмоно-
вой кислотой повышала этот показатель. Представленные данные указы-
вают, что жасмоновая кислота вовлечена с фотоморфогенетическую регу-
ляцию формирования клубеньков посредством восприятия растением со-
отношения красного/дальнего красного света (40). Инкубация 3-недель-
ных клубеньков сои (G. max) сорта Don Mario в течение 5 сут в растворах, 
содержащих жасмоновую или 12-оксофитодиеновую кислоту (предше-
ственник в биосинтезе жасмоновой кислоты) приводила к увеличению 
числа и размера клеток в клубеньках (41). 

Абсцизовая кислота — важный растительный гормон, вовлеченный 
в адаптацию растений к различным стрессам, таким как засуха, похолода-
ние, засоление (42). 

Показано, что обработки абсцизовой кислотой (см. рис.) корней 
гороха ингибирует клубенькообразование, останавливая деления клеток 
коры корня, активирующиеся при формировании клубеньков (43). Нега-
тивный эффект абсцизовой кислоты был показан для растений сои G. max 
(L.) Merr. дикого типа и гиперклубенькообразующего мутанта NOD1-3 
(44, 45), а также для растений клевера T. repens и L. japonicus (46). При 
этом обработка растений лядвенца 1 и 10 мкМ абамина (ингибитор 9-цис-
эпокси-каратиноиддиоксигеназы, участвующей в биосинтезе абсцизовой 
кислоты) приводила к снижению содержания эндогенной абсцизовой кис-
лоты и увеличению числа формируемых клубеньков (46). Исследование ин-
фекционного процесса показало, что абсцизовая кислота значительно сни-
жает количество скрученных корневых волосков и волосков с инфекцион-
ными нитями (46) (см. рис.). Позднее было выявлено негативное влияние 
абсцизовой кислоты и на процесс азотфиксации. Так, ежедневная обра-
ботка 3-недельных клубеньков гороха абсцизовой кислотой (100 мкМ) в 
течение 9 сут приводила к значительному снижению азотфиксации (47). 
Обработка проростков фасоли (P. vulgaris L.) абсцизовой кислотой (1 и 
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10 мкМ) также уменьшала азотфиксацию. В то же время при добавлении 
к растениям 100 мМ NaCl в варианте с применением 1 мкМ абсцизовой 
кислоты азотфиксация была снижена в меньшей степени, чем без обра-
ботки (48). Предобработка растений люцерны (M. sativa L.) абсцизовой 
кислотой (10 мкМ) уменьшала активность азотфиксации. Подобно тому, 
что наблюдалось на растениях фасоли, обработка абсцизовой кислотой 
снижала негативное воздействие на азотфиксирующую активность клу-
беньков при добавлении 200 мМ NaCl (49). Авторы связывают такой эф-
фект с активацией абсцизовой кислотой системы антиоксидантной защи-
ты в клубеньках (см. рис.). 

В экспериментах с обработкой различными концентрациями абс-
цизовой кислоты растений M. truncatula выявлено ее дозозависимое нега-
тивное влияние на число клубеньков и инфекционных нитей (50). Отрица-
тельный эффект подтвердился при анализе экспрессии двух маркерных ге-
нов, которые активируются на ранних этапах симбиоза, — RIP1 и ENOD11. 
Абсцизовая кислота, так же, как жасмоновая (35) и этилен (36), воздей-
ствует на кальциевые осцилляции, индуцируемые с участием Nod-фак-
торов (см. рис.). Абсцизовая кислота в дозе 1мМ полностью блокировала 
кальциевые осцилляции, в то время как при более низких концентрациях 
изменялись их частота и амплитуда (50). Установлено, что при высоких 
концентрациях Nod-факторов негативный эффект абсцизовой кислоты 
может нивелироваться, то есть при развитии клубенька важен количе-
ственный баланс между Nod-фактором и абсцизовой кислотой (50). 

Важно отметить, что абсцизовая кислота и этилен регулируют разви-
тие клубеньков независимо. В корнях M. truncatula сверхэксперессия му-
тантного аллеля abi1-1 гена ABSCISIC ACID INSENSITIVE1 Arabidopsis thali-
ana (L.) Heynh., кодирующего нефункциональную протеинфосфатазу 2C, 
приводит к блокированию сигнального пути абсцизовой кислоты и увели-
чению числа клубеньков (50). Другой мутант sta-1 по гену SENSITIVITY TO 
ABA (STA), индуцированный непосредственно у M. truncatula, формировал 
сниженное число клубеньков. При этом чувствительность образования 
клубеньковых примордиев к абсцизовой кислоте у него повышалась, тогда 
как процессы деформаций и скручивания корневых волосков при дей-
ствии Nod-факторов становились менее восприимчивыми к ее влиянию 
(50). Было также показано, что абсцизовая кислота снижает экспрессию 
генов ENOD40 и NIN, которая активируется во внутренних слоях корня 
при формировании клубенькового примордия под воздействием цитоки-
нина (50). У растений snf2 L. japonicus, несущих мутацию с потерей функ-
ции в гене LOTUS HISTIDINE KINASE 1 (LHK1), кодирующем цитокини-
новый рецептор, абсцизовая кислота подавляет формирование спонтанных 
клубеньков. Полученные данные подтвердили предположение, что абсци-
зовая кислота блокирует развитие клубеньковых примордиев, влияя на 
цитокининовый сигнальный каскад (43, 50). Ранее было показано, что у 
суперклубенькообразующего мутанта сои nts382 снижено соотношение 
абсцизовая кислота/цитокинины по сравнению с диким типом (51). 

При скрининге нечувствительных к абсцизовой кислоте мутантов 
L. japonicus был отобран вариант enf1 (enhanced nitrogen fixation1), который 
характеризовался увеличенным (в 1,7 раза) числом клубеньков, а также 
повышенной азотфиксацией (52). У мутанта возрастало число инфекцион-
ных нитей. Показано, что мутантный фенотип определяется сниженным 
содержанием абсцизовой кислоты. Обработка растений дикого типа абами-
ном также приводила к повышению азотфиксации на фоне уменьшения 
количества абсцизовой кислоты. Мутация enf1 не влияла на экспрессию ге-
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нов, вовлеченных в фиксацию азота, но вызывала снижению содержания 
оксида азота NO (52, 53), который служит ингибитором азотфиксации (54). 

Таким образом, выявлено негативное влияние салициловой кисло-
ты на развитие симбиотических клубеньков как при экзогенной обработ-
ке, так и при изменении ее эндогенного уровня в трансгенных растениях. 
Негативный эффект наблюдался как у растений с детерминированными 
клубеньками (с ограниченной активностью меристемы), так и с недетер-
минированными (с продолжительной активностью меристемы). Салици-
ловая кислота также приводила к снижению азотфиксации. Следует отме-
тить, что при солевом стрессе интенсивность азотфиксации снижалась в 
меньшей степени у растений, подвергшихся предобработке салициловой 
кислотой, что, вероятно, связано с активацией системы антиоксидантной 
защиты при воздействии салициловой кислоты. В то же время недавно 
описано положительное влияние салициловой кислоты на образование 
клубеньков и азотфиксирующую активность у растений нута, выросших 
как в присутствии в почве солей кадмия, так и без них. Показано, что эк-
зогенная жасмоновая кислота служит негативным регулятором клубенько-
образования, но вместе с тем имеются сведения об ее позитивной роли в 
этом процессе (индукция nod-генов ризобий), а также о неучастии эндоген-
ной жасмоновой кислоты в развитии симбиотического клубенька. Негатив-
ная регуляция развития клубеньков была продемонстрирована и для абсци-
зовой кислоты как с использованием экзогенных обработок, так и на му-
тантах с измененным количеством эндогенной абсцизовой кислоты. В то же 
время предобработка абсцизовой кислоты снижало негативное действие со-
левого стресса, вероятно, за счет активации антиоксидантной защиты.  

Итак, в целом можно сказать, что салициловая, жасмоновая и абс-
цизовая кислоты, как и этилен служат негативными регуляторами разви-
тия и функционирования клубеньков, причем регуляция осуществляется 
на разных стадиях их развития. В то же время эти фитогормоны могут 
быть вовлечены в позитивную регуляцию, особенно при стрессовых усло-
виях. Большой интерес представляют дальнейшие исследования, которые 
позволят выявить и описать взаимодействие между этиленом, салицило-
вой, жасмоновой и абсцизовой кислотами в процессе регуляции бобово-
ризобиального симбиоза, а также обнаружить особенностей действия каж-
дого из фитогормонов. 
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A b s t r a c t  
 

As a result of interaction with rhizobia, legume plants are able to fix atmospheric nitrogen 
in symbiotic nodules. Development and functioning of symbiotic nodules are under strong host plant 
control, including phytohormonal regulation (B.J. Ferguson et al., 2014). Due to the fact that nodule 
formation is a highly energy-consuming process, nodule number is restricted by plant. The negative 
regulation of nodulation involves, along with ethylene (A.V. Tsyganova et al., 2015), also salicylic 
(P.C. Van Spronsen et al., 2003; G. Stacey et al., 2006), jasmonic (Sun et al., 2006) and abscisic 
(Ding et al., 2008) acids. It is important to note that all listed phytohormones act at the different 
stages of development and functioning of symbiotic nodules. The first negative effects of jasmonic 
and abscisic acids are related to the blocking of calcium oscillations (J. Sun et al., 2006; Y. Ding et 
al., 2008), induced by Nod factors (lipochitooligosaccharides synthesized by rhizobia and activating a 
program for the development of infection and nodule organogenesis). Calcium oscillations are also 
blocked by ethylene (G.E. Oldroyd et al., 2001). Salicylic, jasmonic and abscisic acids influence the 
further development of symbiosis, blocking both the growth of infection threads (through which the 
rhizobia penetrate into the root), and the formation of nodule primordia (T. Nakagawa et al., 2006; 
J. Sun et al., 2006; Y. Ding et al. 2008). For abscisic acid it was shown that its negative effect on the 
development of nodule primordia is mediated by the influence on cytokinin signal transduction 
pathway (Y. Ding et al., 2008). Salicylic, jasmonic and abscisic acids also negatively affect the nitro-
gen-fixing activity of the nodules, and for abscisic acid it has been shown that the negative effect is 
associated with the activation of the production of nitrogen monoxide NO (A. Tominaga с соавт., 
2010). Nevertheless, all these phytohormones can have a positive effect on the formation and func-
tioning of nodules. For example, jasmonic acid activates the expression of rhizobial nod genes that 
control the synthesis of Nod factors (F. Mabood et al., 2006). It is interesting to note that for sali-
cylic and abscisic acids a positive role in activating the defense mechanisms in plants under the ac-
tion of stress factors has been shown, which leads to a decrease in their negative effect on the func-
tioning of the nodules (F. Palma et al., 2013, 2014). Future studies of the interaction of ethylene, 
salicylic, jasmonic and abscisic acids in the negative regulation of the formation of nitrogen-fixing 
nodules are of great interest. Such studies should shed light on why several phytohormones are in-
volved in negative regulation and what the specificity of each of them is. It is important to study the 
possibility of practical use of mutants with a lower level of any of the phytohormones (ethylene, 
salicylic, jasmonic and abscisic acids). Therefore, it seems promising to study the mutant enf1 (en-
hanced nitrogen fixation1), obtained on the model legume Lotus japonicus and characterized by an 
increased level of nitrogen fixation (A. Tominaga et al., 2009). At the same time, it should be con-
sidered that a change in the level of a certain phytohormone can have a negative impact both on the 
development of the plant and its response to abiotic and biotic stresses. 

 

Keywords: plant-microbe interactions, legume-rhizobial symbiosis, symbiotic nodule, phy-
tohormones. 
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