
3

ÑÅËÜÑÊÎÕÎÇßÉÑÒÂÅÍÍÀß ÁÈÎËÎÃÈß, 2014, ¹ 5, ñ. 3-15 

Îáçîðû, ïðîáëåìû, èòîãè 

ÓÄÊ 631.461.52:581.557.22:581.148.5:577.21 doi: 10.15389/agrobiology.2014.5.3rus

ÑÒÀÐÅÍÈÅ ÑÈÌÁÈÎÒÈ×ÅÑÊÎÃÎ ÊËÓÁÅÍÜÊÀ Ó ÁÎÁÎÂÛÕ 
ÐÀÑÒÅÍÈÉ: ÌÎËÅÊÓËßÐÍÎ-ÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ È ÊËÅÒÎ×ÍÛÅ 

ÀÑÏÅÊÒÛ∗ 
(îáçîð) 

Ò.À. ÑÅÐÎÂÀ, Â.Å. ÖÛÃÀÍÎÂ 

Ñòàðåíèå — åñòåñòâåííûé ýòàï â ðàçâèòèè ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà. Â ðåçóëüòàòå 
ïðîöåññà ñòàðåíèÿ ïðîèñõîäèò ðåóòèëèçàöèÿ ðàçëè÷íûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç êëóáåíüêà â äðó-
ãèå îðãàíû ðàñòåíèÿ. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñòàðåíèå çàïóñêàåòñÿ ïîñëå îêîí÷àíèÿ öâåòåíèÿ áî-
áîâûõ ðàñòåíèé, õîòÿ ïåðâûå ïðèçíàêè ñòàðåíèÿ ìîãóò íàáëþäàòüñÿ î÷åíü ðàíî â ðàçâèòèè êëó-
áåíüêà. Çàäåðæêà çàïóñêà ïðîãðàììû ñòàðåíèÿ ïîçâîëèëà áû ïðîäëèòü ïåðèîä àêòèâíîé àçîòôèê-
ñàöèè, à, ñëåäîâàòåëüíî, óâåëè÷èòü ñîäåðæàíèå ñèìáèîòðîôíîãî àçîòà â ðàñòåíèÿõ, è, â êîíå÷-
íîì ñ÷åòå, ïîâûñèòü óðîæàéíîñòü áîáîâûõ ðàñòåíèé. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî â ïîñëåäíèå 
ãîäû ñòàðåíèÿ àçîòôèêñèðóþùèõ êëóáåíüêîâ àêòèâíî èçó÷àåòñÿ. Â îáçîðå ðàññìàòðèâàþòñÿ îñ-
íîâíûå ýòàïû ðàçâèòèÿ àçîòôèêñèðóþùåãî ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà áîáîâûõ ðàñòåíèé, îñî-
áåííîñòè ðàçâèòèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ äåòåðìèíèðîâàííîãî è íåäåðìèíèðîâàííîãî òèïîâ. 
Ó áîáîâûõ ðàñòåíèé ñ íåäåðìèíèðîâàííûìè êëóáåíüêàìè âðåìÿ æèçíè ñèìáèîñîì íåâåëèêî, ïî-
òîìó ÷òî öåíòðàëüíûå èíôèöèðîâàííûå òêàíè ïîñòîÿííî îáíîâëÿþòñÿ çà ñ÷åò àïèêàëüíîé ìåðè-
ñòåìû. Âûäåëÿþò äâå ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ íåäåðìèíèðîâàííîãî êëó-
áåíüêà: ñíà÷àëà ïðîèñõîäèò äåãðàäàöèÿ áàêòåðîèäîâ è ãèáåëü íåñêîëüêèõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê, 
çàòåì ïîëíîñòüþ ðàçðóøàþòñÿ è ñèìáèîñîìû, è èíôèöèðîâàííûå êëåòêè. Â äåòåðìèíèðîâàííûõ 
êëóáåíüêàõ ñòàðåíèå èíèöèèðóåòñÿ â öåíòðàëüíîé çîíå êëóáåíüêà è ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ê ïåðèôå-
ðèè. Àíàëèçèðóþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà íà óëüòðà-
ñòðóêòóðíîì óðîâíå. Îáñóæäàåòñÿ ðîëü â ñòàðåíèè ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà öèñòåèíîâûõ è 
òðåîíèíîâûõ ïðîòåàç. Äåãðàäàöèÿ áåëêà, êîòîðàÿ ïîçâîëÿåò ïîâòîðíî óòèëèçèðîâàòü àçîò è äðó-
ãèå âåùåñòâà, — âåðîÿòíî íàèáîëåå âàæíûé èç ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ íà ïðîòÿæåíèè ñòàðå-
íèÿ. Ñóùåñòâóþò äîêàçàòåëüñòâà, ÷òî â êîðíåâûõ êëóáåíüêàõ áîáîâûõ ðàñòåíèé öèñòåèíîâûå 
ïðîòåàçû âîâëåêàþòñÿ â ôóíêöèîíèðîâàíèå êëóáåíüêà, â àäàïòàöèþ êëåòîê õîçÿèíà ê ôèçèîëîãè-
÷åñêèì ñòðåññàì è â êîíòðîëü ñòàðåíèÿ êëóáåíüêà. Ïðè øèðîêîìàñøòàáíîì àíàëèçå òðàíñêðèï-
òîìà êëóáåíüêîâ ëþöåðíû (Medicago truncatula Gaertn.) âûÿâëåíû íåñêîëüêî ãðóïï ãåíîâ, àêòèâ-
íîñòü êîòîðûõ õàðàêòåðíà äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ñòàðåíèÿ íåäåðìèíèðîâàííîãî êëóáåíü-
êà. Ðàññìàòðèâàåòñÿ ðîëü â ñòàðåíèè òàêèõ ôèòîãîðìîíîâ êàê ýòèëåí, àáñöèçîâàÿ è æàñìîíîâàÿ 
êèñëîòû, ãèááåðåëëèíû è ìîíîîêñèä àçîòà. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè ïðîöåññà ñòàðåíèÿ îñòàþòñÿ äîñòàòî÷íî ôðàãìåíòàðíûìè. 
Àíàëèçèðóåòñÿ îêèñëèòåëüíûé ñòðåññ, ñîïðîâîæäàþùèé ïðîöåññ ñòàðåíèÿ êëóáåíüêà. Ïîêàçàíî, 
÷òî ñ âîçðàñòîì êëóáåíüêà ñîäåðæàíèå ïåðîêñèäîâ, êàðáîíèëîâ áåëêîâ, ìîäèôèöèðîâàííûõ îñíî-
âàíèé ÄÍÊ è êàòàëèòè÷åñêîãî æåëåçà óâåëè÷èâàåòñÿ. Æåëåçî, ñîäåðæàùååñÿ â ïåðèáàêòåðîèä-
íîì ïðîñòðàíñòâå, óñèëèâàåò ïåðåêèñíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ, ÷òî ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü äåãðàäà-
öèè ïåðèáàêòåðîèäíîé ìåìáðàíû â ñòàðåþùèõ êëóáåíüêàõ. Êîëè÷åñòâî îêèñëåííûõ ôîðì ãëó-
òàòèîíà è ãîìîãëóòàòèîíà çíà÷èòåëüíî ïîâûøàåòñÿ ïî ìåðå ðàçâèòèÿ êëóáåíüêà, âîññòàíîâëåí-
íûõ — ñíèæàåòñÿ ïðè ñòàðåíèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçâèòèè îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà â ñòà-
ðåþùèõ êëóáåíüêàõ. Â îáçîðå òàêæå ðàññìàòðèâàåòñÿ ðîëü ãåíîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè, âîâëå÷åí-
íûå â òðàíñïîðò øèðîêîãî êðóãà ìîëåêóë, è ãåíîâ, ïðîäóêòû êîòîðûõ âûïîëíÿþò ðåãóëÿòîðíûå è 
ñèãíàëüíûå ôóíêöèè â êëåòêå; îòëè÷èå ñòðåññ-èíäóöèðîâàííîãî ñòàðåíèÿ îò åñòåñòâåííîãî ïðî-
öåññà. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîäåëüíûõ áîáîâûõ Lotus japonicas (Regel) K. Larsen è M. truncatula 
áûëè êëîíèðîâàíû íåêîòîðûå ãåíû, ìóòàöèè ïî êîòîðûì ïðèâîäÿò ê èíèöèàöèè ðàííåãî ñòàðå-
íèÿ. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ýòè ãåíû êîäèðóþò ñàìûå ðàçíûå áåëêè, ó÷àñòâóþùèå â ôóíêöèîíèðî-
âàíèè ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ó M. truncatula âûÿâëåíû äâà òðàíñ-
êðèïöèîííûõ ôàêòîðà, çàäåéñòâîâàííûõ â ïðîöåññå ñòàðåíèé ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà. Ïðè 
ýòîì îòìå÷åíî, ÷òî èíäóöèðîâàííîå ñòàðåíèå ïðîèñõîäèò áûñòðåå åñòåñòâåííîãî è èìååò ïðèçíà-
êè îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà è çàïðîãðàììèðîâàííîé êëåòî÷íîé ãèáåëè. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: áîáîâî-ðèçîáèàëüíûé ñèìáèîç, ðàçâèòèå êëóáåíüêà, ãåíåòè÷åñêèé êîí-
òðîëü, îêèñëèòåëüíûé ñòðåññ, ïðîòåàçû, ýòèëåí, àáñöèçîâàÿ êèñëîòà, æàñìîíîâàÿ êèñëîòà, ãèá-
áåðåëëèíû, ìîíîîêñèä àçîòà, ðèçîáèè. 

∗ Ðàáîòà ôèíàíñîâî ïîääåðæàíà Ìèíèñòåðñòâîì îáðàçîâàíèÿ è íàóêè (Ãîñóäàðñòâåííûé êîíòðàêò 
¹ 16.552.11.7085, ñîãëàøåíèå 8109), ãðàíòîì Ïðåçèäåíòà ÐÔ (ÍØ-337.2012.4), ÐÔÔÈ (14-04-00383).
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Ñòàðåíèå — åñòåñòâåííûé ýòàï â ðàçâèòèè ñèìáèîòè÷åñêîãî êëó-
áåíüêà. Â ðåçóëüòàòå ïðîöåññà ñòàðåíèÿ ïðîèñõîäèò ðåóòèëèçàöèÿ ðàçëè÷-
íûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç êëóáåíüêà â äðóãèå îðãàíû ðàñòåíèÿ. Â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ýòîò ìåõàíèçì çàïóñêàåòñÿ ïîñëå îêîí÷àíèÿ öâåòåíèÿ áî-
áîâûõ, õîòÿ ïåðâûå ïðèçíàêè ñòàðåíèÿ ìîãóò íàáëþäàòüñÿ íà î÷åíü ðàí-
íèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ êëóáåíüêà. 

Ð à ç â è ò è å  ñ è ì á è î ò è ÷ å ñ ê î ã î  ê ë ó á å í ü ê à. Ýòî ðàçâèòèå 
íà÷èíàåòñÿ â ðåçóëüòàòå ñèãíàëüíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó áîáîâûì ðàñ-
òåíèåì è êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿìè, îáîáùåííî íàçûâàåìûìè ðèçîáèÿ-
ìè. Ðàçëè÷íûå àñïåêòû ïðîöåññà ðàçâèòèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà íå-
îäíîêðàòíî ðàññìîòðåíû â ìíîãî÷èñëåííûõ îáçîðàõ (1-5). Êðàòêî åãî ìîæ-
íî îïèñàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì. Áîáîâûå ðàñòåíèÿ âûäåëÿþò ôëàâîíîèäû, 
êîòîðûå èíäóöèðóþò ó ðèçîáèé ñèíòåç ëèïîõèòîîëèãîñàõàðèäîâ, íàçûâàå-
ìûõ Nod-ôàêòîðàìè. Nod-ôàêòîðû âîñïðèíèìàþòñÿ ñïåöèôè÷íûìè ðå-
öåïòîðàìè ðàñòåíèé, è àêòèâèðóþòñÿ ìåõàíèçìû ñèãíàëüíîé òðàíñäóêöèè, 
â ðåçóëüòàòå ÷åãî, ñ îäíîé ñòîðîíû, ïðîèñõîäèò èíôèöèðîâàíèå õîçÿèíà 
ðèçîáèÿìè, à ñ äðóãîé — èíäóöèðóåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ïðèìîðäèÿ ñèìáèî-
òè÷åñêîãî êëóáåíüêà (1, 5). Èíôåêöèîííûé ïðîöåññ íà÷èíàåòñÿ ñ äåôîð-
ìàöèè è ñêðó÷èâàíèé êîðíåâûõ âîëîñêîâ ñ îáðàçîâàíèåì èìè èíôåêöè-
îííîãî êàðìàíà, â êîòîðîì îêàçûâàþòñÿ çàêëþ÷åííûìè ðèçîáèè (2, 5). 
Îòñþäà îíè ïðîäâèãàþòñÿ âãëóáü êîðíåâîãî âîëîñêà, à âïîñëåäñòâèè è 
êëåòîê êîðíÿ áëàãîäàðÿ ñïåöèàëüíîìó êàíàëó, ôîðìèðóåìîìó ðàñòåíèåì è 
íàçûâàåìîìó èíôåêöèîííîé íèòüþ (3-5). Îäíîâðåìåííî â êîðå êîðíÿ è 
ïåðèöèêëå èíäóöèðóþòñÿ êëåòî÷íûå äåëåíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê îáðàçîâàíèþ 
êëóáåíüêîâîãî ïðèìîðäèÿ. Èíôåêöèîííàÿ íèòü äîñòèãàåò ïðèìîðäèÿ, ãäå 
ïîÿâëÿþòñÿ ñïåöèàëüíûå âûðîñòû, îêðóæåííûå ëèøü ïëàçìàòè÷åñêîé 
ìåìáðàíîé è ëèøåííûå ñòåíêè, îãðàíè÷èâàþùåé â íîðìå èíôåêöèîííóþ 
íèòü (3, 4). Èç ýòèõ âûðîñòîâ, íàçûâàåìûõ èíôåêöèîííûìè êàïëÿìè, ïî-
ñðåäñòâîì ïðîöåññà, íàïîìèíàþùåãî ýíäîöèòîç, ïðîèñõîäèò âûñâîáîæäå-
íèå ðèçîáèé â öèòîïëàçìó ðàñòèòåëüíîé êëåòêè (4). Ïðè ýòîì áàêòåðèè îñ-
òàþòñÿ îêðóæåííûìè ñèìáèîñîìíîé (ïåðèáàêòåðîèäíîé) ìåìáðàíîé ðàñ-
òèòåëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, íî ñ âêëþ÷åíèÿìè áàêòåðèàëüíûõ áåëêîâ (1, 
4). Â äàëüíåéøåì ïðîèñõîäèò äèôôåðåíöèðîâêà áàêòåðèé â ñïåöèàëèçè-
ðîâàííóþ ôîðìó — â áàêòåðîèäû. Áàêòåðîèä, îãðàíè÷åííûé ñèìáèîñîì-
íîé ìåìáðàíîé, íàçûâàåòñÿ ñèìáèîñîìîé, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îñ-
íîâíóþ àçîòôèêñèðóþùóþ åäèíèöó (1, 4, 5). Ó áîáîâûõ ðàñòåíèé èç óìå-
ðåííûõ øèðîò (ãîðîõ Pisum sativum L., ëþöåðíà Medicago sativa L.) ôîðìè-
ðóåòñÿ ìåðèñòåìà, êîòîðàÿ ñîõðàíÿåò àêòèâíîñòü íà ïðîòÿæåíèè âñåé æèç-
íè êëóáåíüêà (òàêèå êëóáåíüêè íàçûâàþòñÿ íåäåòåðìèíèðîâàííûìè). Â 
ðåçóëüòàòå ïîñòîÿííîé àêòèâíîñòè ìåðèñòåìû â êëóáåíüêå ìîæíî âûäå-
ëèòü ñëåäóþùèå çîíû: I — ñîáñòâåííî ìåðèñòåìó; II, III è IV — ñîîòâåòñò-
âåííî çîíû èíôåêöèè, àçîòôèêñàöèè è ñòàðåíèÿ (ðèñ. 1, À, Â). Äëÿ íåäå-
òåðìèíèðîâàííûõ êëóáåíüêîâ õàðàêòåðíà âûòÿíóòàÿ óäëèíåííàÿ ôîðìà. Â 
êëóáåíüêàõ áîáîâûõ èç þæíîé çîíû (ñîÿ Glycine max L., ôàñîëü Phaseolus 
vulgaris L.) ìåðèñòåìà ôóíêöèîíèðóåò íåïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ, ïîýòîìó 
çîíàëüíîñòü êëóáåíüêà îòñóòñòâóåò, è îíè èìåþò ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó (òà-
êèå êëóáåíüêè íàçûâàþòñÿ äåòåðìèíèðîâàííûìè) (1, 4, 5). 

Èíôèöèðîâàííûå ðàñòèòåëüíûå êëåòêè, íàõîäÿñü â çîíå àçîòôèê-
ñàöèè, ôóíêöèîíèðóþò íà ïðîòÿæåíèè îãðàíè÷åííîãî ïåðèîäà âðåìåíè, 
ïîñëå êîòîðîãî íàñòóïàåò ñòàðåíèå, ïðåäñòàâëÿþùåå ñîáîé îðãàíèçîâàí-
íûé ïðîöåññ êëåòî÷íîé ãèáåëè. 

Ó áîáîâûõ ðàñòåíèé ñ íåäåòåðìèíèðîâàííûìè êëóáåíüêàìè âðå-
ìÿ æèçíè ñèìáèîñîì íåâåëèêî, ïîòîìó ÷òî öåíòðàëüíûå èíôèöèðîâàííûå 
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Ðèñ. 1.  Ñèìáèîòè÷åñêèå àçîòôèêñèðóþùèå êëóáåíüêè ó ãîðîõà Pisum sativum L. ðîäèòåëüñêîé ëè-
íèè SGE (À, Á, âîçðàñò ñîîòâåòñòâåííî 4 è 6 íåä) è ïîëó÷åííîãî íà åå îñíîâå ñèìáèîòè÷åñêîãî 
ìóòàíòà SGEFix−-8 (sym25), õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ ïðèçíàêàìè ðàííåãî ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ 
êëóáåíüêîâ (Â, Ã, âîçðàñò ñîîòâåòñòâåííî 4 è 6 íåä): I — çîíà ìåðèñòåìû, II — çîíà èíôåêöèè, 
III — çîíà àçîòôèêñàöèè, IV — çîíà ñòàðåíèÿ (ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 200 ìêì). 
 

òêàíè ïîñòîÿííî îáíîâëÿþòñÿ çà ñ÷åò àïèêàëüíîé ìåðèñòåìû. Òàê, ïåðâûå 
ïðèçíàêè ñòàðåíèÿ ñèìáèîñîì ó ãîðîõà è ëþöåðíû íàáëþäàþòñÿ óæå íà 
14-å ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè (6), õîòÿ àêòèâíûé ïðîöåññ ñòàðåíèÿ çàïóñêà-
åòñÿ çíà÷èòåëüíî ïîçæå — ïîñëå îêîí÷àíèÿ öâåòåíèÿ. Ó âèäîâ áîáîâûõ 

À Á

Â Ã
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ðàñòåíèé ñ äåòåðìèíèðîâàííûìè êëóáåíüêàìè íà÷àëî ñòàðåíèÿ òàêæå ñîâ-
ïàäàåò ñ êîíöîì öâåòåíèÿ—íà÷àëîì ïëîäîíîøåíèÿ, ÷òî áûëî ïîêàçàíî íà 
G. max (7) è Vigna mungo (L.) Hepper (8). ×àñòî ñòàðåíèå êëóáåíüêà óñêîðÿ-
åòñÿ, åñëè ñèìáèîç íåýôôåêòèâåí èç-çà ãåíåòè÷åñêèõ ìóòàöèé â ðàñòåíèÿõ 
(9, 10) èëè â áàêòåðèÿõ (11). Ñòàðåíèå ìîæåò òàêæå èíäóöèðîâàòüñÿ ðàç-
ëè÷íûìè àáèîòè÷åñêèìè ñòðåññàìè (12).  

Ì î ð ô î ë î ã è ÷ å ñ ê è å  ï ð è ç í à ê è  ñ ò à ð å í è ÿ. Âèçóàëüíî ñòà-
ðåíèå â êëóáåíüêàõ ïðîÿâëÿåòñÿ ÷åðåç èçìåíåíèå öâåòà àçîòôèêñèðóþùåé 
çîíû îò ðîçîâîãî, ñâÿçàííîãî ñ ôóíêöèîíèðîâàíèåì ëåããåìîãëîáèíà, äî 
çåëåíîãî, ÷òî îáóñëîâëåíî ðàçðóøåíèåì ãåìîâîé ãðóïïû ýòîãî áåëêà è îá-
ðàçîâàíèåì áèëèâåðäèíà (13).  

Ïðè ñòàðåíèè êëåòêè îáîèõ ñèìáèîòè÷åñêèõ ïàðòíåðîâ ðàçðóøàþò-
ñÿ (ñì. ðèñ. 1, Á‐Ã, 2, À, Á). Îäíàêî â ñëó÷àå íåäåòåðìèíèðîâàííûõ êëó-
áåíüêîâ çîíà àçîòôèêñàöèè ïîñòîÿííî îáíîâëÿåòñÿ çà ñ÷åò êëåòîê, ïåðå-
õîäÿùèõ â íåå èç ìåðèñòåìû, õîòÿ ñ âîçðàñòîì êëóáåíüêà çîíà ñòàðåíèÿ 
óâåëè÷èâàåòñÿ. Íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå îáíàðóæèâàþòñÿ èçìåíåíèÿ 
â ñèìáèîñîìàõ è êëåòî÷íûõ îðãàíåëëàõ: ó öèòîïëàçìû óìåíüøàåòñÿ ýëåê-
òðîííàÿ ïëîòíîñòü, íàáëþäàþòñÿ âåçèêóëû è îñòàòêè ìåìáðàí êàê ðåçóëü-
òàò ðàçðóøåíèÿ êëåòêè õîçÿèíà è ñèìáèîñîì (14, 15). 

 

Ðèñ. 2. Çîíà ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî àçîòôèêñèðóþùåãî êëóáåíüêà ó ãîðîõà Pisum sativum L. 
ðîäèòåëüñêîé ëèíèè SGE (À) è ïîëó÷åííîãî íà åå îñíîâå ñèìáèîòè÷åñêîãî ìóòàíòà SGEFix−-8 
(sym25), õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ ïðèçíàêàìè ðàííåãî ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ (Á): 
ÈÊ — èíôèöèðîâàííàÿ êëåòêà; ìàëàÿ ñòðåëêà — ðàííÿÿ äåãðàäàöèÿ áàêòåðîèäîâ è êëåòîê 
õîçÿèíà (êëåòêè II òèïà), áîëüøàÿ ñòðåëêà — ãëóáîêàÿ äåãðàäàöèÿ êëåòîê õîçÿèíà è áàêòå-
ðîèäîâ (êëåòêè III òèïà) (ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 100 ìêì). 

 

Â äåòåðìèíèðîâàííûõ êëóáåíüêàõ ñòàðåíèå èíèöèèðóåòñÿ â öåí-
òðàëüíîé çîíå êëóáåíüêà è ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ê ïåðèôåðèè (16). 

 Íà ìîëîäûõ êëóáåíüêàõ ó ìîäåëüíîãî áîáîâîãî ðàñòåíèÿ Medicago 
truncatula Gaertn. áûëî ïîêàçàíî (15), ÷òî â öåíòðå çîíû àçîòôèêñàöèè 
èìååòñÿ íåñêîëüêî ñòàðåþùèõ èíôèöèðîâàííûõ êëåòîê òàê íàçûâàåìîãî 
I òèïà. Ó íèõ îòìå÷àþòñÿ ïðèçíàêè äåãðàäàöèè ñèìáèîñîì, êîòîðàÿ ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ óâåëè÷åíèåì âåçèêóëÿðíîé àêòèâíîñòè è âîçðàñòàíèåì êî-
ëè÷åñòâà øåðîõîâàòîãî ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà. Ðàñòèòåëüíûå 
êëåòêè ïðè ýòîì îñòàþòñÿ èíòàêòíûìè (áåç âèäèìûõ ïðèçíàêîâ ñòàðåíèÿ). 
Â òîé æå çîíå íàáëþäàþòñÿ êëåòêè ñ áîëåå âûðàæåííûìè ñèìïòîìàìè 
ñòàðåíèÿ (êëåòêè II òèïà), õàðàêòåðèçóþùèåñÿ íàðóøåíèåì öåëîñòíîñòè 
êëåòî÷íîé ñòåíêè. Â áîëåå ñòàðûõ êëóáåíüêàõ íàðÿäó ñî ñòàðåþùèìè 
êëåòêàìè I è II òèïà ó îñíîâàíèÿ êëóáåíüêà ïðèñóòñòâóþò ìíîãî÷èñëåí-

À Á 

ÈÊ 
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íûå êëåòêè III òèïà ñ ïîëíîñòüþ ðàçðóøåííûìè ñèìáèîñîìàìè è ïðèçíà-
êàìè ãèáåëè êëåòêè õîçÿèíà (îòñëàèâàíèå ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû îò 
êëåòî÷íîé ñòåíêè).   

Îñíîâûâàÿñü íà óëüòðàñòðóêòóðíûõ èññëåäîâàíèÿõ, âûäåëÿþò äâå 
ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ íåäåòåðìèíèðîâàííîãî êëó-
áåíüêà: ïåðâàÿ, áîëåå ðàííÿÿ, êîãäà ïðîèñõîäèò äåãðàäàöèÿ áàêòåðîèäîâ è 
ãèáåëü íåñêîëüêèõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê, è áîëåå ïîçäíÿÿ, íà ïðîòÿæåíèè 
êîòîðîé ïîëíîñòüþ ðàçðóøàþòñÿ è ñèìáèîñîìû, è èíôèöèðîâàííûå êëåò-
êè (12, 15). 

Ó ãîðîõà â êëóáåíüêàõ íåýôôåêòèâíûõ ìóòàíòîâ ñ ðàííèì ñòàðåíè-
åì â ñòàðåþùèõ êëåòêàõ íàáëþäàëèñü ëèçîñîìîïîäîáíûå êîìïàðòìåíòû, 
ñîäåðæàùèå äåãðàäèðóþùèå áàêòåðîèäû (9).  

Ôîðìà çîíû ñòàðåíèÿ â çðåëûõ íåäåòåðìèíèðîâàííûõ êëóáåíüêàõ 
M. truncatula õàðàêòåðèçóåòñÿ êîíè÷åñêèì ôðîíòîì, êîòîðûé íàïðàâëåí â 
ñòîðîíó ðîñòà êëóáåíüêà. Èíôèöèðîâàííûå êëåòêè ðàçðóøàþòñÿ ðàíüøå 
íåèíôèöèðîâàííûõ, êîòîðûå âàæíû äëÿ òðàíñïîðòà âåùåñòâ ê ïðîâîäÿ-
ùèì òêàíÿì. Êîíè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ ôðîíòà ñòàðåíèÿ, âåðîÿòíî, ñïî-
ñîáñòâóåò îïòèìàëüíîé ðåìîáèëèçàöèè ïðîäóêòîâ ðàñïàäà, ïîòîìó ÷òî â 
ýòîì ñëó÷àå ïîñëåäíèìè ïîãèáàþò êëåòêè, ëîêàëèçîâàííûå íà ïåðèôåðèè 
îêîëî ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ. Òàêèì îáðàçîì, öåíòðàëüíîå ðàñïîëîæåíèå ìåñ-
òà èíèöèàöèè ñòàðåíèÿ îáóñëîâëåíî íàèáîëüøåé äèñòàíöèåé îò ïåðèôå-
ðè÷åñêîé ïðîâîäÿùåé ñèñòåìû è îêðóæàþùåé êëóáåíåê ñðåäû, ÷òî, âîç-
ìîæíî, ñâÿçàíî ñ ðîëüþ ãðàäèåíòà êîíöåíòðàöèè êèñëîðîäà èëè ìîëåêóë, 
ïîñòóïàþùèõ îò ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ (12).   

 Â êëóáåíüêàõ ëþöåðíû, íà÷èíàÿ ñ 7-é íåä, ïîìèìî IV çîíû, áûëà 
âûäåëåíà V çîíà, ðàñïîëîæåííàÿ ïðîêñèìàëüíî ïî îòíîøåíèþ ê çîíå ñòà-
ðåíèÿ (14). Â ïðåäåëàõ V çîíû íàáëþäàåòñÿ íîâûé ýòàï âûõîäà ðèçîáèé èç 
îñòàâøèõñÿ èíôåêöèîííûõ íèòåé, ïðèâîäÿùèé ê âîçîáíîâëåíèþ èíâàçèè 
â îòíîøåíèè ñòàðûõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê. Ýòà çîíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé 
ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó, ãäå âíóòðèêëåòî÷íûå ðèçîáèè èñïîëüçóþò âçàèìî-
äåéñòâèå èñêëþ÷èòåëüíî äëÿ ñâîåé ïîëüçû êàê ñàïðîôèòíûå ïàðòíåðû (14). 

Ï ð î ò å à ç û. Ôóíêöèîíàëüíî ñòàðåíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîöåññ 
ðåìîáèëèçàöèè âåùåñòâ, íàêîïëåííûõ â ñòàðûõ òêàíÿõ è òðàíñïîðòèðóå-
ìûõ â äðóãèå ÷àñòè ðàñòåíèÿ, ãäå îíè ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ îáðà-
çîâàíèÿ íîâûõ îðãàíîâ. Äåãðàäàöèÿ áåëêà, êîòîðàÿ ïîçâîëÿåò ïîâòîðíî 
óòèëèçèðîâàòü àçîò è äðóãèå âåùåñòâà, — âåðîÿòíî, íàèáîëåå âàæíûé èç 
ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ íà ïðîòÿæåíèè ñòàðåíèÿ. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëü-
íî, ÷òî ìíîãèå ãåíû, äëÿ êîòîðûõ îïèñàíà ïîçèòèâíàÿ ðåãóëÿöèÿ ïðè ñòà-
ðåíèè, — ýòî ãåíû ïðîòåàç (17). 

Â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ ó ðàñòåíèé çàäåéñòâîâàíû íåñêîëüêî ïðîòåàç. Â 
ïðîâåäåííûõ ðàíåå èññëåäîâàíèÿõ (12, 15, 18) áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî â ñòàðå-
íèè êëóáåíüêà ó÷àñòâóþò â îñíîâíîì öèñòåèíîâûå è òðåîíèíîâûå ïðîòåàçû.  

Ñóùåñòâóþò äîêàçàòåëüñòâà, ÷òî â êîðíåâûõ êëóáåíüêàõ áîáîâûõ 
ðàñòåíèé öèñòåèíîâûå ïðîòåàçû âîâëåêàþòñÿ â ôóíêöèîíèðîâàíèå êëó-
áåíüêà, â àäàïòàöèþ êëåòîê õîçÿèíà ê ôèçèîëîãè÷åñêèì ñòðåññàì è â êîí-
òðîëü ñòàðåíèÿ êëóáåíüêà. Ïðîòåàçû è èõ èíãèáèòîðû áûëè èäåíòèôèöè-
ðîâàíû â öèòîïëàçìå èíôèöèðîâàííûõ êëåòîê êëóáåíüêà (7, 19). Öèñòåè-
íîâûå ïðîòåàçû ñ êèñëûì îïòèìóìîì ðÍ áûëè îïèñàíû â êëóáåíüêàõ ôà-
ñîëè (P. vulgaris) (19); èõ àêòèâíîñòü óâåëè÷èâàëàñü ê íà÷àëó ñòàðåíèÿ. 
Ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëèñü íà ñîå (G. max) (7), ÷åðíîì íóòå 
(V. mungo) (8) è ëþöåðíå (M. sativa) (10). 

Íà ðàñòåíèÿõ ãîðîõà (P. sativum) èçó÷àëè õàðàêòåð ýêñïðåññèè ãåíîâ 
öèñòåèíîâûõ ïðîòåàç 1 (PsCyp1) è 15à (PsCyp15a) (18). Êðîìå ýôôåêòèâíî-
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ãî øòàììà ðèçîáèé (Rhizobium leguminosarum bv. viciae, 3841), â ðàáîòå èñ-
ïîëüçîâàëñÿ äåôåêòíûé ïî ñèíòåçó ëèïîïîëèñàõàðèäîâ øòàìì Â661, ïðè 
èíîêóëÿöèè êîòîðûì ôîðìèðîâàëèñü ðàíî ñòàðåþùèå êëóáåíüêè. Ýêñ-
ïðåññèÿ ãåíîâ îáåèõ ïðîòåàç (PsCyp1 è PsÑóð15à) ïîâûøàëàñü ñ âîçðàñòîì 
êëóáåíüêà (18).  

Ïîçæå ïðè øèðîêîìàñøòàáíîì àíàëèçå òðàíñêðèïòîìà êëóáåíüêîâ 
ëþöåðíû (M. truncatula) âûÿâèëè íåñêîëüêî ãðóïï ãåíîâ, àêòèâíîñòü êîòî-
ðûõ õàðàêòåðíà äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòàäèé ñòàðåíèÿ íåäåòåðìèíèðîâàí-
íîãî êëóáåíüêà. Óñèëåíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ñåìåéñòâó 
ïðîòåàç, íàáëþäàëîñü íà ïîçäíèõ ýòàïàõ ñòàðåíèÿ ïðè çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè äåãðàäàöèè îáîèõ ïàðòíåðîâ ñèìáèîçà (15).  

Ñðåäè âûÿâëåííûõ ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ ïîçäíèõ ñòàäèé ñòàðå-
íèÿ áûë îòìå÷åí ãåí âàêóîëÿðíîãî ïðîöåññèðóþùåãî ýíçèìà (VPE, ñåìåé-
ñòâî Ñ13), òîæå âõîäÿùåãî â ãðóïïó öèñòåèíîâûõ ïðîòåàç è îòâåòñòâåííîãî 
çà ñîçðåâàíèå âàêóîëÿðíûõ áåëêîâ, à òàêæå ãåíû, êîäèðóþùèå òðåîíèíî-
âûå ïðîòåàçû, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïðîöåññàõ, îïèñàí-
íûõ êàê F-box-ñïåöèôè÷íûé óáèêâèòèí/26S ïðîòåîñîìíûé ïóòü (15). 

Ãîðìîíû. Ðàçâèòèå áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà òàêæå ïîäâåðãà-
åòñÿ ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà. Èç ôèòîãîð-
ìîíîâ â ñòàðåíèè ñèìáèîòè÷åñêîãî àçîòôèêñèðóþùåãî êëóáåíüêà ó÷àñò-
âóþò ýòèëåí, àáñöèçîâàÿ è æàñìîíîâàÿ êèñëîòû, ãèááåðåëëèíû è îêñèä 
àçîòà NO. Òåì íå ìåíåå, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè 
ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè ýòîãî ïðîöåññà îñòàþòñÿ äîñòà-
òî÷íî ôðàãìåíòàðíûìè. 

Ýòèëåí èãðàåò ðîëü îäíîãî èç àêòèâàòîðîâ ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷å-
ñêîãî êëóáåíüêà áîáîâûõ ðàñòåíèé, ÷òî èëëþñòðèðóåòñÿ ïîçèòèâíîé ðåãó-
ëÿöèåé â ñòàðåþùèõ êëóáåíüêàõ ñîîòâåòñòâóþùèõ ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè 
(ERF) è ãåíîâ áèîñèíòåçà ýòèëåíà, òàêèõ êàê S-àäåíîçèëìåòèîíèí (SAM)-
ñèíòåòàçà è 1-àìèíîöèêëîïðîïàí-1-êàðáîêñèëàò-îêñèäàçà (15). 

Èíäóêöèÿ ëèïîêñèãåíàçíûõ ãåíîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î âîâëå÷åíèè 
æàñìîíîâîé êèñëîòû â ðàçëè÷íûå ñòàäèè ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëó-
áåíüêà. Îêèñëåíèå ïîëèíåíàñûùåííûõ æèðíûõ êèñëîò ïðè ó÷àñòèè ëè-
ïîêñèãåíàçíûõ ôåðìåíòîâ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïåðâûé ýòàï áèîñèíòåçà îê-
ñèëèïèíîâ, òàêèõ êàê æàñìîíàòû (15, 20).  

Íà ïðîòÿæåíèè åñòåñòâåííîãî ñòàðåíèÿ êëóáåíüêà íàáëþäàåòñÿ 
óìåíüøåíèå àñêîðáàò-ãëóòàòèîí àíòèîêñèäàíòíîãî ïóëà â ñî÷åòàíèè ñî 
ñíèæåíèåì óãëåðîä-àçîòíîãî ñîîòíîøåíèÿ â òêàíÿõ êëóáåíüêà. Ýòè èçìå-
íåíèÿ ìîãóò âîñïðèíèìàòüñÿ è ïåðåäàâàòüñÿ ïðè ïîñðåäñòâå ñèãíàëüíûõ 
ìåõàíèçìîâ, àññîöèèðîâàííûõ ñ àáñöèçîâîé êèñëîòîé (ÀÁÊ), ìîáèëè-
çóþùåé ïðîòåîëèòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü â ñòàðåþùåì ñèìáèîòè÷åñêîì êëó-
áåíüêå (15, 21). ÀÁÊ ìîæåò ó÷àñòâîâàòü â èíäóêöèè ôåðìåíòà, ïîâûøàþ-
ùåãî àêöåïòîðíóþ ñïîñîáíîñòü, è òàêèì îáðàçîì ñîäåéñòâîâàòü ðàííåìó 
ðàçâèòèþ îòäåëüíûõ êëóáåíüêîâ (22). Îäíàêî ïîâûøåíèå ñêîðîñòè ñèíòå-
çà ÀÁÊ ïðè ñòàðåíèè ìîæåò ñòàòü ïðè÷èíîé ãèáåëè êëóáåíüêà. Ñîäåðæà-
íèå ÀÁÊ â êëóáåíüêàõ ãîðîõà (P. sativum) äîâîëüíî âûñîêîå íà ïðîòÿæå-
íèè ïåðâûõ 2 íåä, íî çàòåì ýòîò ïîêàçàòåëü âûõîäèò íà ïëàòî, ñíîâà óâå-
ëè÷èâàÿñü íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ (23).  

Ãèááåðåëëîâàÿ êèñëîòà ìîæåò ïîäàâëÿòü ñòàðåíèå êëóáåíüêà, ÷òî 
èëëþñòðèðóåòñÿ àêòèâàöèåé ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ãèááåðåëëèí-2-îêñèäàçó, 
ïðåâðàùàþùóþ àêòèâíóþ ôîðìó ôèòîãîðìîíà â íåàêòèâíóþ (15, 24).  

Íåäàâíî ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîäåëüíîãî áîáîâîãî ðàñòåíèÿ M. tru-
ncatula âûÿâèëè ðåãóëÿöèþ ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà ìîíîîê-
ñèäîì àçîòà (25). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â êîíòðîëå çà êîëè÷åñòâîì NO â 
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êëóáåíüêå áîëüøóþ ðîëü èãðàåò áàêòåðèàëüíûé ôëàâîãåìîãëîáèí, ïî-
ñêîëüêó ìóòàíòíûé øòàìì hmp, íåñïîñîáíûé ê åãî áèîñèíòåçó, ïðîÿâëÿë 
ïðèçíàêè áîëåå ðàííåãî ñòàðåíèÿ, à òàêæå õàðàêòåðèçîâàëñÿ ïîâûøåííûì 
ñîäåðæàíèåì NO â òêàíÿõ êëóáåíüêîâ, â òî âðåìÿ êàê øòàìì ñî ñâåðõýêñ-
ïðåññèåé ãåíà hmp++, íàïðîòèâ, äåìîíñòðèðîâàë ïðèçíàêè çàìåäëåííîãî 
ñòàðåíèÿ è ïîíèæåííîå ñîäåðæàíèå NO â êëóáåíüêàõ. Ýíäîãåííîå äîáàâ-
ëåíèå ìîíîîêñèäà àçîòà òàêæå ïðèâîäèëî ê ïðåæäåâðåìåííîìó ñòàðåíèþ 
êëóáåíüêà (25).  

Î ê è ñ ë è ò å ë ü í û é  ñ ò ð å ñ ñ  ï ð è  ñ ò à ð å í è è. Óñëîâèÿ ôóíê-
öèîíèðîâàíèÿ áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà èçíà÷àëüíî ñïîñîáñòâóþò 
ôîðìèðîâàíèþ àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà (ÀÔÊ). Ïîêàçàíî, ÷òî îêñèëåã-
ãåìîãëîáèí ïîäâåðæåí ìåäëåííîìó àâòîîêèñëåíèþ ñ ñîïóòñòâóþùèì îá-
ðàçîâàíèåì ñóïåðîêñèä-àíèîíà Î2

−, êîòîðûé äèñïðîïîðöèîíèðóåò ñ îáðà-
çîâàíèåì ïåðåêèñè âîäîðîäà Í2Î2 (26). Êðîìå òîãî, ðåàêöèÿ ëåããåìîãëî-
áèíà ñ Í2Î2 ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ îêèñëåííûõ ôîðì (íàïðèìåð, áåë-
êîâ ñ ôåððèëüíûì æåëåçîì è áåëêîâûõ ðàäèêàëîâ) (27). Ïåðåêèñü âîäîðî-
äà òàêæå ìîæåò âûçûâàòü ðàçðóøåíèå áåëêîâ ñ âûñâîáîæäåíèåì êàòàëèòè-
÷åñêîãî æåëåçà, òî åñòü æåëåçà â ìîëåêóëÿðíîé ôîðìå, êîòîðîå ñïîñîáíî 
àêòèâèðîâàòü ïåðåêèñíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ è îáðàçîâàíèå ãèäðîêñèëü-
íûõ ðàäèêàëîâ (28). ÀÔÊ âûäåëÿþòñÿ è ïðè âîññòàíîâèòåëüíûõ ïðîöåññàõ 
â óñëîâèÿõ, íåîáõîäèìûõ äëÿ àçîòôèêñàöèè, è ïðè äåéñòâèè íåêîòîðûõ 
áåëêîâ, âêëþ÷àÿ ôåððåäîêñèí, óðèêàçó è ãèäðîãåíàçó (29). 

Îäíàêî â êëóáåíüêàõ ñîäåðæèòñÿ òàêæå áîëüøîå êîëè÷åñòâî àíòè-
îêñèäàíòîâ: àñêîðáàòà, ãëóòàòèîíà, ñóïåðîêñèääèñìóòàç, êàòàëàç è ôåð-
ìåíòîâ àñêîðáàò-ãëóòàòèîíîâîãî öèêëà, ïåðîêñèðåäîêñèíà (30). Àíòèîêñè-
äàíòû ïîääåðæèâàþò ÀÔÊ â ïîñòîÿííûõ íèçêèõ êîíöåíòðàöèÿõ: ñâîáîä-
íûå ðàäèêàëû áûëè äåòåêòèðîâàíû â êëóáåíüêàõ (31, 32), è èõ êîíöåíòðà-
öèÿ ïîâûøàëàñü ñ âîçðàñòîì êëóáåíüêà. Âàæíóþ ðîëü èãðàþò ðàçëè÷íûå 
àíòèîêñèäàíòíûå ñèñòåìû ðèçîáèé. Áîëåå òîãî, ýêñòðàêòû èç ñòàðåþùèõ 
êëóáåíüêîâ âûçûâàëè ïåðåêèñíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ èç ìåìáðàí ðàñòè-
òåëüíûõ êëåòîê è ëèïèäîâ ïåðèáàêòåðîèäíûõ ìåìáðàí (26). Öèòîõèìè÷å-
ñêèé àíàëèç ñ èñïîëüçîâàíèåì õëîðèäà öåðèÿ âûÿâèë ïðèñóòñòâèå ýëåê-
òðîííî-ïëîòíûõ ïðåöèïèòàòîâ ïåðãèäðîêñèäà öåðèÿ â ñòåíêàõ ñòàðåþùèõ 
èíôèöèðîâàííûõ êëåòîê è âîêðóã ïåðèáàêòåðîèäíûõ è áàêòåðîèäíûõ 
ìåìáðàí, ÷òî äîêàçûâàåò ó÷àñòèå ïåðåêèñè âîäîðîäà â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ 
ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà (33, 34). 

Èññëåäîâàíèå, ïðîâåäåííîå íà 2- è 10-íåäåëüíûõ êëóáåíüêàõ ðàñòå-
íèé ñîè (G. max), ïðîäåìîíñòðèðîâàëî, ÷òî îêèñëèòåëüíûé ñòðåññ ñîïðîâîæ-
äàåò ïðîöåññ ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà áîáîâûõ ðàñòåíèé. Ñ âîç-
ðàñòîì êëóáåíüêà ñîäåðæàíèå ïåðîêñèäîâ, êàðáîíèëîâ áåëêîâ è ìîäèôèöè-
ðîâàííûõ îñíîâàíèé ÄÍÊ óâåëè÷èâàëîñü, êàòàëèòè÷åñêîãî æåëåçà — òîæå 
çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàëî. Æåëåçî, ñîäåðæàùååñÿ â ïåðèáàêòåðîèäíîì ïðî-
ñòðàíñòâå, óñèëèâàëî ïåðåêèñíîå îêèñëåíèå ëèïèäîâ, ÷òî ìîãëî ñïîñîáñòâî-
âàòü äåãðàäàöèè ïåðèáàêòåðîèäíîé ìåìáðàíû â ñòàðåþùèõ êëóáåíüêàõ. Êî-
ëè÷åñòâî îêèñëåííûõ ôîðì ãëóòàòèîíà è ãîìîãëóòàòèîíà çíà÷èòåëüíî ïîâû-
øàëîñü ïî ìåðå ðàçâèòèÿ êëóáåíüêà, âîññòàíîâëåííûõ — ñíèæàëîñü ïðè ñòà-
ðåíèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçâèòèè îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà â ñòàðåþùèõ 
êëóáåíüêàõ. Â ïåðâûå ñóòêè ðàçâèòèÿ êëóáåíüêà óæå íàáëþäàëèñü çíà÷èòåëü-
íûå ðàçðóøåíèå ÄÍÊ è áåëêîâ, äåìîíñòðèðóÿ òåì ñàìûì, ÷òî îêñèñëèòåëü-
íûé ñòðåññ ìîæåò ïðîèñõîäèòü â ïåðèîä ñòàíîâëåíèÿ ñèìáèîçà (35). 

Äèôôóçèîííûé áàðüåð, êîòîðûé â ôóíêöèîíèðóþùèõ êëóáåíüêàõ 
ñîçäàåò ãðàäèåíò êèñëîðîäà, â ñòàðåþùèõ, âåðîÿòíî, íèæå, ÷òî ìîæåò ñïî-
ñîáñòâîâàòü óâåëè÷åíèþ ïîòîêà êèñëîðîäà ê öåíòðàëüíûì òêàíÿì è óñêî-



 10 

ðåíèþ ïðîäóêöèè ÀÔÊ (35). 
Ã å í å ò è ÷ å ñ ê è é  ê î í ò ð î ë ü. Â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ìóòàãåíåçó, 

ïðîâîäèâøèõñÿ â òå÷åíèå ìíîãèõ ëåò ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçëè÷íûõ áîáî-
âûõ ðàñòåíèé, áûëè âûÿâëåíû ìóòàíòû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ íåñïîñîáíî-
ñòüþ ê ôèêñàöèè àòìîñôåðíîãî àçîòà (Fix− ôåíîòèï). Èçó÷åíèå ãèñòîëîãè-
÷åñêîé è óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ïîëó÷åííûõ Fix− ìóòàíòîâ ïîêà-
çàëî, ÷òî èõ çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü èìååò ôåíîòèï Nop− (îò àíãë. nodule per-
sistence), òî åñòü îíè íåñïîñîáíû ïîääåðæèâàòü ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëü-
íóþ ñòàáèëüíîñòü êëóáåíüêîâ. Êàê ðåçóëüòàò, â êëóáåíüêàõ ó òàêèõ ìóòàí-
òîâ çàïóñêàåòñÿ ïðîöåññ ïðåæäåâðåìåííîãî (ðàííåãî) ñòàðåíèÿ (ñì. ðèñ. 1, 
Â, Ã; 2, Á). Íàïðèìåð, ó ãîðîõà áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ðàííåå ñòàðåíèå ñâîé-
ñòâåííî äëÿ ìóòàíòîâ ïî ãåíàì sym13, sym25, sym26, sym27 è sym42 (36). Ïî 
âñåé âèäèìîñòè, ïðîÿâëåíèå ðàííåãî ñòàðåíèÿ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê 
òèïè÷íóþ ðåàêöèþ ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà íà ôîðìèðîâàíèå íåýô-
ôåêòèâíîãî ñèìáèîçà.  

Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîäåëüíûõ áîáîâûõ Lotus japonicus (Regel) K. 
Larsen è M. truncatula áûëè êëîíèðîâàíû íåêîòîðûå ãåíû, ìóòàöèè ïî êî-
òîðûì ïðèâîäÿò ê èíèöèàöèè ðàííåãî ñòàðåíèÿ. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ýòè 
ãåíû êîäèðóþò ñàìûå ðàçíûå áåëêè, ó÷àñòâóþùèå â ôóíêöèîíèðîâàíèè 
ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà.  

Ïåðâûì áûë êëîíèðîâàí ãåí LjSST1, êîäèðóþùèé ðàñïîëîæåííûé 
íà ñèìáèîñîìíîé ìåìáðàíå êëóáåíåê-ñïåöèôè÷íûé ïåðåíîñ÷èê ñóëüôà-
òîâ èç öèòîïëàçìû ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ê áàêòåðîèäàì (37). Ó ìóòàíòîâ 
ïî ýòîìó ãåíó ôîðìèðóþòñÿ ðàíî ñòàðåþùèå êëóáåíüêè, à â èíôèöèðî-
âàííûõ êëåòêàõ ïîÿâëÿþòñÿ ëèòè÷åñêèå âàêóîëè (37). 

Ãåí LjIGN1 êîäèðóåò áåëîê ñ àíêèðèíîâûìè ïîâòîðàìè è òðàíñ-
ìåìáðàííûìè ó÷àñòêàìè, êîòîðûé íåîáõîäèì äëÿ äèôôåðåíöèàöèè è ïîä-
äåðæàíèÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ áàêòåðîèäîâ, õîòÿ åãî òî÷íàÿ ðîëü îñòàåòñÿ 
íåèçâåñòíîé (38). Ìóòàíò ïî óêàçàííîìó ãåíó õàðàêòåðèçóåòñÿ àãðåãàöèåé 
áàêòåðîèäîâ âíóòðè èíôèöèðîâàííûõ êëåòîê ñ äåçèíòåãðèðîâàííûìè âíóò-
ðèêëåòî÷íûìè ñòðóêòóðàìè, ïðè÷åì ïðåæäåâðåìåííîå ñòàðåíèå ó íåãî íà-
ñòóïàåò çíà÷èòåëüíî ðàíüøå, ÷åì ó äðóãèõ Fix− ìóòàíòîâ L. japonicus (38).  

Ãåí LjSEN1 êîäèðóåò èíòåãðàëüíûé ìåìáðàííûé áåëîê, ãîìîëî-
ãè÷íûé nodulin-21 ó G. max, Fe/Mn ïåðåíîñ÷èêó CCC1 ó Saccharomyces cer-
evisiae è ïåðåíîñ÷èêó æåëåçà VIT1 ó Arabidopsis thaliana L. LjSEN1 ýêñïðåñ-
ñèðóåòñÿ òîëüêî â èíôèöèðîâàííûõ êëåòêàõ êëóáåíüêà (39). Ìóòàíòû ïî 
ýòîìó ãåíó äåìîíñòðèðóþò ôåíîòèï ðàííåãî ñòàðåíèÿ (40). 

Ó M. truncatula áûë êëîíèðîâàí ãåí MtDNF2, êîòîðûé â ðåçóëüòàòå 
àëüòåðíàòèâíîãî ñïëàéñèíãà ìîæåò òðàíñêðèáèðîâàòüñÿ ñ îáðàçîâàíèåì 
ïÿòè òðàíñêðèïòîâ. Ïðåäîìèíàíòíûé òðàíñêðèïò êîäèðóåò PI-PLC-like 
protein (áåëîê, ïîäîáíûé ôîñôàòèäèëèíîçèòîë-ôîñôîëèïàçå C). Ïðåäïî-
ëàãàåòñÿ, ÷òî îí ìîæåò ñâÿçûâàòüñÿ ñ ôîñôàòèäèëèíîçèòîëîì èëè ôîñôî-
ðèëèðîâàííûì ôîñôàòèäèëèíîçèòîëîì, ïðåäîòâðàùàÿ èõ ðàñùåïëåíèå íà 
ôîñôàò èíîçèòîëà è äèàöèëãëèöåðèí, êîòîðûå ñëóæàò âòîðè÷íûìè ìåñ-
ñåíäæåðàìè èëè ïðåäøåñòâåííèêàìè âòîðè÷íûõ ìåññåíäæåðîâ, çàïóñêàþ-
ùèõ çàùèòíûå ðåàêöèè. Ìóòàíòû ïî îïèñàííîìó ãåíó îáðàçóþò êëóáåíüêè 
ñ ïðèçíàêàìè ðàííåãî ñòàðåíèÿ (41).  

Íåäàâíî ó M. truncatula îïèñàí ìóòàíò esn1 ñ ïðèçíàêàìè ðàííåãî 
ñòàðåíèÿ, ïðè ýòîì ó íåãî íàáëþäàëàñü äèôôåðåíöèàöèÿ áàêòåðîèäîâ è 
ýêñïðåññèÿ ãåíà nifH, êîäèðóþùåãî îäèí èç êîìïîíåíòîâ íèòðîãåíàçû, è 
LHG, êîäèðóþùåãî ëåããåìîãëîáèí (42). 

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè íå ïîëó÷åíû èíäóöè-
ðîâàííûå ìóòàíòû ñ ôåíîòèïîì çàìåäëåííîãî ñòàðåíèÿ. Â òî æå âðåìÿ ñîç-
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äàíû òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ ëþöåðíû M. truncatula ñ çàáëîêèðîâàííîé ýêñ-
ïðåññèåé ãåíà öèñòåèíîâîé ïðîòåàçû 15à (Ñóð15à), êîòîðûå ïðîÿâëÿþò 
ôåíîòèï îòñðî÷åííîãî ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ (43). 

Àíàëèç òðàíñêðèïòîìà ñòàë åùå îäíèì ïîäõîäîì äëÿ âûÿâëåíèÿ ãå-
íîâ, ó÷àñòâóþùèõ â ðåàëèçàöèè ïðîãðàììû ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëó-
áåíüêà. Òàê, â 2006 ãîäó ó ëþöåðíû (M. truncatula) ðàçíîãî âîçðàñòà ïðî-
àíàëèçèðîâàëè òðàíñêðèïòîì êëóáåíüêîâ ñ öåëüþ âûÿâëåíèÿ àññîöèèðî-
âàííûõ ñ èõ ñòàðåíèåì ãåíîâ (15). Ñ ïîìîùüþ êëàñòåðíîãî àíàëèçà îáíà-
ðóæèëè òðè ãðóïïû ãåíîâ, ñîîòâåòñòâóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíûì ñòàäèÿì 
ñòàðåíèÿ êëóáåíüêà. Ê ïåðâîìó êëàñòåðó áûëè îòíåñåíû ðåãóëÿòîðíûå ãå-
íû, àêòèâíûå ïðè èíèöèàöèè ñòàðåíèÿ: ãåíû, êîäèðóþùèå ôàêòîðû 
òðàíñêðèïöèè ñåìåéñòâà APETALA/Ethylene Response Factor (AP2/ERF), 
êîòîðûå çàäåéñòâîâàíû òàêæå â îáåñïå÷åíèè óñòîé÷èâîñòè ê áîëåçíÿì è â 
ñòðåññîâûõ îòâåòàõ; ãîìîëîã ãåíà, êîäèðóþùåãî òðàíñêðèïöèîííûé ôàê-
òîð, íå÷óâñòâèòåëüíûé ê àáñöèçîâîé êèñëîòå è îáëàäàþùèé ÄÍÊ-ñâÿ-
çûâàþùèìè äîìåíàìè äëÿ AP2/ERF è Â3; ãåíû ïðîòåèíêèíàç è ÌÀÐ-
êèíàç, ïðîäóêòû êîòîðûõ ó÷àñòâóþò â òðàíñäóêöèè ñèãíàëîâ, àññîöèèðî-
âàííûõ ñî ñòðåññîì è ðåàêöèåé íà óñëîâèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû; DEAD-box 
ãåíîâ ÐÍÊ-õåëèêàçû, ïðîäóêòû êîòîðûõ ó÷àñòâóþò â ýêñïîðòå ìÐÍÊ ïðè 
ñòðåññå è ðàçâèòèè ðàñòåíèÿ (15). Ãåíû, îáúåäèíåííûå âî âòîðîé è òðåòèé 
êëàñòåðû, âîâëå÷åíû â ïðîöåññû ñîîòâåòñòâåííî íà I ñòàäèè ñòàðåíèÿ, ñîïðî-
âîæäàþùåéñÿ ðàçðóøåíèåì áàêòåðîèäîâ, è íà áîëåå ïîçäíåé II ñòàäèè, êîãäà 
êëåòêè õîçÿèíà ïîäâåðãàþòñÿ äåãðàäàöèè. Îáà îáîçíà÷åííûõ êëàñòåðà âêëþ-
÷àþò ãåíû, âûïîëíÿþùèå ïîòåíöèàëüíî ðåãóëÿòîðíûå è ñèãíàëüíûå ôóíê-
öèè. Êðîìå òîãî, ìåõàíèçì äåãðàäàöèè áåëêîâ, ðàñùåïëåíèÿ íóêëåèíîâûõ 
êèñëîò, ìåìáðàííûõ ëèïèäîâ è ñàõàðîâ ðåãóëèðóåòñÿ íà óðîâíå òðàíñêðèï-
öèè. Óñèëåíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ êàòàáîëèçìà ïðîÿâëÿåòñÿ â ðàçðóøåíèè 
ñèìáèîñîì íà ðàííåé ñòàäèè ñòàðåíèÿ è êëåòîê õîçÿèíà — íà áîëåå ïîçäíåé 
ñòàäèè. Â òî æå âðåìÿ èíäóêöèÿ ãåíîâ, êîòîðûå êîäèðóþò áåëêè, âîâëå÷åí-
íûå â òðàíñïîðò øèðîêîãî êðóãà ìîëåêóë (ÀÒÔ-ñâÿçûâàþùèå áåëêè è ñïå-
öèôè÷åñêèå ïåðåíîñ÷èêè ôîñôàòîâ, àìèíîêèñëîò, èîíîâ ìåòàëëîâ), ïîêàçû-
âàåò, ÷òî äåãðàäàöèÿ ìàêðîìîëåêóë è ôóíêöèè ìîáèëèçàöèè òåñíî ñâÿçàíû è 
ïðè ñòàðåíèè êëóáåíüêà ïðîèñõîäèò ðåöèêëèçàöèÿ ìåòàáîëèòîâ. Ýòè êàòàáî-
ëè÷åñêèå ñîáûòèÿ, ñâÿçàííûå ñ òðàíñïîðòíûìè ïðîöåññàìè, ïðåâðàùàþò 
êëóáåíåê èç ðåöèïèåíòà óãëåðîäà â äîíîðà ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ (15). 

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ó M. truncatula âûÿâëåíû äâà òðàíñêðèïöè-
îííûõ ôàêòîðà, çàäåéñòâîâàííûõ â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè÷åñêîãî 
êëóáåíüêà. Òàê, íàáëþäàëîñü óñèëåíèå ýêñïðåññèè ãåíà MtÀÒÂ2, êîäè-
ðóþùåãî ôàêòîð òðàíñêðèïöèè bZIÐ-òèïà. Òðàíñêðèïòû îáíàðóæèâàëèñü 
â àïèêàëüíîé ÷àñòè è ïðîâîäÿùèõ òêàíÿõ êëóáåíüêà. Òðàíñêðèïöèÿ ýòîãî 
ãåíà ðåïðåññèðóåòñÿ ñàõàðîçîé, à ñàì áåëîê MtÀÒÂ2 ó÷àñòâóåò â ðåãóëÿöèè 
àêòèâíîñòè ãåíîâ àìèíîêèñëîòíîãî ìåòàáîëèçìà (44). Äðóãîé òðàíñêðèï-
öèîííûé ôàêòîð — MtNAC969 ó÷àñòâóåò â ðåïðåññèè ãåíîâ, êîòîðûå àê-
òèâèðóþòñÿ â êîðíÿõ ïðè ñîëåâîì ñòðåññå, ïðè÷åì îêàçàëîñü, ÷òî ÐÍÊ-
èíòåðôåðåíöèÿ òðàíñêðèïòîâ ýòîãî ãåíà ïðèâîäèò ê ïðîÿâëåíèþ ïðèçíà-
êîâ ïðåæäåâðåìåííîãî ñòàðåíèÿ ó ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà (45). 

Â äîïîëíåíèå ê òðàíñêðèïöèîííîìó êîíòðîëþ â ñëó÷àå îïðåäå-
ëåííûõ îòâåòîâ êëóáåíüêà, àññîöèèðîâàííûõ ñî ñòàðåíèåì, îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ðåãóëÿöèÿ íà óðîâíå òðàíñëÿöèè, òàê êàê íåêîòîðûå èç èçó÷åííûõ ãå-
íîâ (íàïðèìåð, ãåí, êîäèðóþùèé 40S ribosomal protein S8) êîäèðóþò ðèáî-
ñîìàëüíûå áåëêè, ôàêòîðû ýëîíãàöèè è äðóãèå ïðîòåèíû, âîâëå÷åííûå â 
ðåãóëÿöèþ òðàíñëÿöèè (15). 

Ñ ò ð å ñ ñ - è í ä ó ö è ð î â à í í î å  è  å ñ ò å ñ ò â å í í î å  ñ ò à ð å í è å. 
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Â ðåçóëüòàòå ñòðåññîâîãî âîçäåéñòâèÿ ìîæåò èíèöèèðîâàòüñÿ ïðåæäåâðå-
ìåííîå ñòàðåíèå êëóáåíüêà. Ïðè ýòîì èíäóöèðîâàííîå ñòàðåíèå ïðîèñõî-
äèò áûñòðåå åñòåñòâåííîãî è èìååò ïðèçíàêè îêèñëèòåëüíîãî ñòðåññà è çà-
ïðîãðàììèðîâàííîé êëåòî÷íîé ãèáåëè (15). 

 Ïðè ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå åñòåñòâåííîãî è ñòðåññ-èíäóöèðîâàí-
íîãî ñòàðåíèÿ êëóáåíüêîâ ó M. truncatula íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå âû-
ÿâèëè îñîáåííîñòè, õàðàêòåðíûå äëÿ ñòðåññ-èíäóöèðîâàííîãî ïðîöåññà: 
ñîäåðæèìîå áàêòåðîèäîâ óïëîòíåííîå, ïåðèáàêòåðîèäíîå ïðîñòðàíñòâî óâå-
ëè÷åíî, ÷àñòî íàáëþäàåòñÿ ñëèÿíèå ðàçëè÷íûõ ñèìáèîñîì. Îäíàêî ïåðè-
áàêòåðîèäíàÿ ìåìáðàíà îñòàåòñÿ èíòàêòíîé äàæå òîãäà, êîãäà ñîäåðæèìîå 
áîëüøèíñòâà áàêòåðîèäîâ èñ÷åçàåò, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÿâíîå îòëè÷èå 
îò åñòåñòâåííîãî ñòàðåíèÿ, êîãäà ñèìáèîñîìû ðàçðóøàþòñÿ ïîëíîñòüþ. 
Òðàíñïîðò âåçèêóë ïðè ýòîì òîæå ìåíåå âûðàæåí. Ïîñëå âàêóîëÿðíîãî ðàç-
ëîæåíèÿ öèòîïëàçìà ïîëíîñòüþ äåãðàäèðóåò, ìèòîõîíäðèè èñ÷åçàþò è âè-
äèìûìè îñòàþòñÿ ëèøü îñòàòêè ïåðèáàêòåðîèäíûõ ìåìáðàí è áàêòåðîè-
äîâ. Ñàïðîôèòíûå áàêòåðèè èç èíôåêöèîííûõ íèòåé çàñåëÿþò ñòàðûå 
êëåòêè óæå íà ðàííåé ñòàäèè äåãðàäàöèè (12).  

Ñòàðåíèå, èíäóöèðîâàííîå òåìíîòîé, ïðîèñõîäèò áûñòðåå è ñîïðî-
âîæäàåòñÿ ðàçðóøåíèåì ñîäåðæèìîãî ñèìáèîñîì â îòñóòñòâèå êëåòî÷íûõ 
ñèãíàëîâ äëÿ ðåìîáèëèçàöèè âåùåñòâ è áûñòðîé êîëîíèçàöèåé ñàïðîôèò-
íûìè áàêòåðèÿìè (12).  

Ïðè ñðàâíåíèè åñòåñòâåííîãî è èíäóöèðîâàííîãî òåìíîòîé ñòàðå-
íèÿ êëóáåíüêà áûëè îòìå÷åíû ðàçëè÷èÿ íå òîëüêî â ìîðôîëîãèè, íî è â 
èçìåíåíèè ýêñïðåññèè ãåíîâ. Íà óðîâíå òðàíñêðèïöèè èç ãåíîâ, àêòèâè-
ðóåìûõ ïðè åñòåñòâåííîì ñòàðåíèè êëóáåíüêà, 50 % íå ó÷àñòâóþò â ñòðåññ-
èíäóöèðîâàííîì ñòàðåíèè. Ê íèì îòíîñÿòñÿ ãåíû, îòâåòñòâåííûå çà ðåãó-
ëÿöèþ è òðàíñïîðò, äåãðàäàöèþ ìåìáðàí è áåëêîâ è ñòðåññîóñòîé÷èâîñòü 
(êîäèðóþùèå ñèíòàêñèí è äâå ôîñôîòèäèë-4-ôîñôàò-5-êèíàçû, îáåñïå÷è-
âàþùèå ñïåöèôè÷åñêèé òðàíñïîðò âåçèêóë) (46). Â îòíîøåíèè íåêîòîðûõ 
äðóãèõ ãåíîâ îòìå÷àëàñü ëèøü âðåìåííàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ ðåãóëÿöèÿ ïðè 
èíäóöèðîâàííîì òåìíîòîé ñòàðåíèè êëóáåíüêîâ. Ãåíû, êîòîðûå, ñêîðåå 
âñåãî, íå âîâëå÷åíû â òàêîå èíäóöèðîâàííîå ñòàðåíèå, êîäèðóþò ìíîãèå 
ôóíêöèè, ñâÿçàííûå ñ äåãðàäàöèåé áåëêîâ ïðè ïîñðåäñòâå ïðîòåîñîì, è 
íåêîòîðûå öèñòåèíîâûå ïðîòåàçû, ÷òî, âèäèìî, ñâÿçàíî ñ óïðîùåííîé îð-
ãàíèçàöèåé ïðîöåññà äåãðàäàöèè ïðè ñòðåññ-èíäóöèðîâàííîì ñòàðåíèè ïî 
ñðàâíåíèþ ñ åñòåñòâåííûì ñòàðåíèåì. Â íåäàâíåì èññëåäîâàíèè ïîêàçàíî, 
÷òî èíäóöèðîâàíèå ñòàðåíèÿ ïåðåíîñîì ðàñòåíèé â òåìíîòó ñîïðîâîæäà-
åòñÿ ðåçêèì óâåëè÷åíèåì pH ïåðèáàêòåðîèäíîãî ïðîñòðàíñòâà (47). 

Èòàê, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå è êëåòî÷íûå 
ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â îñíîâå ðåàëèçàöèè ïðîãðàììû ñòàðåíèÿ ñèìáèîòè-
÷åñêîãî êëóáåíüêà, àêòèâíî èçó÷àþòñÿ. Ïîíèìàíèå ýòèõ ìåõàíèçìîâ ïî-
çâîëèò ïðèñòóïèòü ê ïðàêòè÷åñêîìó ñîçäàíèþ ñîðòîâ áîáîâûõ ðàñòåíèé ñ 
ïðîäîëæèòåëüíîé ôèêñàöèåé àçîòà, ÷òî ìîæåò ïîëîæèòåëüíî ñêàçàòüñÿ íà 
íàñûùåíèè ïî÷âû áèîëîãè÷åñêèì àçîòîì è óðîæàéíîñòè âîçäåëûâàåìûõ 
êóëüòóð íà ôîíå ñíèæåíèÿ äîç õèìè÷åñêèõ óäîáðåíèé. 
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A b s t r a  c t  

Senescence is the natural stage in development of symbiotic nodule. As a result of senes-
cence, reutilization of different nutrients from nodule to the other plant organs occurs. Generally se-
nescence in legumes is triggered after flowering finishing, although the first traits of senescence 
can be observed very early during nodule development. A delay of the triggering of senescence 
program will allow to prolong the active nitrogen-fixation period and therefore to increase the 
amount of symbiotrophic nitrogen in plants and, finally, to elevate legume productivity. That is 
why no wonder that in the recent years the senescence of nitrogen-fixing nodules is actively 
studied. In this review the main developmental stages of nitrogen-fixing symbiotic nodule of 
legumes, particularities of sym-biotic nodule development of determinate and indeterminate types 
are considered. In legumes with indeterminate nodules, the symbiosomes are not long leaving as 
the infected tissues are permanently renewing due to apical meristem. There are two subsequent 
stages identified in an indeterminate nodule senescent. First a bacteroid degradation and the death 
of some infected cells occur, and then both symbiosomes and all infected cells are destroyed. In 
determinate nodules, the senescence initi-ated in the central part of a nodule, then extends to the 
peripheral zone. In this review morphologi-cal characters of nodule senescence at ulatrstructural 
level are analysed. The role of cysteine and threonine proteases is discussed. Reutilization of 
nitrogen and other products of protein degradation are probably the most important during 
senescence. There are the evidences that in the root nodules of legumes the cysteine proteases are 
involved into nodular functions, adaptation of the host plant cells to physiological stresses, and 
the nodule senescence control. By a large-scale analysis of nod-ule transcriptome of Medicago 
truncatula Gaertn. several gene groups expressed at successive stages of the senescence of 
indeterminate nodule are revealed. In this review the role of phytohormones, such as ethylene, 
abscisic acid, jasmonic acid, gibberellins and nitrogen monooxide in senescence of symbiotic 
nodule is considered. Nevertheless, until recent days our knowledge about hormonal control of a 
nodule senescence is still incomplete. The oxidative stress, accompanying the process of nodule 
senescence is discussed. On the nodules aging, the concentrations of peroxides, protein 
carbonils, modified DNA nucleotides and catalytic Fe increase. Iron activates lipids 
peroxidation in a peribacteroid space, resulting in degradation of the peribacteroid membrane 
in senescent nodules. The concentrations of oxidized glutathione and homoglutathion rise 
significantly during the nodule development, and the reduced forms decrease under senescence, 
indicating an oxida-tive stress in the senescing nodules. In this review the role of genes, encoding 
proteins involved in transport of wide-range of molecules, and genes, whose products are 
involved in regulatory and signal functions in cell; differences between stress-induced senescence 
and natural senescence are considered. Using model legumes, Lotus japonicus (Regel) K. 
Larsen and M. truncatula, several genes were cloned the mutations of which caused early 
senescence. It is emphasized that these genes encode different proteins involved into functions 
of a symbiotic nodule. Until now, two transcription factors in M. truncatula are described, 
which are involved into nodule senescence. An induced senescence is more rapid, comparing to 
natural senescence, and manifests the signs of an oxidative stress and programmed cell death. 

Keywords: legume-Rhizobium symbiosis, nodule development, genetic control, oxidative 
stress, proteases, ethylene, abcisic acid, jasmonic acid, gibbrellins, nitrogen monoxide, rhizobia.  
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