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Ðàçâèòèå ïàòîãåííîé èíôåêöèè è áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà, ïðè êîòîðîì áàêòå-
ðèè çàðàæàþò êëåòêè áîáîâûõ ðàñòåíèé, èìååò ìíîãî îáùèõ ÷åðò. Ñèãíàëüíûå ìîëåêóëû, êîòî-
ðûìè îáìåíèâàþòñÿ ñèìáèîòè÷åñêèå ïàðòíåðû, èìåþò ñõîäñòâî ñ ôèòîàëåêñèíàìè è ýëèñèòîðà-
ìè, ïðîäóöèðóþùèìèñÿ ïðè ïàòîãåííîé èíôåêöèè. Îáà ïðîöåññà ñîïðîâîæäàþòñÿ èíäóêöèåé çà-
ùèòíûõ ðåàêöèé ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ-õîçÿèíà, îäíàêî â ñëó÷àå áîáîâî-ðèçîáèëüíîãî ñèìáèîçà 
òàêàÿ èíäóêöèÿ ñòðîãî ðåãóëèðóåòñÿ, ÷òî ïîçâîëÿåò ñôîðìèðîâàòü ñèìáèîòè÷åñêèé êëóáåíåê. Ïðè 
ýòîì êîíòðîëèðóåòñÿ è êîëè÷åñòâî êëóáåíüêîâ, ïîñêîëüêó èõ ôîðìèðîâàíèå — ýíåðãîçàòðàòíûé 
ïðîöåññ, è â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èíôåêöèÿ ïðåðûâàåòñÿ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ. Èññëåäîâàíèÿ ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ðàçâèòèÿ áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà è ïàòîãåííîé èí-
ôåêöèè âûÿâèëè, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè áîáîâûå ðàñòåíèÿ àäàïòèðîâàëè äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ñèìáèî-
çà ñ ðèçîáèÿìè ðåöåïòîðû, ïðèñïîñîáëåííûå èçíà÷àëüíî äëÿ âîñïðèÿòèÿ ìèêîðèçíîé èíôåêöèè, 
ïðè÷åì ñõîæèå ðåöåïòîðû ó÷àñòâóþò â ðàñïîçíàâàíèè ïàòîãåíîâ è èíäóêöèè çàùèòíîãî îòâåòà. 
Áûëî âûÿâëåíî, ÷òî ðèçîáèè èñïîëüçóþò ñèñòåìû ñåêðåöèè III è IV òèïà (T3SS è T4SS), êîòî-
ðûå ó ïàòîãåííûõ áàêòåðèé ñëóæàò äëÿ äîñòàâêè âèðóëåíòíûõ ôàêòîðîâ â êëåòêè õîçÿåâ. Ïðè 
ýòîì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî T3SS ñïîñîáíà ê íåçàâèñèìîé îò Nod-ôàêòîðà àêòèâàöèè ñèãíàëüíîé 
òðàíñäóêöèè, ïðèâîäÿùåé ê ðàçâèòèþ êëóáåíüêà. Ðàçëè÷íûå ïîâåðõíîñòíûå ïîëèñàõàðèäû (ýêçî-
ïîëèñàõàðèäû, ëèïîïîëèñàõàðèäû è öèêëè÷åñêèå β-ãëþêàíû) èñïîëüçóþòñÿ êàê ðèçîáèÿìè, òàê è 
ïàòîãåííûìè áàêòåðèÿìè äëÿ ñóïðåññèè çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèé. Ïîä äåéñòâèåì àíòèìèê-
ðîáíûõ NCR ïåïòèäîâ (öèñòåèí-áîãàòûå ïåïòèäû) áàêòåðèè íåîáðàòèìî äèôôåðåíöèðóþòñÿ â 
áàêòåðîèäû â êëóáåíüêàõ íåêîòîðûõ áîáîâûõ ðàñòåíèé.  

Êëþ÷åâûå ñëîâà: êëóáåíüêîîáðàçîâàíèå, çàùèòíûå ðåàêöèè, Nod-ôàêòîðû, õèòèíîâûå 
îëèãîñàõàðèäû, ïîâåðõíîñòíûå ïîëèñàõàðèäû, äèôôåðåíöèðîâêà áàêòåðèé, NCR ïåïòèäû, 
BacA, ñèñòåìû ñåêðåöèè T3SS è T4SS, ïàòîãåíû. 

Âçàèìîäåéñòâèå ñ êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿìè èãðàåò èñêëþ÷èòåëü-
íî âàæíóþ ðîëü â æèçíè áîáîâûõ ðàñòåíèé. Ñïåöèôèêà ýòèõ âçàèìîäåéñò-
âèé çàêëþ÷àåòñÿ â âîçíèêíîâåíèè ó ñèìáèîòè÷åñêèõ ïàðòíåðîâ íîâûõ ïðè-
çíàêîâ, êîòîðûõ íåò ó èõ ñâîáîäíîæèâóùèõ ôîðì è êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò 
êà÷åñòâåííîå èçìåíåíèå àäàïòèâíîãî ïîòåíöèàëà ïàðòíåðîâ. Áëàãîäàðÿ ýòèì 
âçàèìîäåéñòâèÿì ðàñòåíèÿ ñïîñîáíû âûæèâàòü íà áåäíûõ àçîòîì ïî÷âàõ.  

Îñíîâîé äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà 
ñëóæàò èìåþùèåñÿ ó ðèçîáèé ãåíû àçîòôèêñàöèè (nod, nol è  noe) (1), íà 
îáåñïå÷åíèå àêòèâíîé ðàáîòû êîòîðûõ ïðÿìî èëè êîñâåííî íàïðàâëåíî 
ôóíêöèîíèðîâàíèå âñåõ îñòàëüíûõ êîìïîíåíòîâ ñèìáèîòè÷åñêîé ñèñòå-
ìû. Â ñèìáèîçå ìåæäó áîáîâûìè ðàñòåíèÿìè è êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿ-
ìè äîñòèãàåòñÿ ñîïðÿæåíèå äâóõ ãëîáàëüíûõ áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ — 
àçîòôèêñàöèè è ôîòîñèíòåçà, áëàãîäàðÿ ÷åìó íîðìàëèçóåòñÿ àçîòíî-óãëå-
ðîäíûé áàëàíñ ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà. 

Ñèìáèîç áîáîâûõ ðàñòåíèé ñ êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿìè — îäíà 
èç íàèáîëåå ýôôåêòèâíûõ ñèñòåì áèîëîãè÷åñêîé àçîòôèêñàöèè, èìåþùàÿ 
îãðîìíîå ýêîëîãè÷åñêîå è ïðàêòè÷åñêîå çíà÷åíèå. Âûñîêàÿ ýôôåêòèâíîñòü 
îñíîâàíà íà ñëîæíîé ñòðóêòóðå êëóáåíüêîâ, îáðàçóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå ñî-
âìåñòíîé ðåàëèçàöèè ïàðòíåðàìè ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ ñèìáèîçà ïðîãðàìì 
ðàçâèòèÿ. Êëóáåíüêè âûïîëíÿþò êîìïëåêñ âçàèìîñâÿçàííûõ ôóíêöèé, îáåñ-

∗ Ðàáîòà ôèíàíñîâî ïîääåðæàíà Ìèíèñòåðñòâîì îáðàçîâàíèÿ è íàóêè (Ãîñóäàðñòâåííûé êîíòðàêò 
16.552.11.7085, ñîãëàøåíèå 8109), ãðàíòîì Ïðåçèäåíòà ÐÔ (ÍØ-4603.2014.4), Ðîññèéñêèì ôîíäîì ôóí-
äàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (14-04-00383). 
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ïå÷èâàþùèõ ýêîëîãè÷åñêóþ íèøó äëÿ ðàçìåùåíèÿ ðèçîáèé, ñòðóêòóðíóþ 
îñíîâó äëÿ îáìåíà ïàðòíåðîâ ìåòàáîëèòàìè, à òàêæå äëÿ êîíòðîëÿ íàä 
÷èñëåííîñòüþ è ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ áàêòåðèé.  

Ôîðìèðîâàíèå áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé 
ìíîãîñòóïåí÷àòûé ïðîöåññ, â êîòîðîì áàêòåðèàëüíàÿ èíôåêöèÿ ñòðîãî êîí-
òðîëèðóåòñÿ ðàñòåíèåì-õîçÿèíîì. Äåòàëè ýòîãî ïðîöåññà áûëè ðàññìîòðå-
íû äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî ñî ñòîðîíû êàê ìàêðî- (2-5), òàê è ìèêðîñèìáè-
îíòà (6-8).  

 Îäíàêî íåäîñòàòî÷íî èçó÷åííûì îñòàåòñÿ âîïðîñ, êàñàþùèéñÿ ãðà-
íèöû ìåæäó ìóòóàëèñòè÷åñêèìè è àíòàãîíèñòè÷åñêèìè îòíîøåíèÿìè ïðè 
ôîðìèðîâàíèè áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà. Ýòè îòíîøåíèÿ ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé ñèñòåìó ìóëüòèôóíêöèîíàëüíûõ âîçìîæíîñòåé, è äàæå íå-
áîëüøèå èçìåíåíèÿ áàëàíñà âíóòðè óêàçàííûõ ïðîöåññîâ ïðèâîäÿò ê âçà-
èìíîìó ïåðåõîäó. Ñîâìåñòèìîñòü ìåæäó ðàñòåíèåì è ìèêðîîðãàíèçìîì â 
ñèìáèîçå îáåñïå÷èâàåòñÿ áëàãîäàðÿ íåïðåðûâíîìó îáìåíó ñïåöèôè÷íûìè 
ñèãíàëüíûìè ìîëåêóëàìè. Ïðè÷åì ðàñòåíèå âûñòóïàåò çäåñü äîìèíèðóþ-
ùèì ïàðòíåðîì, âûáèðàÿ ëèøü âûãîäíûõ ñåáå íà òåêóùèé ìîìåíò ñèìáè-
îíòîâ, ÷òî ðåçêî êîíòðàñòèðóåò ñ ïàòîãåííûìè âçàèìîäåéñòâèÿìè, ãäå ìèê-
ðîîðãàíèçì ïðîâîöèðóåò ðåàêöèþ ðàñòåíèÿ.  

Â ïîñëåäíèå ãîäû çíà÷èòåëüíûå óñïåõè â èññëåäîâàíèÿõ ìîëåêó-
ëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ðàçâèòèÿ áîáîâî-ðèçî-
áèàëüíîãî ñèìáèîçà, ïîêàçàëè, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè êàê ðàñòåíèÿ, òàê è 
ðèçîáèè èñïîëüçîâàëè ýëåìåíòû ìîëåêóëÿðíîé «ìàøèíû», îáåñïå÷èâàþ-
ùåé âçàèìîäåéñòâèå ðàñòåíèé ñ ïàòîãåíàìè äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ìóòóàëè-
ñòè÷åñêîãî ñèìáèîçà. Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ðèçîáèè èñïîëüçóþò äëÿ 
èíäóêöèè èíôåêöèè Nod-ôàêòîðû, èìåþùèå ñõîäñòâî ñ õèòèíîâûìè îëè-
ãîñàõàðèäàìè (ÕÎ), à ó ðàñòåíèÿ, â ñâîþ î÷åðåäü, â óçíàâàíèå Nod-ôàê-
òîðîâ âîâëå÷åíû ðåöåïòîðû, îáëàäàþùèå áîëüøèì ñõîäñòâîì ñ ðåöåïòî-
ðîì, ðàñïîçíàþùèì õèòèí (9), õîòÿ ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî â ïîñëåäíåå âðåìÿ 
ïîÿâèëèñü äàííûå î òîì, ÷òî ðåöåïòîðû ê Nod-ôàêòîðàì ýâîëþöèîíèðî-
âàëè íà îñíîâå ðåöåïòîðà ê ìèêîðèçíûì ÕÎ, à íå ðåöåïòîðà ê ïàòîãåíàì 
(10). Ó áîáîâûõ ðàñòåíèé, ïðèíàäëåæàùèå ê êëàäå IRLC (Inverted Repeat-
Lacking Clade), â íåîáðàòèìîé äèôôåðåíöèðîâêå áàêòåðèé â áàêòåðîèäû 
ó÷àñòâóþò àíòèìèêðîáíûå ïåïòèäû, ïðè÷åì ñî ñòîðîíû ðèçîáèé âàæíóþ 
ðîëü â èõ âîñïðèÿòèè èãðàåò áåëîê bacA (11). Åùå îäíèì ïðèìåðîì ìîæåò 
áûòü èñïîëüçîâàíèå ðèçîáèÿìè ñèñòåì ñåêðåöèè III è IV òèïà (T3SS è 
T4SS), êîòîðûå ó ïàòîãåííûõ áàêòåðèé ñëóæàò äëÿ äîñòàâêè â êëåòêè õîçÿ-
åâ âèðóëåíòíûõ ôàêòîðîâ (12) ïðè àêòèâàöèè èíôåêöèè (13). Â óñïåøíîì 
ðàçâèòèè ðèçîáèàëüíîé èíôåêöèè, êàê è ïðè ðàçâèòèè ïàòîãåííîé, âàæ-
íóþ ðîëü èãðàþò ðàçëè÷íûå ïîâåðõíîñòíûå ïîëèñàõàðèäû (8). 

Òåì íå ìåíåå, íåñìîòðÿ íà ðàçëè÷íûå ìåõàíèçìû, êîòîðûå ðèçî-
áèè ïðèìåíÿþò äëÿ ñóïðåññèè çàùèòíûõ ðåàêöèé ñî ñòîðîíû áîáîâûõ 
ðàñòåíèé, ïîñëåäíèå ñïîñîáíû âîñïðèíèìàòü ðèçîáèé â êà÷åñòâå ïàòîãå-
íîâ, ïîñêîëüêó äàæå ïðè ôîðìèðîâàíèè ýôôåêòèâíîãî ñèìáèîçà ìåæäó 
áîáîâûìè ðàñòåíèÿìè è ðèçîáèÿìè äèêîãî òèïà îòìå÷àåòñÿ ïðåðûâàíèå 
áîëüøèíñòâà èíèöèèðîâàííûõ èíôåêöèé, è ëèøü èõ íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü 
çàâåðøàåòñÿ ôîðìèðîâàíèåì ýôôåêòèâíûõ êëóáåíüêîâ. Íàáëþäàåìûé ôå-
íîìåí èçâåñòåí êàê àâòîðåãóëÿöèÿ êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ (14) è ñõîäåí ñ 
ïðîÿâëåíèÿìè ðåàêöèè ãèïåð÷óâñòâèòåëüíîñòè, ðàçâèâàþùåéñÿ ïðè ïàòî-
ãåííîé àòàêå (15). Èññëåäîâàíèÿ ìíîãî÷èñëåííûõ ìóòàíòîâ áîáîâûõ ðàñ-
òåíèé, áëîêèðîâàííûõ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ êëóáåíüêà, ïîêàçàëî, 
÷òî äàæå åäèíè÷íàÿ ìóòàöèÿ â ãåíîìå áîáîâîãî ðàñòåíèÿ ìîæåò ïðèâîäèòü 
ê èíäóêöèè çàùèòíûõ ðåàêöèé ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ (16, 17). Ýòî ñâèäå-
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òåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ðàñòåíèå ñòðîãî êîíòðîëèðóåò ðàçâèòèå èíôåêöèè è 
íàðóøåíèå â ðàáîòå ñèñòåìû ðåãóëÿöèè ïðèâîäèò ê ïðåêðàùåíèþ ðàçâè-
òèÿ ïîëíîöåííîãî êëóáåíüêà. 

N o d - ô à ê ò î ð û  è  õ è ò è í î â û å  î ë è ã î ñ à õ à ð è ä û. Íåêîòî-
ðûå àíàëîãèè ìåæäó ðàçâèòèåì ñèìáèîçà è ïàòîãåíåçà ïðîñëåæèâàþòñÿ 
óæå íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ, êîãäà ðàñòåíèÿ àêòèâèðóþò nod-ãåíû ðèçî-
áèé ñèãíàëàìè, ñõîäíûìè ñ ôëàâîíîèäíûìè ôèòîàëåêñèíàìè (íàïðèìåð, 
ãëèöåîëèí ñîè Glycine max L., ïèçàòèí ãîðîõà Pisum sativum L.). Âûäåëÿþ-
ùèåñÿ ïðè ýòîì ëèïîõèòîîëèãîñàõàðèäû, íàçûâàåìûå Nod-ôàêòîðàìè, 
èìåþò ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî ñ ýëèñèòîðàìè — ÕÎ, ïðîèçâîäíûìè êëåòî÷-
íûõ ñòåíîê ãðèáîâ, âûçûâàþùèìè àêòèâàöèþ çàùèòíûõ ðåàêöèé âî ìíî-
ãèõ ðàñòåíèÿõ. ÕÎ ñëóæàò ïðèìåðîì ïàòîãåí-àññîöèèðîâàííûõ ìîëåêó-
ëÿðíûõ ïàòòåðíîâ, ïðèâîäÿùèõ ê âêëþ÷åíèþ çàùèòíûõ ðåàêöèé â îòâåò 
íà ïðîíèêíîâåíèå ïàòîãåíîâ (18, 19). Òåì íå ìåíåå, â òî âðåìÿ êàê ñèì-
áèîòè÷åñêèå ôàêòîðû, êàê ïðàâèëî, âêëþ÷àþò ÷åòûðå èëè ïÿòü îñòàòêîâ 
N-àöåòèëãëþêîçàìèíà, íàèáîëåå àêòèâíûå ýëèñèòîðû õèòèíà èìåþò áîëü-
øóþ ñòåïåíü ïîëèìåðèçàöèè. Òàê, èññëåäîâàíèÿ íà ðèñå (Oryza sativa L.) è
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh ïîêàçàëè, ÷òî ÕÎ ñ øåñòüþ-âîñåìüþ îñòàò-
êàìè N-àöåòèëãëþêîçàìèíà áîëåå àêòèâíî âëèÿþò íà ýêñïðåññèþ ãåíîâ è
äðóãèå îòâåòû, ÷åì òå ÕÎ, ÷òî èìåþò îò òðåõ äî ïÿòè îñòàòêîâ (20, 21).
Êðîìå òîãî, ñóùåñòâóþò çíà÷èòåëüíûå ðàçëè÷èÿ â àêòèâíûõ êîíöåíòðàöè-
ÿõ ýòèõ ìîëåêóë. Nod-ôàêòîðû ìîãóò áûòü àêòèâíû ïðè êîíöåíòðàöèè äî
10-13 Ì, òîãäà êàê âî ìíîãèõ èññëåäîâàíèÿõ îòâåòíûõ ðåàêöèé íà äåéñòâèå
ÕÎ ïðèìåíÿþò êîíöåíòðàöèþ îò 10-9 äî 10-6 Ì (22).

Â âîñïðèÿòèå ðàñòåíèåì ýòèõ ñòðóêòóðíî ñõîäíûõ ãëèêàíîâ âîâëå-
÷åíû ðåöåïòîð-ïîäîáíûå êèíàçû ñ LysM-ìîòèâàìè âî âíåêëåòî÷íûõ äî-
ìåíàõ. LysM-ìîòèâû, êàê ïîëàãàþò, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ó÷àñòêè äëÿ ñâÿ-
çûâàíèÿ âåùåñòâ, ñîäåðæàùèõ N-àöåòèëãëþêîçàìèí. Â õîäå ýâîëþöèè ðàñ-
òåíèé ÕÎ, î÷åâèäíî, ñëóæèëè èììóíîãåííûìè ïàòòåðíàìè, àêòèâèðóþ-
ùèìè áåëêîâûé LysM ðåöåïòîð, âûçûâàÿ òåì ñàìûì ó ðàñòåíèÿ èììóí-
íûé îòâåò è îñòàíîâêó èíôåêöèè. Áèîõèìè÷åñêèé ïîòåíöèàë ðàñòèòåëüíî-
ãî áåëêà LysM ñ òåõ ïîð, âåðîÿòíî, áëàãîïðèÿòñòâîâàë ýâîëþöèè ðåöåïòîðà, 
âîñïðèíèìàþùåãî óæå íå ÕÎ, à Nod-ôàêòîðû è ñîäåéñòâóþùåãî ðèçîáè-
àëüíîé èíôåêöèè ïðè ñèìáèîçå (23).  

Íåäàâíî ñ èñïîëüçîâàíèåì õèìåðíûõ ãåíîâ AtCERK1 (êîäèðóåò ðå-
öåïòîð ê õèòèíó ó A. thaliana) è LjNFR1 (êîäèðóåò îäèí èç ðåöåïòîðîâ ê 
Nod-ôàêòîðó ó Lotus japonicus (Regel.) K. Larsen áûëî ïîêàçàíî, ÷òî íå-
ñêîëüêî àìèíîêèñëîòíûõ çàìåí â êèíàçíîì äîìåíå ðåöåïòîðà õèòèíà 
AtCERK1 çàïóñêàþò ñèãíàëüíûé êàñêàä, ïðèâîäÿùèé ê ôîðìèðîâàíèþ 
ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ ó ìóòàíòà nfr1, íåñóùåãî ìóòàöèþ â îäíîì èç 
êîìïîíåíòîâ ðåöåïòîðà ê Nod-ôàêòîðó (9).  

Â òî æå âðåìÿ Nod-ôàêòîðû ñàìè ìîãóò àêòèâèðîâàòü çàùèòíûå 
ñèãíàëüíûå êàñêàäû, òàêèå êàê LjNFR1-çàâèñèìàÿ ýêñïðåññèÿ íåêîòîðûõ 
çàùèòíûõ ãåíîâ â L. japonicus (9) è ãèáåëü êëåòîê â ëèñòüÿõ Nicotiana 
benthamiana Domin â îòâåò íà ñâåðõýêñïðåññèþ ïàðû ðåöåïòîðîâ ê Nod-
ôàêòîðàì (24). Òåì íå ìåíåå, èíäóêöèÿ Nod-ôàêòîðàìè áîëüøèíñòâà ãå-
íîâ, ñâÿçàííûõ ñ àêòèâàöèåé çàùèòíûõ ðåàêöèé, âî âðåìÿ ñèìáèîçà íîñèò 
âðåìåííûé õàðàêòåð èëè ñîâñåì îòñóòñòâóåò (9, 25-27).  

Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ áûëà âûäâèíóòà ãèïîòåçà, ÷òî â 
ïðîöåññå ýâîëþöèè äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ñ áî-
áîâûìè ðàñòåíèÿìè ðèçîáèè èñïîëüçîâàëè èõ ñïîñîáíîñòü ïîñðåäñòâîì 
ðåöåïòîðà, ñîäåðæàùåãî LysM-ìîòèâû, ðàñïîçíàâàòü ìèêðîîðãàíèçìû ÷åðåç 
âîñïðèÿòèå ÕÎ, ìîäèôèöèðîâàâ ïîñëåäíèå â Nod-ôàêòîðû, ñòðóêòóðà êî-
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òîðûõ (íàëè÷èå ðàçíîîáðàçíûõ çàìåñòèòåëåé) ïîçâîëèëà îáåñïå÷èòü âûñî-
êóþ ñïåöèôè÷íîñòü âçàèìîäåéñòâèÿ. Îäíàêî íåäàâíî ïðîâåäåííûé ôèëî-
ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðåöåïòîðû ê ÕÎ è Nod-ôàê-
òîðàì, ïîêàçàë, ÷òî ãåíû ðåöåïòîðîâ ê ïîñëåäíèì ó áîáîâûõ ðàñòåíèé 
ýâîëþöèîíèðîâàëè íå èç ãåíà ïðåäêîâîãî ðåöåïòîðà ê ÕÎ, à èç ïðåäêîâî-
ãî ðåöåïòîðà ê ìèêîðèçíûì õèòîîëèãîñàõàðèäàì (10).   

Nod-ôàêòîðû èíèöèèðóþò íà÷àëüíûå ýòàïû ôîðìèðîâàíèÿ ñèì-
áèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà: äåôîðìàöèè è ñêðó÷èâàíèå êîðíåâûõ âîëîñêîâ, à 
òàêæå èíäóêöèþ êëåòî÷íûõ äåëåíèé â êîðå êîðíÿ. Äëÿ ïîÿâëåíèÿ ïîëíî-
öåííîãî êëóáåíüêà íåîáõîäèìî äàëüíåéøåå ïðîäâèæåíèå ðèçîáèé âãëóáü 
êîðíÿ áëàãîäàðÿ îáðàçîâàíèþ èíôåêöèîííîé íèòè, à çàòåì èõ âûñâîáîæ-
äåíèå â öèòîïëàçìó ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ñ ïîñëåäóþùåé äèôôåðåíöèðîâ-
êîé â áàêòåðîèäû è ôîðìèðîâàíèåì ñèìáèîñîì. Î÷åâèäíî, ÷òî íà âñåõ 
îïèñàííûõ âûøå ýòàïàõ ðèçîáèè ïîäâåðãàþòñÿ óãðîçå áûòü âîñïðèíÿòûìè 
ðàñòåíèåì â êà÷åñòâå ïàòîãåíîâ, ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî â õîäå ýâî-
ëþöèè áàêòåðèè ñîçäàëè ýôôåêòèâíûå ñèñòåìû, ïîçâîëÿþùèå èì èçáåãàòü 
çàùèòíûõ ðåàêöèé ðàñòåíèÿ. Ê òàêèì ñèñòåìàì ìîæíî îòíåñòè ñèíòåç ðàç-
íîîáðàçíûõ ïîâåðõíîñòíûõ ïîëèñàõàðèäîâ, ñèñòåìû ñåêðåöèè è ò.ï.  

Ïî â å ð õíî ñ òíûå  ê î ìïîí åí òû  ðè ç î áèé. Ê ïîâåðõíîñòíûì 
êîìïîíåíòàì ðèçîáèé, êîòîðûå ïðèíèìàþò àêòèâíîå ó÷àñòèå â ìîäèôè-
êàöèè è ñóïðåññèè çàùèòíûõ ðåàêöèé ó áîáîâûõ ðàñòåíèé, ïðèíÿòî îòíî-
ñèòü ðàçëè÷íûå ïîëèñàõàðèäû, òàêèå êàê ýêçîïîëèñàõàðèäû, ëèïîïîëèñà-
õàðèäû, êàïñóëÿðíûå ïîëèñàõàðèäû, öèêëè÷åñêèå ãëþêàíû, íàëè÷èå êîòî-
ðûõ õàðàêòåðíî äëÿ ãðàìîòðèöàòåëüíûõ áàêòåðèé (8). Èç ïîâåðõíîñòíûõ 
êîìïîíåíòîâ ðèçîáèé íàèáîëåå èçó÷åí êèñëûé ýêçîïîëèñàõàðèä (ÝÏÑ I), 
èëè ñóêöèíîãëþêàí (28). Ó ðèçîáèé ëþöåðíû (Sinorhizobium meliloti) ñèíòåç 
ÝÏÑ I êîíòðîëèðóåòñÿ áîëåå ÷åì 20 exo-ãåíàìè, ðàñïîëîæåííûìè íà 
áóëüøåé ìåãàïëàçìèäå. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìóòàíò exoY, ó êîòîðîãî íå 
ïðîäóöèðóåòñÿ ñóêöèíîãëèêàí, õàðàêòåðèçóåòñÿ íåñïîñîáíîñòüþ èíèöèè-
ðîâàòü ôîðìèðîâàíèå èíôåêöèîííûõ íèòåé. Ìóòàíò exoZ, ïðîäóöèðóþ-
ùèé íåàöåòèëèðîâàííûé ñóêöèíîãëèêàí, ôîðìèðîâàë àçîòôèêñèðóþùèå 
êëóáåíüêè, íî â õîäå ðàçâèòèÿ ýòèõ êëóáåíüêîâ íàáëþäàëàñü çàäåðæêà 
èíèöèàöèè è ðîñòà èíôåêöèîííûõ íèòåé. Äëÿ ìóòàíòà exoH, ïðîäóöè-
ðóþùåãî íåôóíêöèîíàëüíûé âûñîêîìîëåêóëÿðíûé ñóêöèíîãëèêàí áåç 
ñóêöèíèëà, õàðàêòåðíà àáîðòàöèÿ èíôåêöèîííûõ íèòåé â êîðíåâûõ âî-
ëîñêàõ. Â òî æå âðåìÿ ñâåðõïðîäóêöèÿ ñóêöèíîãëèêàíà ïðèâîäèëà ê ïîòå-
ðå ñïîñîáíîñòè ðèçîáèé êîëîíèçèðîâàòü ñêðó÷åííûå âîëîñêè. Î÷åâèäíî, 
÷òî ñóêöèíîãëèêàí èãðàåò âàæíóþ ðîëü â ïîäàâëåíèè çàùèòíûõ ðåàêöèé 
ðàñòåíèÿ, âûçûâàåìûõ ðèçîáèàëüíîé èíôåêöèåé (29). 

Â ýêñïåðèìåíòàõ K.M. Jones ñ ñîàâò. (30) ïðè èíîêóëÿöèè ðàñòåíèé 
Ìedicago truncatula Gaertn. ìóòàíòíûì øòàììîì exoY (S. meliloti) íàáëþ-
äàëñÿ ïîâûøåííûé óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíîâ, àêòèâèðóþùèõñÿ ïðè ðàç-
âèòèè çàùèòíûõ ðåàêöèé, ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëüíûì øòàììîì. Íàèáî-
ëåå àêòèâíî ýêñïðåññèðîâàëèñü ãåíû, êîäèðóþùèå áåëîê SH20 è ýíäî-1,4-
β-ãëþêàíàçó, ïðåäóïðåæäàþùèå èíôèöèðîâàíèå ïàòîãåííûìè ãðèáàìè, à 
òàêæå áåëîê, ïðåïÿòñòâóþùèé êëåòî÷íîé ãèáåëè. 

Ëèïîïîëèñàõàðèäû ðèçîáèé òàêæå ìîãóò ïîäàâëÿòü çàùèòíûå ðå-
àêöèè (íàïðèìåð, ñèíòåç àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà â ðàñòåíèÿõ) (31-
33), à ëèïîïîëèñàõàðèäíûå ìóòàíòû ÷àñòî íå ñïîñîáíû âñòóïàòü â ñèì-
áèîç (34-37).  

Ðàñòåíèå ìîæåò âëèÿòü íà ñîñòàâ ëèïîïîëèñàõàðèäîâ, âûçûâàÿ èõ 
ìîäèôèêàöèè. Ó Rhizobium sp. NGR234 (øòàìì ñ øèðîêîé õîçÿéñêîé ñïå-
öèôè÷íîñòüþ, ñïîñîáíûé ôîðìèðîâàòü êëóáåíüêè ó áîëüøîãî êðóãà áîáî-
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âûõ) ôëàâîíîèäû âûçûâàþò èçìåíåíèÿ â ðàìíîçíîì Î-àíòèãåíå, îäíî-
âðåìåííî èíäóöèðóÿ ýêñïðåññèþ ãåíîâ êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ (38, 39).  

Âàæíûìè äëÿ ðàçâèòèÿ ñèìáèîçà êîìïîíåíòàìè ïîâåðõíîñòè ðèçî-
áèé, âîâëå÷åííûìè â äèàëîã ñ çàùèòíûìè ñèñòåìàìè ðàñòåíèé, îêàçàëèñü 
òàêæå öèêëè÷åñêèå β-ãëþêàíû, êîòîðûå ìîãóò ñîñòàâëÿòü äî 20 % ñóõîé 
ìàññû êëåòîê (40). Îíè èãðàþò âàæíóþ ðîëü â àäàïòàöèè áàêòåðîèäîâ ê íî-
âûì ôèçèîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì, ïîâûøàÿ îñìîòè÷åñêóþ ñòàáèëüíîñòü êëå-
òîê (41). Íàðóøåíèå ñèíòåçà ýòèõ ãëþêàíîâ, êàê è ÝÏÑ I, âûçûâàåìîå ìó-
òàöèÿìè â ãåíàõ ndv, ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ïñåâäîêëóáåíüêîâ (42, 43).  

Ñ è ñ ò å ì û  ñ å ê ð å ö è è. Ìíîãèå áàêòåðèàëüíûå ïàòîãåíû æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé èñïîëüçóþò ñèñòåìó ñåêðåöèè III òèïà (T3SS), îáðàçîâàâ-
øóþñÿ â õîäå ýâîëþöèè èç æãóòèêîâîé ñèñòåìû áàêòåðèé (44), äëÿ äîñ-
òàâêè ðàçëè÷íûõ áåëêîâ (÷àñòî íàçûâàåìûõ ýôôåêòîðàìè) â ñâîèõ õîçÿåâ 
(45). Òàêèå ñèñòåìû ñåêðåöèè, î÷åâèäíî, ìîãóò èãðàòü âàæíóþ ðîëü è â 
ñòàíîâëåíèè ñèìáèîçà ó îïðåäåëåííûõ âèäîâ ðèçîáèé. Ñèíòåç êîìïîíåí-
òîâ T3SS è ýôôåêòîðîâ, êîòîðûå îíà âûäåëÿåò, ðåãóëèðóåòñÿ ôëàâîíîè-
äàìè è òðàíñêðèïöèîííûì àêòèâàòîðîì NodD. T3SS áûëà äåòàëüíî îõà-
ðàêòåðèçîâàíà ó øòàììà USDA110 Bradyrhizobium japonicum, øòàììà 
MAFF303099 Mesorhizobium loti, øòàììà CNPAF512 Rhizobium etli, Rhizobium 
sp. NGR234, øòàììîâ HH103 è USDA257 Sinorhizobium fredii (12). 

Íåäàâíî áûëî ïîêàçàíî (13), ÷òî øòàìì äèêîãî òèïà Bradyrhizobium 
elkanii USDA61 ôîðìèðóåò êëóáåíüêè íå òîëüêî íà ðàñòåíèÿõ ñîðòà G. max 
äèêîãî òèïà, íî è íà îáðàçöå En1282, êîòîðûé íåñåò ìóòàöèþ ïî ãåíó nfr1, 
êîäèðóþùåìó îäèí èç êîìïîíåíòîâ ðåöåïòîðà ê Nod-ôàêòîðó. Â òî æå 
âðåìÿ ìóòàíò ñ äåôåêòîì ïî ãåíàì, êîäèðóþùèì êîìïîíåíòû T3SS, íå 
áûë ñïîñîáåí îáðàçîâûâàòü êëóáåíüêè íà ìóòàíòíûõ ðàñòåíèÿõ. Ìóòàíò-
íûé øòàìì BEnodC, íåñïîñîáíûé ïðîäóöèðîâàòü Nod-ôàêòîðû, òàêæå 
ôîðìèðîâàë êëóáåíüêè íà ìóòàíòíûõ ðàñòåíèÿõ. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â îò-
ñóòñòâèå èíèöèàöèè ñèãíàëüíîé òðàíñäóêöèè Nod-ôàêòîðîì, âåäóùåé ê 
ôîðìèðîâàíèþ ñèìáèîòè÷åñêîãî êëóáåíüêà, àêòèâàöèÿ ïðîèñõîäèò íà ýòàïå 
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîâ ðàñòåíèé ENOD40 è NIN. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î 
òîì, ÷òî T3SS ñïîñîáíà ê íåçàâèñèìîé îò Nod-ôàêòîðà àêòèâàöèè ñèã-
íàëüíîé òðàíñäóêöèè, ïðèâîäÿùåé ê ðàçâèòèþ êëóáåíüêà, õîòÿ òî÷íûé 
ìåõàíèçì ïîêà îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì (13). 

Îïðåäåëåííóþ ðîëü â ðàçâèòèè ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ èãðàåò 
è òàê íàçûâàåìàÿ ñèñòåìà ñåêðåöèè IV òèïà (T4SS), êîòîðàÿ ýâîëþöèîíè-
ðîâàëà íà îñíîâå ñèñòåìû êîíúþãàöèè (46). T4SS òîæå àêòèâèðóåòñÿ ïðè 
âçàèìîäåéñòâèè ôëàâîíîèäîâ ñ òðàíñêðèïöèîííûì àêòèâàòîðîì NodD, 
îäíàêî â îòëè÷èå îò T3SS â äàëüíåéøåé ðåãóëÿöèè çàäåéñòâîâàíà äâóõ-
êîìïîíåíòíàÿ (VirA è VirG) ñèñòåìà (12). 

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ äîñòàâêè ýôôåêòîðîâ, êîòîðûå ñïîñîáñòâóþò 
ðàçâèòèþ ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé, íåêîòîðûå ðèçîáèè â õîäå ýâîëþ-
öèè íàó÷èëèñü èñïîëüçîâàòü ñèñòåìû ñåêðåöèè, îáåñïå÷èâàþùèå ó ïàòî-
ãåííûõ áàêòåðèé ïåðåäà÷ó ôàêòîðîâ âèðóëåíòíîñòè â êëåòêè õîçÿåâ.  

Êîí ò ð î ë ü  ñ î  ñ ò î ð îíû  ð à ñ ò åíèÿ  ç à  ð à ç â è òè å ì  èí -
ôåêöèè. Ðàñòåíèå êîíòðîëèðóåò ÷èñëî ó÷àñòêîâ èíôåêöèè, íàïðàâëåíèå 
åå ðàñïðîñòðàíåíèÿ è êîëè÷åñòâî îáðàçóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå ýòîãî êëóáåíü-
êîâ ïîòîìó, ÷òî èõ ôîðìèðîâàíèå è ôóíêöèîíèðîâàíèå — äîñòàòî÷íî 
ýíåðãîçàòðàòíûé ïðîöåññ. Õîòÿ ðèçîáèè õîðîøî àäàïòèðîâàíû ê äåéñòâèþ 
çàùèòíûõ ñèñòåì õîçÿèíà, òîëüêî íåáîëüøàÿ äîëÿ áàêòåðèé ñïîñîáíà 
îáåñïå÷èòü èíôèöèðîâàíèå ñ ïîñëåäóþùèì ïîÿâëåíèåì êëóáåíüêîâ, òàê 
êàê áîëüøèíñòâî èíôåêöèîííûõ íèòåé àáîðòèðóåòñÿ â ýïèäåðìèñå èëè 
êîðå. Â ñëó÷àå ñèìáèîçà Rhizobium meliloti—ëþöåðíà Medicago sativa L. áû-
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ëè âûÿâëåíû ó÷àñòêè èíôåêöèè, â êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ ïîëíûé íåêðîç 
áàêòåðèàëüíûõ è ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê (15). Èíûìè ñëîâàìè, ðàñòåíèå-
õîçÿèí îãðàíè÷èâàåò ðàçâèòèå çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè èíôåêöèîííûõ íèòåé 
çà ñ÷åò îòâåòîâ, ñõîäíûõ ñ ðåàêöèåé ãèïåð÷óâñòâèòåëüíîñòè.  

Êîñâåííûì äîêàçàòåëüñòâîì âîçìîæíîé ðîëè àêòèâíûõ ôîðì êè-
ñëîðîäà â ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ èíôåêöèîííîé íèòè ñëóæèò èäåíòèôèêà-
öèÿ êëåòî÷íûõ ïåðîêñèäàç (47, 48) è ëîêàëèçàöèÿ ëèïîêñèãåíàçíîãî àí-
òèãåíà â ìàòðèêñå èíôåêöèîííîé íèòè (49). Êðîìå òîãî, äèàìèí-
îêñèäàçà, êîòîðàÿ ìîæåò ãåíåðèðîâàòü ïåðåêèñü âîäîðîäà è âûçûâàòü ïå-
ðåêðåñòíîå ñâÿçûâàíèå áåëêîâ â ìåæêëåòî÷íîì ìàòðèêñå, èäåíòèôèöè-
ðîâàíà â êëóáåíüêàõ ãîðîõà (P. sativum) è, î÷åâèäíî, ïðèñóòñòâóåò â ìàò-
ðèêñå èíôåêöèîííûõ íèòåé (50). 

 Äèôôåð åíöèðî âê à  á à ê ò å ðèé  â  á à ê ò å ð îèäû. Äëÿ áîáî-
âûõ ðàñòåíèé, ïðèíàäëåæàùèõ ê êëàäå IRLC (Inverted Repeat-Lacking 
Clade), òàêèõ êàê ãîðîõ (P. sativum), ëþöåðíà (M. truncatula), âèêà (Vicia 
sativa L.), õàðàêòåðíû ÿðêî âûðàæåííûå ìîðôîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ðè-
çîáèé ïðè èõ äèôôåðåíöèðîâêå â áàêòåðîèäû, êîòîðàÿ íåîáðàòèìà. Íå-
äàâíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî êëóáåíåê-ñïåöèôè÷íûå öèñòåèí-áîãàòûå ïåïòè-
äû (NCR ïåïòèäû) ñëóæàò ôàêòîðàìè, èíäóöèðóþùèìè íåîáðàòèìóþ 
äèôôåðåíöèðîâêó áàêòåðîèäîâ (51). NCR ïåïòèäû áîáîâûõ ðàñòåíèé (52) 
ñõîäíû ñ ãðóïïîé àíòèìèêðîáíûõ ïåïòèäîâ — ýôôåêòîðîâ âðîæäåííîãî 
èììóíèòåòà êàê ó ðàñòåíèé, òàê è ó æèâîòíûõ (53). Ñî ñòîðîíû ðèçîáèé â 
íåîáðàòèìîé äèôôåðåíöèðîâêå áàêòåðîèäîâ âàæíóþ ðîëü èãðàåò áåëîê 
BacA, êîòîðûé, âåðîÿòíî, ó÷àñòâóåò â èçìåíåíèè ñîñòàâà ñèìáèîñîìíîé 
ìåìáðàíû, îáåñïå÷èâàÿ ñëèÿíèå ñåêðåòîðíûõ âåçèêóë, ñîäåðæàùèõ NCR 
ïåïòèäû, ñ ñèìáèîñîìàìè ëèáî ìîäèôèöèðóåò êëåòî÷íóþ îáîëî÷êó, ìå-
íÿÿ âîñïðèèì÷èâîñòü áàêòåðèé ê NCR ïåïòèäàì (11). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî 
BacA êîíñåðâàòèâåí äëÿ ìíîãèõ áàêòåðèé è íåîáõîäèì äëÿ ïîääåðæàíèÿ 
õðîíè÷åñêèõ èíôåêöèé, âûçûâàåìûõ, íàïðèìåð, Brucella abortis è Mycobac-
terium tuberculosis (11). Ýòî ïîðàçèòåëüíûé ïðèìåð òîãî, êàê ýëåìåíòû, 
îáåñïå÷èâàþùèå ìåõàíèçì èíôèöèðîâàíèÿ ó áàêòåðèé, è ñèñòåìû çàùèòû 
ðàñòåíèÿ â õîäå ýâîëþöèè âîâëåêàëèñü â ðàçâèòèå ñèìáèîòè÷åñêèõ îòíî-
øåíèé, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîÿâèëàñü íåîáðàòèìàÿ äèôôåðåíöèðîâêà áàêòå-
ðîèäîâ, èìåþùàÿ, âåðîÿòíî, ýâîëþöèîííîå ïðåèìóùåñòâî, ïîñêîëüêó áû-
ëî ïîêàçàíî, ÷òî îíà âîçíèêàëà â ýâîëþöèè íåîäíîêðàòíî (54). 

Èòàê, î÷åâèäíî, ÷òî â ïðîöåññå ýâîëþöèè ðèçîáèè èñïîëüçîâàëè 
ýëåìåíòû ïàòîãåíåçà, à áîáîâûå ðàñòåíèÿ — ýëåìåíòû èììóííîé ñèñòåìû 
äëÿ óñòàíîâëåíèÿ âçàèìîâûãîäíûõ îòíîøåíèé, ïðèâîäÿùèõ ê ôîðìèðîâà-
íèþ ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ â ðåçóëüòàòå ñóïðåññèè çàùèòíûõ ðåàê-
öèé ðàñòåíèÿ. Ïðè ýòîì ðàçâèòèå ñèìáèîçà íàõîäèòñÿ ïîä ñòðîãèì êîí-
òðîëåì ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ è íàðóøåíèÿ, âûçûâàåìûå åäèíè÷íûìè ìó-
òàöèÿìè êàê ó ðàñòåíèÿ, òàê è ó ðèçîáèé, ñïîñîáíû ïðèâîäèòü ê èíäóêöèè 
çàùèòíûõ ðåàêöèé ñî ñòîðîíû ðàñòåíèÿ. 
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A b  s t  r a  c  t  

Development of the legume-Rhizobium symbiosis when bacteria infect cells of legume 
plants has many similarities with pathogenic infection development. Symbiotic partners exchange 
with signal molecules, which have similarities  with phytoalexins and elicitors, producing 
during  pathogenic infection. Both processes are accompanied by the induction of defense reactions 
of the host plant; however, induction of these reactions during symbiosis is under strong regulation 
that al-lows forming a symbiotic nodule. Number of nodules is also under control, due to the fact 
that their formation is energy-intensive process and the most infections are aborted in the early 
stages. Studies of molecular-genetic mechanisms of development of the legume-Rhizobium symbiosis 
and pathogenic infection revealed that during evolution the legumes adapted receptors 
accommodated originally for mycorrhizal infection perception to establish symbiosis with rhizobia, 
and similar receptors are used for perception of pathogens and induction of defense response. It was 
also shown that bacteria ex-ploit III and IV types of secretion systems (T3SS and T4SS), which 
pathogenic bacteria use for de-livery of virulent factors in host cells. It was demonstrated, 
that T3SS is able to activation of signal transduction pathway, leading to nodule development, 
independently from Nod-factor. Different surface polysaccharides (exopolysaccharides, 
lipopolysaccharades and cyclic β-glucans) are used by rhizobia as well as pathogenic bacteria for 
suppression of plant defense reactions. In nodules of some legume plants bacteria undergo terminated 
differentiation into bacteroids under action of antimicro-bial NCR peptides.  

Keywords: nodulation, defense response, Nod-factors, chitin oligosaccharides, surface 
polysaccharides, bacterial differentiation, NCR peptides, BacA, secretion systems T3SS and T4SS, 
pathogens. 
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