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Введение
Механизмы регуляции консортивных связей в природе недостаточно изучены. 

В ряде работ описываются звенья различных сигнальных систем, обеспечиваю-
щие ответную реакцию живых организмов на сигналы внешних воздействий [1; 
2; 3]. Ключевые моменты клеточных программ могут быть общими у разных ор-
ганизмов [4].

Перспектива в изучении молекулярно-генетических аспектов, определяющих 
возникновение симбиозов основана на данных из ряда научных работ [5; 6; 7; 8].

До конца не решенными остаются следующие моменты: – в общем для эктоми-
кориз сигнальные молекулы до конца не выявлены [2]; – основные регуляторные 
гены, контролирующие морфогенез в симбиозе неизвестны; – биохимическая ак-
тивность, связанная с некоторыми симбиоз-регулируемыми генами пока не обна-
ружена; – способы подавления защитных реакций растительного компонента при 
формировании эктомикоризы в целом не изучены.

Особенности регуляции облигатного симбиотрофизма основаны на «динами-
ческом равновесии» биотических систем консолидируемых организмов. Изучение 
консортивных связей на молекулярно-генетическом уровне поможет пролить свет 
в вечном споре: какой из участников живых организмов является главным, явля-
ются ли такие взаимоотношения вынужденными в природе и создаются ли консор-
ции только по причине выживания самих видов в природе.

Наиболее актуальна сигнальная система, осуществляющая индукцию органо-
генетической программы в растительной клетке. Известно в настоящий момент, 
что грибной алкалоид гипафорин снижает рост корневых волосков. Триптофан-бе-
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таин-гипафорин индуцирует дифференциацию клеток растительного компонента 
в стадии симбиоза. Индолил уксусная кислота влияет на экспрессию генов в рас-
тительном компоненте при эктомикоризе. Были обнаружены некоторые гены, экс-
прессия которых повышалась либо понижалась непосредственно после контакта 
симбионтов [6; 9]. Нужно отметить, что при внедрении микобионта происходит 
изменение в экспрессии генов некоторых белков, ассоциированных с клеточной 
стенкой [10]. Многие грибные метаболиты вызывают защитный ответ раститель-
ного компонента. 

Так при микоризообразовании у Picea abies индуцируются хитиназы и пе-
роксидазы. Хитиназы – часть механизма, позволяющего микобионту проникать 
в растение, не будучи распознанным как патоген [11; 12]. Грибной компонент 
постоянно выделяет хитиноподобные элиситоры. Они индуцируют быстрый 
каскад защитных реакций в клетках ели обыкновенной, включая вывод ионов 
K+ и cl-, ввод ca2+ и h+, фосфорилирование 63kDa белка (pp63) и синтез h2O2, 
начинающиеся через 5 мин. после добавления элиситора. Но хитиназы расти-
тельного компонента, выделяемые в апопластное пространство не наносят ущер-
ба микобионту, а эффективно инактивируют хитиновые элиситоры, выделяемые 
клеточными стенками клеток грибного компонента, путем перевода их в мелкие 
неактивные единицы (мономеры n-aцетилглюкозамина), не являющиеся элиси-
торами и не связывающиеся с рецепторами. В этом случае предотвращается рас-
познавание проникновения, не происходят защитные реакции и возможно уста-
новление симбиоза [6; 12].

В общем виде преодоление защитных реакций растения при формировании 
микоризного симбиоза можно представить следующим образом: маскировка или 
распад элиситоров (деградация хитиновых элиситоров микобионта раститель-
ными хитиназами); создание путем транспорта веществ к микобионту дефицита 
питательных веществ в инфицированной клетке (в отсутствие достаточной асси-
миляции, гены количественной устойчивости не экспрессируются); собственно 
подавление защитных реакций хозяина (физиологическое подавление грибами не-
известно; у паразитов отмечено выделение гликопептидов – супрессинов) [11]. Об-
разование симбиоза требует контролируемых во времени и пространстве генной 
активности и наличия белков, участвующих в процессах морфогенеза.

Материалы и методы исследования
 В данной работе рассматриваются облигатные эктомикоризные взаимоотно-

шения между грибным и растительным компонентами, что дает предпосылку для 
установления определенных моментов в схеме сигнальной системы. Немаловажно 
учитывать косвенные доказательства существования тех или иных взаимосвязей в 
схемах молекулярных взаимодействий. 

В исследованиях нужно учитывать то, что нет специфичных для эктомикоризы 
генов: все гены одинаковы как для симбиотических, так и для не симбиотических 
отношений. Но наблюдаются заметные изменения генной экспрессии у обоих пар-
тнеров, что предполагает участие генов вегетативного развития в формировании 
симбиоза [13].

Возможна ситуация, когда меняется трофический статус симбиотических ор-
ганизмов при определенных условиях, что может повлечь за собой изменения в 
сигнальных системах ответа.
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Цель. Предложить возможный механизм передачи сигнала от грибного ком-
понента через систему сигнальных каскадов данной клетки в геном для активации 
ответных реакций растительного компонента. 

Задача. Рассмотреть возможные молекулярно-генетические аспекты регуля-
ции консортивных связей на модельной системе «Picea abies – эктомикоризные 
грибы».

Объектом исследований являются эктомикоризные консортивные связи меж-
ду Picea abies и агарикоидными базидиомицетами из трофической группы «об-
лигатные микоризообразователи». Имеются ввиду сбалансированные взаимоотно-
шения между ассоциированными организмами.

Наиболее распространенное определение эндофитизма – «бессимптомные» 
ассоциации растений с другими организмами. Наиболее изученной группой эн-
дофитов являются грибы. Эндофитная активность микоризообразующих грибов 
характеризуется: контактной зоной, синхронностью развития грибного и расти-
тельного организмов, недостаточностью транспорта веществ в направлении рас-
тения [2]. Эндофитная активность микоризообразующих грибов многогранна и 
влечет за собой прямые либо косвенные изменения в анатомии, морфологии, фи-
зиологии и биохимии. Никакие ассоциации, образующие биокомплексы, не про-
ходят бессимптомно. Изменения могут быть разного уровня, в том числе в виде 
экспрессии ранее молчащих генов, и как следствие – значительные анатомические 
изменения у растительного и грибного компонентов.

Результаты исследований
Анатомические доказательства наличия молекулярной регуляции

На рисунке 1 показана постепенная суберинизация микоризного корневого 
окончания с течением времени при проникновении грибного компонента. Гидро-
лазы растительного компонента приводят к разрыхлению суберина и его гидро-
лизу (кутиназная реакция) до олигомеров: свободных оксигенированных жирных 
кислот и спиртов. Пелотоны и арбускулы на рисунке 2 в паренхиме первичной 
коры увеличивают площадь контакта элиситоров с клеточной мембраной.

Рисунок 1 – Постепенная суберинизация 
микоризного корневого окончания  

с течением времени.  
№ образца 33-08-08-2016 

Рисунок 2 – Пелотоны и арбускулы  
в паренхиме первичной коры  

микоризного корневого окончания.  
№ образца 33-08-08-2016
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Грибной компонент влияет на формирование проводящей системы и стимули-
рует деление клеток паренхимы первичной коры корневого окончания. Реакция на 
внедрение – изменение размеров стелы корня, формирование флоэмы максималь-
но близко к мантии [14].  

Возможная схема передачи сигнала у хвойных растений посредством G-белков
При рассмотрении микоризных взаимоотношений важным является молеку-

лярный механизм, с помощью которого гриб оказывает воздействие на регуляцию 
синтеза определенных белков в растении. Основываясь на литературных данных, 
можно представить следующую последовательность событий.

Первый этап – поступление сигнала от грибного компонента. В ответ на посту-
пивший сигнал происходит выделение растительным компонентом в окружающую 
среду хитиназы. Результатом действия хитиназы является появление олигомеров 
n-ацетилглюкозамина. С другой стороны, сигнал может запускаться благодаря 
действию грибной целлюлазы и появлению олигосахаридов.  В свою очередь, было 
показано, что n-ацетилглюкозамин и олигосахариды могут выполнять элиситор-
ную функцию и связываться со специфическим рецептором на поверхности расти-
тельной клетки [15]. Нековалентное взаимодействие внешнего участка рецептора 
с сигнальной молекулой, поступающей из среды, может приводить к изменению 
конформации рецепторного белка, которое передается на внутренний, цитоплаз-
матический участок [1]. В свою очередь, сигнал с цитоплазматического участка 
будет передаваться на G-белок. Этот белок служит преобразователем сигнала и пе-
редает сигнальный конформационный импульс на стартовый фермент, специфич-
ный для данной сигнальной системы [16; 17]. Одним из унифицированных звеньев 
сигнальных систем являются протеинкиназы, которые активируются продуктами 
стартовых сигнальных реакций или их производными [18]. Белки, фосфорилиро-
ванные протеинкиназами, передают сигнал на белковые факторы регуляции транс-
крипции. Таким образом, благодаря протеинкиназам сигнал может передаваться в 
ядро, где будет регулироваться экспрессия определенных генов [19]. 

 В пользу существования такой схемы у хвойных растений свидетельствуют 
следующие факты: – полный репертуар субъединиц G-белка у нескольких видов 
хвойных был идентифицирован in silico; – полноразмерные кодирующие обла-
сти P. abies одной Gα-, одной Gβ- и четырех Gγ-субъединиц были клонированы 
и секвенированы [18]; – для хвойных растений показано выделение хитиназ во 
внешнюю среду, по мнению авторов работы [20], продуцируются хитиназы i, ii и 
iV класса.

Следует отметить, что подобную схему для передачи сигнала используют и 
фитопатогенные грибы, например, Cryphonectria parasitica.  Этот гриб является 
раневым паразитом, его споры инфицируют ветви и стволы через различные по-
вреждения растительных тканей, после чего распространяясь по лубу, камбиаль-
ному слою и затем по внешним слоям заболони, гриб образует на поверхности 
повреждения в виде язв. Участки дерева выше точки инвазии погибают из-за бло-
кирования обмена веществ между органами растения. У Cryphonectria parasitica 
клонированы два гена, кодирующие α-субъединицу G-белка gpg-1и gpg-2. Продукт 
первого гена – белок GPG-1. При заражении гиповирусом уровень белка GPG-1 
снижался, что вызывало редукцию мицелиального роста, снижение активности 
лакказы, а также нарушалась секреция целлюлазы. Авторы работы [21] полагают, 
что фосфорилированный белок Gα активирует аденилатциклазу, в результате чего 
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образуется цАМФ, которая, в свою очередь, приводит к индукции экспрессии ге-
нов, необходимых для патогенеза. 

В тоже время рядом авторов для растений предлагается видоизмененная схема 
передачи сигнала с участием G-белков. Эта модель предполагает, что Gα субъеди-
ница связана с ГТФ по умолчанию [22]. Считают, что G-белки растений, связанные 
с ГТФ, не являются по своей природе активными, а функциональная активация 
достигается за счет фосфорилирования, опосредованного протеинкиназами.

В классической модели ГТФ-связанные G-белки являются активными, однако, 
по мнению авторов гипотезы, конститутивно активный G-белок не является иде-
альным кандидатом на роль сигнальной молекулы. Согласно их модели, связыва-
ние ГТФ с субъединицей Gα приводит к изменению конформации гетеротримера 
таким образом, что взаимодействующие молекулярные поверхности двух функци-
ональных модулей (Gα и Gβγ) подвергаются воздействию нижестоящих эффекто-
ров. Вероятными кандидатами на осуществление этого фосфорилирования являет-
ся ряд рецептороподобных киназ, которые, как было показано, физически или гене-
тически взаимодействуют с субъединицами G-белка [23; 24; 25; 26]. Прекращение 
передачи сигналов в данной модели контролируется не гидролизом ГТФ до ГДФ, 
а дефосфорилированием, опосредованным протеинфосфатазами. Хотя в растениях 
фосфатазы не так распространены, как киназы, их уровень достаточно высокий. 
Следует отметить, что последовательности каталитических субъединиц фосфата-
зы, идентифицированы в протеоме арабидопсиса [27]. Первоначально считалось, 
что протеинфосфатазы не обладают специфичностью и просто уравновешивают 
фосфорилирование в режиме «домашнего хозяйства», однако, в некоторых иссле-
дованиях было показано, что многие фосфатазы весьма специфичны [28]. Кроме 
того, в литературе имеются данные о прямом взаимодействии между Gβ-субъеди-
ницей арабидопсиса и протеинфосфатазой PP2c52 [29]. Очевидно, для создания 
точной модели передачи сигнала в растениях понадобится ряд дополнительных 
исследований.

Возможная схема работы хелатных комплексов
Скорее всего, помимо механизма сигнальной системы, в консортивных связях 

существует и барьерная функция у эктомикоризы. В консортивных взаимоотноше-
ниях могут быть особенности с поступлением тяжелых металлов в клетку. Хотя 
известно, что специфических механизмов транспорта тяжелых металлов в клетку 
не выявлено [30]. Тяжелые металлы могут хелатироваться под воздействием низ-
комолекулярных веществ (сахаров, аминокислот и органических кислот). С другой 
стороны, грибным компонентом (возможно гломалин) связываются ионы тяжелых 
металлов в почве [31]. Этим можно объяснить высокое содержание ионов свинца в 
почвенных горизонтах с микоризными корневыми окончаниями.

Внеклеточные хелатированные комплексы тяжелых металлов в том числе и 
свинца осаждаются на поверхности микоризных корневых окончаний под дей-
ствием метаболитов грибного и растительного компонентов. Кроме того, полиса-
хариды клеточной стенки могут также образовывать внутренние хелатированные 
комплексы с тяжелыми металлами. Эти эффекты создают условия гипераккуму-
лятора, вызывая разность потенциалов по разные стороны плазмалеммы. Эта ве-
личина, вероятно, более-менее одинаковая, учитывая стабильность концентрации 
содержания соединений свинца в почвенных горизонтах с наибольшей биомассой 
микоризных корневых окончаний. В итоге хелатированные свинцовые комплексы 
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могут обеспечивать стабильность работы сигнальных рецепторов и молекул пере-
носчиков в активном транспорте через плазмалемму.

Возможное значение РН в молекулярных механизмах
Величина ph является управляющей переменной при связывании металла ор-

ганическим веществом.
Результаты химических анализов корневых окончаний Picea abies представле-

ны в таблице 1. Подвижность хелатных комплексов свинца возрастает с понижени-
ем рН почвенных горизонтов. В условиях низкого ph (<6) при концентрации свин-
ца, равной 1 мкг/л, доминирующей формой является свободный ион Pb2+, который 
в последующем легко образует хелатные комплексы. Осаждение свинца в почвах 
может происходить в тех случаях, когда его концентрация в растворе превышает 
4 мг/л при ph 4 и приблизительно 0,2 мг/л при ph 8.

Адсорбция Pb2+ происходит по механизму ионного обмена при ph ниже 6 с 
образованием устойчивых внутрисферных хелатных комплексов. Так, при ph 3 
концентрация свободного иона Pb2+ составляет около 70%.

Таблица 1 – Результаты химических анализов корневых окончаний Picea abies

Пробная площадь Почвенный 
горизонт

Биомасса корне-
вых окончаний, 
среднее значе-
ние, г на поч-
венную пробу 

Результаты химических анализов

Органическое 
вещество, % рН

Содержание 
свинца и его 

соединений, мг/кг

Фоновая зона,
пробная 
площадь № 1

Аd 1,03 81,53 4,01 10,7807
А1 0,75 5,12 7,09 11,8242

А2В 0.31 4,59 3,47 6,9349
Импактная зона,
пробная 
площадь № 2

А1 1,04 33,73 3,50 12,2706

А2В 0,79 8,14 6,74 14,5419

Содержание свинца в почвенных горизонтах с высокой биомассой микоризных 
корневых окончаний варьирует в пределах 10–15 мг/кг. Из литературных источни-
ков известно, что концентрация свинца в земной коре и даже однотипных породах 
сильно варьирует [32].

При высоких рН свинец осаждается в почве в виде гидроксидов, фосфатов, 
карбонатов. При низких рН возможен переход его в более растворимую форму и 
участие в образовании хелатных комплексов [30].

Заключение
Регуляция консортивных связей в природе – это комплексный процесс, в осно-

ве которого лежат молекулярные механизмы анатомических, физиологических и 
биохимических изменений грибного и растительного компонентов. Эти изменения 
базируются на метаболической модели молекулярной регуляции, которая имеет 
общие подходы и черты, но отличаются в зависимости от типа консортивных вза-
имодействий в биокомплексах: эктомикоризные консортивные взаимодействия, от 
видов организмов, вступающих во взаимодействие. Это звено промежуточное для 
возникновения совершенно нового организма, у которого все консортивные взаи-
модействия дают новые свойства, обеспечивающие выживание в экстремальных 
условиях.
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kolmakov P. Yu., zhernosekov d. d. POSSIBLE MOLECULAR MECHANISMS 
Of REGULATION Of CONSORTIVE RELATIONS IN THE SYSTEM “Picea 
aBieS – ECTOMYCORRHIZAL fUNGI”

In the paper obligate ectomycorrhizal relationships between fungal and plant components 
have been considered using the system “Picea abies – ectomycorrhizal fungi”. A number of 
metabolic mechanisms for regulation of these relations in the system have been proposed: signal 
transmission in coniferous plants through G-proteins, possible involvement of chelate complexes, 
and the influence of pH values in molecular mechanisms.
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