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Â îáçîðå îáñóæäàþòñÿ ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé ïî âëèÿíèþ öèòîêèíèíîâ íà ðàçâè-
òèå àçîòôèêñèðóþùèõ êëóáåíüêîâ ó áîáîâûõ ðàñòåíèé, à òàêæå ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû 
òàêîãî âëèÿíèÿ è âçàèìîäåéñòâèÿ ñ êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíîãî êàñêàäà, àêòèâèðóåìîãî èí-
äóêòîðàìè êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ — áàêòåðèàëüíûìè ñèãíàëàìè Nod-ôàêòîðàìè. Ïîçèòèâ-
íàÿ ðîëü öèòîêèíèíîâ ïðè êëóáåíüêîîáðàçîâàíèè áûëà âïåðâûå ïîêàçàíà â ýêñïåðèìåíòàõ ñ 
ýêçîãåííûì 6-áåíçèëàìèíîïóðèíîì (6-ÁÀÏ), äîáàâëåíèå êîòîðîãî âûçûâàëî îáðàçîâàíèå 
êëóáåíüêîïîäîáíûõ ñòðóêòóð íà êîðíÿõ áîáîâûõ ðàñòåíèé (K.R. Libbenga, P.A.A. Harkers, 1973). 
Â ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ îá ó÷àñòèè öèòîêèíèíîâ â êîíòðîëå êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ ñâèäå-
òåëüñòâîâàëè è ýêñïåðèìåíòû ïî èíîêóëÿöèè áîáîâûõ ðàñòåíèé áàêòåðèàëüíûìè øòàììàìè, 
äåôåêòíûìè ïî ñèíòåçó Nod-ôàêòîðîâ, íî âûäåëÿþùèìè òðàíñ-çåàòèí (J.B. Cooper, S.R. Long, 
1994). Â ðåçóëüòàòå ó ðàñòåíèé ôîðìèðîâàëèñü êëóáåíüêîïîäîáíûå ñòðóêòóðû, â êîòîðûõ 
íàáëþäàëè èíäóêöèþ ýêñïðåññèè ãåíîâ ðàííèõ íîäóëèíîâ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ ñèìáèîçà. Íà 
ñîâðåìåííîì ýòàïå èññëåäîâàíèé âûÿâëåíèå ó áîáîâûõ ðàñòåíèé ìóòàíòîâ ïî ãåíàì, êîäè-
ðóþùèì ðåöåïòîðû ê öèòîêèíèíàì, ïîçâîëèëî ïîäòâåðäèòü ïðåäïîëîæåíèå î âîâëå÷åíèè 
öèòîêèíèíîâ â êîíòðîëü êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ. Ó ìóòàíòîâ Medicago truncatula ñ íàðóøåíè-
åì ôóíêöèè ãåíà ðåöåïòîðà öèòîêèíèíà CRE1 (cytokinin response1) è Lotus japonicus ñ íàðó-
øåíèåì ôóíêöèè ãåíà LHK1 (Lotus histidine kinase1) íàáëþäàëîñü ïîäàâëåíèå ðàçâèòèÿ êëó-
áåíüêîâ (S. Gonzalez-Rizzo è ñîàâò., 2006; J.D. Murray è ñîàâò., 2007). Ïðè ýòîì ïîäàâëåíèå 
âîñïðèèì÷èâîñòè ðàñòåíèé ê öèòîêèíèíàì âëèÿëî êàê íà ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ íèòåé, 
òàê è íà ôîðìèðîâàíèå êëóáåíüêîâ. Íàïðîòèâ, óñèëåíèå ôóíêöèè ãåíîâ LHK1 è CRE1 ó 
L. japonicus è M. truncatula c èñïîëüçîâàíèåì ãåííî-èíæåíåðíûõ ïîäõîäîâ, ïðèâîäèëî ê îá-
ðàçîâàíèþ êëóáåíüêîïîäîáíûõ ñòðóêòóð (L. Tirichine è ñîàâò., 2007; E. Ovchinnikova è ñîàâò., 
2011). Â ñòàòüå ðàññìîòðåíû ïóòè áèîñèíòåçà è àêòèâàöèè öèòîêèíèíîâ, à òàêæå îñîáåííî-
ñòè ðåöåïöèè è ðàñïðîñòðàíåíèÿ îòâåòà. Íàêîïëåíèå öèòîêèíèíîâ ïðè ðàçâèòèè ñèìáèîçà 
ìîæåò ïðîèñõîäèòü çà ñ÷åò èíäóêöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ áèîñèíòåç/àêòè-
âàöèþ ýòèõ ãîðìîíîâ, íî ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû òàêîé àêòèâàöèè åùå ïðåäñòîèò âûÿñ-
íèòü. Àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî öèòîêèíèíû âîâëåêàþòñÿ â ïåðåäà÷ó ñèãíàëà îò Nod-ôàêòîðà ïî-
ñëå ñòàäèè, êîíòðîëèðóåìîé îäíèì èç êëþ÷åâûõ ðåãóëÿòîðîâ ñèãíàëüíîãî ïóòè — êàëüöèé-
êàëüìîäóëèí-çàâèñèìîé êèíàçîé. Èìåþùèåñÿ äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî àêòèâàöèÿ 
ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì çàâèñèò îò Nod-ôàêòîðîâ. Ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ òðàíñ-
êðèïöèîííûå ôàêòîðû NSP2, ERN1 è NIN, áûëà çíà÷èòåëüíî ñíèæåíà ó ìóòàíòîâ cre1 è 
lhk1. Ýòî ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä, ÷òî àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì ïðåäøåñòâóåò 
âîâëå÷åíèþ ýòèõ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ â ïåðåäà÷ó ñèãíàëà (L. Tirichine è ñîàâò., 2007; 
J. Plet è ñîàâò., 2011). Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî öèòîêèíèíû ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿ-
öèè ðàííèõ ñòàäèé îðãàíîãåíåçà è êîíòðîëå èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà, íî îíè òàêæå ìîãóò 
áûòü âîâëå÷åíû â êîíòðîëü äèôôåðåíöèðîâêè êëóáåíüêîâ. Ïîìèìî ëîêàëüíîãî êîíòðîëÿ 
êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ, öèòîêèíèíû ó÷àñòâóþò è â ñèñòåìíîì êîíòðîëå — â àâòîðåãóëÿöèè 
êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, öèòîêèíèíû ìîãóò èãðàòü ðàçëè÷íóþ ðîëü â êëóáåíü-
êîîáðàçîâàíèè, â çàâèñèìîñòè îò âðåìåíè è ìåñòà èõ àêòèâàöèè.  

 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: áîáîâî-ðèçîáèàëüíûé ñèìáèîç, öèòîêèíèíû, Nod-ôàêòîðû, îðãà-
íîãåíåç êëóáåíüêîâ, ðèçîáèàëüíàÿ èíôåêöèÿ.      

 

Ðàçâèòèå ñèìáèîçà ìåæäó áîáîâûìè ðàñòåíèÿìè è áàêòåðèÿìè ïî-
ðÿäêà Rhizobiales, âåäóùåå ê ïîÿâëåíèþ àçîòôèêñèðóþùèõ êëóáåíüêîâ, —  
ðåçóëüòàò òîíêî ðåãóëèðóåìûõ ìîëåêóëÿðíûõ è áèîõèìè÷åñêèõ âçàèìîäåé-
ñòâèé ìåæäó ñèìáèîíòàìè (1). Ìèêðî- è ìàêðîñèìáèîíòû ñïîñîáíû âû-
äåëÿòü âî âíåøíþþ ñðåäó ðàçíîîáðàçíûå ñîåäèíåíèÿ, ïîýòîìó ðàííèå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïî ïîèñêó ïîòåíöèàëüíûõ êàíäèäàòîâ íà ðîëü «ðåãóëÿòîðîâ» 
ðàçâèòèÿ ñèìáèîçà áûëè íàïðàâëåíû íà èõ èäåíòèôèêàöèþ è àíàëèç 

                                                            
* Èññëåäîâàíèÿ ïîääåðæàíû ãðàíòîì ÐÍÔ (ïðîåêò ¹ 14-24-00135). 
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ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè. Ñðåäè âûäåëÿåìûõ ðèçîáèÿìè ñîåäèíåíèé 
áûëè âûÿâëåíû öèòîêèíèí-ïîäîáíûå âåùåñòâà â êîíöåíòðàöèè, äîñòà-
òî÷íîé äëÿ èíèöèàöèè îðãàíîãåíåçà (2, 3). Ñïîñîáíîñòü ñâîáîäíîæèâóùèõ 
ðèçîáèé ñèíòåçèðîâàòü àóêñèíû ÷åðåç òðèïòîôàí-çàâèñèìûé è òðèïòî-
ôàí-íåçàâèñèìûé ïóòü òàêæå îïðåäåëÿëà âîçìîæíîñòü ó÷àñòèÿ ýòèõ ãîð-
ìîíîâ â êîíòðîëå êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ (4, 5). Öèòîêèíèíû è àóêñèíû 
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãðóïïû ãîðìîíîâ, êîòîðûå èãðàþò ñóùåñòâåííóþ ðîëü 
â ðåãóëÿöèè ðîñòà è ðàçâèòèÿ ðàñòåíèé, â òîì ÷èñëå êîíòðîëèðóþò ïðî-
öåññû ìîðôîãåíåçà â îòâåò íà ñòèìóëû îêðóæàþùåé ñðåäû (6-10). Â ñâÿçè 
ñ ýòèì â ðàííèõ ðàáîòàõ èõ ðàññìàòðèâàëè â êà÷åñòâå íàèáîëåå âåðîÿòíûõ 
êàíäèäàòîâ íà ðîëü ñîåäèíåíèé, ñïîñîáíûõ ðåãóëèðîâàòü îðãàíîãåíåç ó 
áîáîâûõ ðàñòåíèé (5, 11, 12).  

Ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ áûëè ïåðåñìîòðåíû, êîãäà ïîçæå óäàëîñü èäåí-
òèôèöèðîâàòü äðóãèå ñîåäèíåíèÿ, âûäåëÿåìûå ðèçîáèÿìè, — Nod-ôàêòîðû 
(àíãë. nodulation), ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé ëèïîõèòîîëèãîñàõàðèäû (13). Äî-
áàâëåíèå î÷èùåííûõ Nod-ôàêòîðîâ ê ðàñòåíèþ îêàçàëîñü äîñòàòî÷íûì óñ-
ëîâèåì äëÿ àêòèâàöèè öåëîãî êîìïëåêñà îòâåòíûõ ðåàêöèé, êîòîðûå îáû÷-
íî ðàçâèâàþòñÿ ïðè èíèöèàöèè ñèìáèîçà ñ ðèçîáèÿìè. Áîëåå òîãî, ó îò-
äåëüíûõ âèäîâ ðàñòåíèé (ó ëþöåðíû Medicago sativa è ñîè Glycine soja) ïðè 
äîáàâëåíèè Nod-ôàêòîðîâ îáðàçîâûâàëèñü êëóáåíüêè, êîòîðûå èìåëè ÷åðòû 
ñòðóêòóðíîãî ñõîäñòâà ñ êëóáåíüêàìè, èíäóöèðóåìûìè ðèçîáèÿìè (14, 
15). Â äàëüíåéøåì áûëè ðàñøèôðîâàíû âñå ñòàäèè ñèíòåçà Nod-ôàêòîðîâ 
è èäåíòèôèöèðîâàíû ãåíû ðèçîáèé, êîíòðîëèðóþùèå ñèíòåç è âûäåëåíèå 
ýòèõ ìîëåêóë (16-19). Óñòàíîâëåíî, ÷òî íà ðàííèõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ 
ðàñòåíèÿ âûäåëÿþò ôëàâîíîèäû â ðèçîñôåðó, ÷òî ñòèìóëèðóåò ñèíòåç è 
ïðîäóêöèþ ðèçîáèàëüíûìè áàêòåðèÿìè Nod-ôàêòîðîâ (20, 21). Â ñâîþ î÷å-
ðåäü, Nod-ôàêòîðû ñëóæàò èíäóêòîðàìè ðàçâèòèÿ öåëîãî êîìïëåêñà îò-
âåòíûõ ðåàêöèé ó ðàñòåíèé, àêòèâàöèÿ êîòîðûõ ëåæèò â îñíîâå ïîÿâëåíèÿ 
ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ. Ýòè èññëåäîâàíèÿ ñòàëè îñíîâîé äëÿ ôîðìè-
ðîâàíèÿ äîìèíèðóþùåé òî÷êè çðåíèÿ î òîì, ÷òî òîëüêî Nod-ôàêòîðû 
íåîáõîäèìû è äîñòàòî÷íû äëÿ êîíòðîëÿ êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ. 

Îäíàêî íà ñîâðåìåííîì ýòàïå èññëåäîâàíèé, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî 
êëþ÷åâàÿ ðîëü Nod-ôàêòîðîâ â èíèöèàöèè è ðàçâèòèè ñèìáèîçà íå âûçûâà-
åò ñîìíåíèé, íàêîïëåíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, ïîäòâåðæäàþùèå, ÷òî 
èçìåíåíèå áàëàíñà ôèòîãîðìîíîâ öèòîêèíèíîâ è àóêñèíîâ òàêæå íåîáõî-
äèìî äëÿ êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ.  

Â íàñòîÿùåì îáçîðå îáñóæäàþòñÿ ðåçóëüòàòû êëàññè÷åñêèõ è ñî-
âðåìåííûõ èññëåäîâàíèé ïî âëèÿíèþ öèòîêèíèíîâ íà ðàçâèòèå àçîòôèê-
ñèðóþùèõ êëóáåíüêîâ ó áîáîâûõ ðàñòåíèé, à òàêæå ìîëåêóëÿðíûå ìåõà-
íèçìû òàêîãî âëèÿíèÿ è âçàèìîäåéñòâèÿ ñ êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíîãî êàñ-
êàäà, àêòèâèðóåìîãî Nod-ôàêòîðàìè. 

Îñíîâíûå ýòàïû ðàçâèòèÿ ñèìáèîçà ìåæäó áîáîâûìè ðàñòåíèÿìè è 
êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿìè. Êëþ÷åâîå ñîáûòèå ïðè èíäóêöèè êëóáåíüêî-
îáðàçîâàíèÿ â áîáîâî-ðèçîáèàëüíîì ñèìáèîçå — ñâÿçûâàíèå Nod-ôàêòîðîâ 
ñî ñïåöèôè÷íûìè ðåöåïòîðàìè ðàñòåíèé, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé 
LysM-ñîäåðæàùèå ðåöåïòîð-ïîäîáíûå êèíàçû (22-26). Ïîñëåäóþùèé çà-
ïóñê ñèãíàëüíîãî êàñêàäà â êëåòêàõ êîðíÿ ïðèâîäèò ê àêòèâàöèè äâóõ ïîä-
ïðîãðàìì ðàçâèòèÿ: èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà è îðãàíîãåíåçà êëóáåíüêîâ, 
÷òî ëåæèò â îñíîâå óñïåøíîãî ôîðìèðîâàíèÿ ñèìáèîçà (27).  

Ðàííèå ðåàêöèè íà äåéñòâèå Nod-ôàêòîðîâ — äåïîëÿðèçàöèÿ ìåì-
áðàíû êëåòîê êîðíåâûõ âîëîñêîâ, ðàçâèòèå «Ñà2+ âîëí» â ÿäðå è îêîëî-
ÿäåðíîì ïðîñòðàíñòâå (28-33), èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðå öèòîñêåëåòà è äåôîð-
ìàöèÿ êîí÷èêîâ êîðíåâûõ âîëîñêîâ (34-37), à òàêæå èíäóêöèÿ ýêñïðåññèè 
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ñèìáèîç-ñïåöèôè÷íûõ ãåíîâ ðàííèõ íîäóëèíîâ (ENOD ãåíîâ, àíãë. ear-
lynodulins) (38). Ýòè ðåàêöèè ïðåäøåñòâóþò ñêðó÷èâàíèþ êîðíåâûõ âîëîñ-
êîâ, ôîðìèðîâàíèþ â íèõ ìèêðîêîëîíèé áàêòåðèé è ðàçâèòèþ èíôåêöèîí-
íûõ íèòåé — òóáóëÿðíûõ ñòðóêòóð, ïîñðåäñòâîì êîòîðûõ áàêòåðèè äîñòàâ-
ëÿþòñÿ â êëåòêè ðàñòåíèÿ. Îäíîâðåìåííî ñ èíôåêöèîííûì ïðîöåññîì àê-
òèâèðóåòñÿ ñèãíàëüíûé êàñêàä â áîëåå ãëóáîêèõ ñëîÿõ êîðû êîðíÿ, ÷òî ïðè-
âîäèò ê ðåàêòèâàöèè äåëåíèé êëåòîê êîðû è ôîðìèðîâàíèþ ïðèìîðäèÿ 
êëóáåíüêà (1, 27, 36, 39-42). Ïî ìåðå ðàçâèòèÿ ó êëóáåíüêà ôîðìèðóþòñÿ 
ïðîâîäÿùèå òêàíè (43) è ôóíêöèîíàëüíàÿ ìåðèñòåìà, îáåñïå÷èâàþùèå åãî 
ïðîëèôåðèðóþùèìè êëåòêàìè (27, 44-47).  

Ó áîáîâûõ ðàñòåíèé áûëè âûÿâëåíû íåñêîëüêî êîìïîíåíòîâ, ó÷àñò-
âóþùèõ â ïåðåäà÷å ñèãíàëà îò ðåöåïòîðîâ. Ýòî ðåöåïòîð-ïîäîáíàÿ êèíàçà ñ 
ëåéöèí-áîãàòûìè ïîâòîðàìè âî âíåêëåòî÷íîì äîìåíå (LjSYMRK/MtDMI2), 
îñíîâíîé ôåðìåíò ñèíòåçà ìåâàëîíîâîé êèñëîòû 3-ãèäðîêñè-3-ìåòèëãëó-
òàðèë-êîôåðìåíò À ðåäóêòàçà (MtHMGR1/LjHMGR1), êàòèîííûå êàíàëû 
(LjCASTOR, LjPOLLUX/MtDMI1), áåëêè íóêëåîïîðèíû (LjNUP85, LjNUP133 
è LjNENA) è êàëüöèé-êàëüìîäóëèí-çàâèñèìàÿ êèíàçà (LjCCaMK/MtDMI3) 
(48-50). Ïîñëåäíÿÿ âûïîëíÿåò âàæíóþ ðîëü â «äåêîäèðîâàíèè» ñèãíàëà. 
Íàðóøåíèå åå ôóíêöèè ïðèâîäèò ê áëîêèðîâàíèþ èíôåêöèîííîãî 
ïðîöåññà è îðãàíîãåíåçà êëóáåíüêîâ. Ðàñïðîñòðàíåíèå ñèãíàëà îò Nod-
ôàêòîðîâ íåîáõîäèìî äëÿ àêòèâàöèè òðàíñêðèïöèè áîëüøèíñòâà ãåíîâ, 
ñâÿçàííûõ ñ îðãàíîãåíåçîì êëóáåíüêîâ è ðàçâèòèåì èíôåêöèè, êîòîðàÿ 
êîíòðîëèðóåòñÿ òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè LjCYCLOPS/MtIPD3, 
LjNSP1/MtNSP1, LjNSP2/MtNSP2, LjNIN/MtNIN, MtERN1, LjNF-YA1/MtNF-
YA1(HAP2), LjNF-YB1/MtNF-YB1, LjEFD/MtEFD (40, 51-54).    

Ó ÷ à ñ ò è å  ö è ò î ê è í è í î â  â  ê î í ò ð î ë å  ê ë ó á å í ü ê î î á ð à -
ç î â à í è ÿ. Ïîçèòèâíàÿ ðîëü öèòîêèíèíîâ ïðè êëóáåíüêîîáðàçîâàíèè áû-
ëà âïåðâûå ïîêàçàíà â ýêñïåðèìåíòàõ ñ ýêçîãåííûì äîáàâëåíèåì 6-áåí-
çèëàìèíîïóðèíà (6-ÁÀÏ), ÷òî ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ êëóáåíüêîïîäîá-
íûõ ñòðóêòóð íà êîðíÿõ áîáîâûõ ðàñòåíèé. Ñòèìóëÿöèþ ïðîëèôåðàöèè 
êîðòèêàëüíûõ êëåòîê ïðè ýêçîãåííîì äîáàâëåíèè 6-ÁÀÏ íàáëþäàëè ó 
ëþöåðíû ïîñåâíîé Medicago sativa, áåëîãî êëåâåðà Trifolium repens, ãîðîõà 
ïîñåâíîãî Pisum sativum è ëÿäâåíöà ÿïîíñêîãî Lotus japonicus (55-60). Íèç-
êèå êîíöåíòðàöèè öèòîêèíèíîâ âûçâàëè ïîÿâëåíèå êëóáåíüêîâîãî ïðè-
ìîðäèÿ, íàïðèìåð 6-ÁÀÏ ñòèìóëèðîâàë êëóáåíüêîîáðàçîâàíèå ó ãîðîõà 
P. sativum (59). Îäíàêî âûñîêèå êîíöåíòðàöèè îêàçûâàëè ïðîòèâîïîëîæ-
íûé ýôôåêò íà êëóáåíüêîîáðàçîâàíèå è ïîäàâëÿëè ðàçâèòèå ïðèìîðäèåâ 
áîêîâûõ êîðíåé. Àâòîðû ñäåëàëè âûâîä, ÷òî èíãèáèðîâàíèå îðãàíîãåíåçà 
êëóáåíüêîâ è áîêîâûõ êîðíåé âûñîêèìè êîíöåíòðàöèÿìè öèòîêèíèíà 
ïðîèñõîäèò èç-çà ñòèìóëÿöèè ïðîäóêöèè ýòèëåíà (59).   

Â ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ îá ó÷àñòèè öèòîêèíèíîâ â êîíòðîëå êëó-
áåíüêîîáðàçîâàíèÿ ñâèäåòåëüñòâîâàëè ýêñïåðèìåíòû ïî èíîêóëÿöèè ðàñ-
òåíèé ëþöåðíû M. sativa áàêòåðèàëüíûìè øòàììàìè, äåôåêòíûìè ïî 
ñèíòåçó Nod-ôàêòîðîâ, íî ñîäåðæàùèìè ãåíû áèîñèíòåçà òðàíñ-çåàòèíà. 
Â ðåçóëüòàòå ó ðàñòåíèé ôîðìèðîâàëèñü êëóáåíüêîïîäîáíûå ñòðóêòóðû, 
â êîòîðûõ íàáëþäàëè èíäóêöèþ ýêñïðåññèè ãåíîâ ðàííèõ íîäóëèíîâ 
MtENOD40 è MtENOD2 (57). Òî åñòü öèòîêèíèíû èíäóöèðóþò îòâåòíûå 
ðåàêöèè, î÷åíü ñõîäíûå ñ òåìè, êîòîðûå ðàçâèâàþòñÿ ïðè èíîêóëÿöèè áàê-
òåðèàëüíûì ñèìáèîíòîì (38).  

Äîáàâëåíèå ýêçîãåííîãî öèòîêèíèíà 6-ÁÀÏ òàêæå ñòèìóëèðîâàëî 
ýêñïðåññèþ ãåíîâ ðàííèõ íîäóëèíîâ MsENOD40 è MsENOD2 ó ëþöåðíû 
M. sativa (61). Ýòè ãåíû èíäóöèðóþòñÿ íå òîëüêî ïðè ðàçâèòèè ñèìáèîçà 
ëþöåðíû ñ êëóáåíüêîâûìè áàêòåðèÿìè, íî è ïðè ñèìáèîçå ñ ãðèáàìè àð-
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áóñêóëÿðíîé ìèêîðèçû (61). Àâòîðû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî öèòîêèíèíû äåé-
ñòâóþò êàê òðèããåðû èíäóêöèè ýêñïðåññèè ðàííèõ íîäóëèíîâ è ïðè áîáîâî-
ðèçîáèàëüíîì, è ïðè ìèêîðèçíîì ñèìáèîçå. Â ìèêîðèçîâàííûõ êîðíÿõ 
ëþöåðíû áûëî âûÿâëåíî çíà÷èòåëüíî áîëåå âûñîêîå ñîäåðæàíèå òðàíñ-
çåàòèíà ïî ñðàâíåíèþ ñ íåèíîêóëèðîâàííûìè. Ïîñêîëüêó â îñíîâå ðàçâè-
òèÿ áîáîâî-ðèçîáèàëüíîãî ñèìáèîçà ëåæàò ìåõàíèçìû, êîòîðûå ñôîðìèðîâà-
ëèñü íà îñíîâå áîëåå äðåâíåãî ñèìáèîçà ñ ãðèáàìè àðáóñêóëÿðíîé ìèêîðèçû, 
ó÷àñòèå öèòîêèíèíîâ â îòâåòå ðàñòåíèé íà âçàèìîäåéñòâèå ñ ñèìáèîòè÷å-
ñêèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè ìîæåò áûòü ýâîëþöèîííî äðåâíèì ñîáûòèåì.  

Ýêñïåðèìåíòû, íàïðàâëåííûå íà ñíèæåíèå ñîäåðæàíèÿ öèòîêèíè-
íîâ ó ðàñòåíèé, òàêæå ñâèäåòåëüñòâîâàëè î ñòèìóëèðóþùåé ðîëè ýòèõ 
ãîðìîíîâ â êëóáåíüêîîáðàçîâàíèè. Ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé L. japonicus, 
ýêñïðåññèðóþùèõ ãåíû ôåðìåíòîâ êàòàáîëèçìà öèòîêèíèíîâ Arabidopsis è 
Zea mays (AtCKX2 è ZmCKX1), ôîðìèðîâàëîñü çíà÷èòåëüíî ìåíüøå êîð-
íåâûõ êëóáåíüêîâ (62).  

Ïðåäïîëîæåíèÿ î âîâëå÷åíèè öèòîêèíèíîâ â êîíòðîëü êëóáåíü-
êîîáðàçîâàíèÿ íàøëè îêîí÷àòåëüíîå ïîäòâåðæäåíèå, êîãäà ó ìîäåëüíûõ 
áîáîâûõ ðàñòåíèé Medicago truncatula è L. japonicus áûëè èäåíòèôèöè-
ðîâàíû ðåöåïòîðû ê öèòîêèíèíàì MtCRE1 è LjLHK1, êîíòðîëèðóþùèå 
ðàçâèòèå ñèìáèîçà (63-66). Ìóòàöèè, âûçûâàþùèå êîíñòèòóòèâíóþ àêòèâà-
öèþ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì MtCRE1/LjLHK1 (äîìèíàíòíî ïîçèòèâíàÿ 
ìóòàöèÿ â ãåíå ðåöåïòîðà), ïðèâîäèëè ê ðàçâèòèþ êëóáåíüêî-ïîäîáíûõ 
ñòðóêòóð (ñïîíòàííûõ êëóáåíüêîâ) â îòñóòñòâèè ðèçîáèé. Â ÷àñòíîñòè, ó 
L. japonicus áûë èçîëèðîâàí ìóòàíò ñî ñïîíòàííî ôîðìèðóåìûìè êëó-
áåíüêàìè spontaneous nodule formation2 (snf2). Êëîíèðîâàíèå ïîêàçàëî íà-
ëè÷èå äîìèíàíòíîé ìóòàöèè â ãåíå LHK1, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ãîìîëîãîì 
AHK4/CRE1 ó Arabidopsis (Arabidopsis HISTIDINE KINASE4/CYTOKININ 
RESPONSE1), ïðè ýòîì ìóòàöèÿ îêàçàëàñü  ëîêàëèçîâàíà âî âíåêëåòî÷íîì 
CHASE äîìåíå ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì (67-69). Ó snf2 ìóòàíòà ôîðìè-
ðîâàëèñü ñâîáîäíûå îò ðèçîáèé êëóáåíüêîïîäîáíûå ñòðóêòóðû, êîòîðûå 
áûëè ïîõîæè íà êëóáåíüêè, îáðàçóþùèåñÿ ïðè áàêòåðèàëüíîé èíîêóëÿ-
öèè (64). Ñõîäíûì îáðàçîì ê ïîÿâëåíèþ ñïîíòàííûõ êëóáåíüêîâ ïðèâî-
äèëà òðàíñôîðìàöèÿ ðàñòåíèé Medicago ãåíåòè÷åñêîé êîíñòðóêöèåé äëÿ 
ñèíòåçà MtCRE1 ñ çàìåíîé â CHASE äîìåíå (L267F), ÷òî îïðåäåëÿëî êîí-
ñòèòóòèâíóþ àêòèâàöèþ ðåöåïòîðà (69).  

Íàïðîòèâ, ó ìóòàíòîâ ïî ðåöåïòîðó ê öèòîêèíèíàì ñ âûêëþ÷åíèåì 
ôóíêöèè ãåíà MtCRE1/LjLHK1 íàáëþäàëè çíà÷èòåëüíîå ñíèæåíèå êîëè-
÷åñòâà ôîðìèðóþùèõñÿ ñèìáèîòè÷åñêèõ êëóáåíüêîâ. Ïîÿâëåíèå ðåäêèõ 
êëóáåíüêîâ ó ìóòàíòîâ cre1 è lhk1 áûëî ñäâèíóòî ïî âðåìåíè è êîíòðîëè-
ðîâàëîñü äîïîëíèòåëüíûìè ðåöåïòîðàìè ê öèòîêèíèíàì (ó L. japonicus — 
LjLHK1A, LjLHK3) (70). Ó ìóòàíòà cre1 M. truncatula, à òàêæå ó ðàñòåíèé ñ 
ïîäàâëåííîé â ðåçóëüòàòå ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèè ýêñïðåññèåé ãåíà ðåöåïòî-
ðà ê öèòîêèíèíàì MtCRE1 áûëî íàðóøåíî ôîðìèðîâàíèå êëóáåíüêîâ è 
ðåçêî ñíèæàëîñü èõ êîëè÷åñòâî (63, 71). Ïðè ýòîì ïîäàâëåíèå âîñïðèèì-
÷èâîñòè ðàñòåíèé ê öèòîêèíèíàì âëèÿëî êàê íà ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ 
íèòåé, òàê è íà ôîðìèðîâàíèå êëóáåíüêîâ (63, 71). Äàæå åñëè ðàçâèòèå 
èíôåêöèîííûõ íèòåé èíèöèèðîâàëîñü, èõ ðîñò îñòàíàâëèâàëñÿ â ýïèäåð-
ìèñå è íàðóæíûõ ñëîÿõ êîðû. Ó ðåäêèõ êëóáåíüêîâ, ïîÿâëÿþùèõñÿ íà ìó-
òàíòå cre1, áûëà íàðóøåíà çîíàëüíîñòü, ÷òî óêàçûâàåò íà ó÷àñòèå öèòîêè-
íèíîâ íå òîëüêî â èíèöèàöèè îðãàíîãåíåçà, íî è êîíòðîëå ïðîöåññîâ 
äèôôåðåíöèðîâêè êëóáåíüêîâ (71).  

Ó L. japonicus áûë îáíàðóæåí ìóòàíò hit1 (hyperinfected1), íåñóùèé 
ìóòàöèþ â ãåíå LjLHK1, êîòîðûé ôîðìèðîâàë ïîíèæåííîå ÷èñëî êëó-
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áåíüêîâ (65, 66). Îí õàðàêòåðèçîâàëñÿ ïîâûøåííîé âîñïðèèì÷èâîñòüþ ê 
ðèçîáèàëüíîé èíôåêöèè (â îòëè÷èå îò ìóòàíòîâ cre1 ó Medicago), íî åå 
äàëüíåéøåå ðàçâèòèå áûëî áëîêèðîâàíî â ýïèäåðìèñå è êîðå, ÷òî ïðèâîäè-
ëî ê çíà÷èòåëüíîìó ñíèæåíèþ êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ (66). Àâòîðû ïîëó÷è-
ëè äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî LjLHK1 íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçûâàåòñÿ ñ öèòîêè-
íèíàìè, ïðè ýòîì ìóòàíòíûé áåëîê íå îáëàäàë òàêîé ñïîñîáíîñòüþ.  

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ äâóõ ìîäåëüíûõ ðàñòåíèé M. truncatula è L. ja-
ponicus ïîêàçàíà êëþ÷åâàÿ ðîëü öèòîêèíèíîâ â èíèöèàöèè è ðàçâèòèè îðãà-
íîãåíåçà êëóáåíüêîâ. Ïðè ýòîì îòñóòñòâèå ÷óâñòâèòåëüíîñòè ðàñòåíèé ê öè-
òîêèíèíàì èç-çà íàðóøåíèÿ ðàáîòû ðåöåïòîðà íåîäèíàêîâî âëèÿëî íà ðèçî-
áèàëüíóþ èíôåêöèþ ó M. truncatula è L. japonicus, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ 
ðàçíûì òèïîì êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ ó äâóõ âèäîâ áîáîâûõ (66, 71). Ðîëü öè-
òîêèíèíîâ íå îãðàíè÷åíà òîëüêî ðåãóëÿöèåé ðàííèõ ñòàäèé îðãàíîãåíåçà, 
îíè ìîãóò áûòü âîâëå÷åíû â êîíòðîëü äèôôåðåíöèðîâêè êëóáåíüêîâ.  

Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðåäïîëàãàåìûì ó÷àñòèåì öèòîêèíèíîâ â ðåãó-
ëÿöèè îðãàíîãåíåçà êëóáåíüêîâ è èíôåêöèîííîãî ïðîöåññà, ðåöåïòîð 
LjLHK1 è ðåãóëÿòîðû öèòîêèíèíîâîãî îòâåòà ëîêàëèçîâàíû â äåëÿùèõñÿ 
êëåòêàõ íàðóæíîé êîðû êîðíÿ è êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ ó L. japonicus 
(62, 70). Â ôîðìèðóþùåìñÿ êëóáåíüêå çîíà ýêñïðåññèè ýòèõ ãåíîâ çíà÷è-
òåëüíî ðàñøèðÿëàñü, à â çðåëîì áûëà îãðàíè÷åíà çîíîé ìåðèñòåìû è ïðî-
âîäÿùèìè ïó÷êàìè (62, 70).  

Ó M. truncatula ëîêàëèçàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì ïðè èíè-
öèàöèè ñèìáèîçà áûëà ñâÿçàíà òîëüêî ñ äåëÿùèìèñÿ êëåòêàìè ïåðèöèêëà 
è âíóòðåííåé êîðû, çàòåì ñ ðàçâèâàþùèìèñÿ ïðèìîðäèÿìè êëóáåíüêîâ, à 
â çðåëîì êëóáåíüêå — ñ ìåðèñòåìîé è çîíîé èíâàçèè (72, 73). Îäíàêî â 
êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ ó M. truncatula áûëà âûÿâëåíà àêòèâàöèÿ ðåãóëÿ-
òîðîâ îòâåòà íà öèòîêèíèí, ýêñïðåññèÿ êîòîðûõ âîçðàñòàëà ïðè èíîêóëÿöèè 
è îáðàáîòêå Nod-ôàêòîðàìè (73), ÷òî ïîäòâåðæäàëè äàííûå òðàíñêðèïòîì-
íîãî àíàëèçà (74). Áîëåå òîãî, ñ ïîìîùüþ òðàíñêðèïòîìíîãî àíàëèçà ïîêà-
çàíî, ÷òî â êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ â îòâåò íà èíîêóëÿöèþ âîçðàñòàëà 
ýêñïðåññèÿ ðåöåïòîðà MtCRE1 (75). Òî åñòü ó M. truncatula òàêæå ïðîèñõî-
äèò àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíó â êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ. 

Ýêñïåðèìåíòû ïî îáðàáîòêå ðàñòåíèé ýêçîãåííûì öèòîêèíèíîì 6-
ÁÀÏ (108 ìîëü/ë) ïîêàçàëè, ÷òî èíèöèàöèÿ ïðîöåññà îðãàíîãåíåçà êëó-
áåíüêîâ  êîíòðîëèðóåòñÿ ñ ïîìîùüþ ëîêàëüíûõ ìåõàíèçìîâ, äåéñòâóþùèõ 
â êëåòêàõ êîðû êîðíÿ (60). Ïðè äîáàâëåíèè öèòîêèíèíà ê ðàñòåíèþ ñòè-
ìóëÿöèþ ýêñïðåññèè ãåíà LjNIN, íåîáõîäèìîãî äëÿ îðãàíîãåíåçà, íàáëþ-
äàëè òîëüêî â êîðå êîðíÿ (60). 

Èçâåñòíî, ÷òî ðàçâèòèå èíôåêöèè â ýïèäåðìèñå êîðíÿ ÷åòêî ñêî-
îðäèíèðîâàíî ñ ðàçâèòèåì êëóáåíüêîâîãî ïðèìîðäèÿ â êîðå êîðíÿ ïðè 
ñèìáèîçå (27, 76, 77). Ñóùåñòâåííóþ ðîëü â òàêîé êîîðäèíàöèè ìîãóò èã-
ðàòü öèòîêèíèíû. Òàê, ó äâîéíîãî ìóòàíòà L. japonicus symrk14 lhk1 
(SYMRK — êîìïîíåíò ñèãíàëüíîãî ïóòè, àêòèâèðóåìîãî Nod-ôàêòîðàìè, 
LjLHK1 — ðåöåïòîð ê öèòîêèíèíàì) äîïîëíèòåëüíàÿ ìóòàöèÿ symrk14 íà-
ðóøàëà ðàçâèòèå èíôåêöèîííûõ íèòåé â êëåòêàõ êîðíåâûõ âîëîñêîâ è âû-
õîä èç íèõ áàêòåðèé (70). Åñëè ïðè èíîêóëÿöèè îäèíî÷íîãî ìóòàíòà lhk1 
îòäåëüíûå áàêòåðèè äîñòèãàëè êëåòîê êîðû êîðíÿ è òàì àêòèâèðîâàëè 
ôîðìèðîâàíèå åäèíè÷íûõ êëóáåíüêîâ ÷åðåç äîïîëíèòåëüíûå ðåöåïòîðû ê 
öèòîêèíèíàì (LjLHK1A, LjLHK3), òî ó äâîéíîãî ìóòàíòà ðàçâèòèå êëó-
áåíüêîâ áûëî ïîëíîñòüþ áëîêèðîâàíî (70). Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè÷èè 
ñâÿçè ìåæäó ñîáûòèÿìè â ýïèäåðìèñå è àêòèâàöèåé ðåöåïòîðà ê öèòîêè-
íèíàì â êîðå êîðíÿ. Ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, Nod-ôàêòîðû, âûäåëÿåìûå ðè-
çîáèÿìè, ñòèìóëèðóþò ñèãíàëüíûé êàñêàä â êëåòêàõ ýïèäåðìèñà (ïîêàçà-



òåëåì ñëóæèò àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíó LjLHK1 â ýòèõ êëåòêàõ), 
÷òî ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ ñèãíàëà, êîòîðûé ïåðåìåùàåòñÿ â êîðó êîðíÿ 
(70). Ýòîò ñèãíàë àêòèâèðóåò â êëåòêàõ êîðû êîðíÿ ðåöåïòîð ê öèòîêèíèíàì 
LjLHK1 è âñïîìîãàòåëüíûå ðåöåïòîðû LjLHK1A, LjLHK3, ÷òî ñïîñîáñòâóåò 
ñòèìóëÿöèè äåëåíèé êëåòîê. Ñëóæèò ëè òàêèì ñèãíàëîì ñàì öèòîêèíèí èëè 
äðóãîé ðåãóëÿòîð, âëèÿþùèé íà ñèíòåç/àêòèâàöèþ öèòîêèíîâ â êîðå êîðíÿ, 
îñòàåòñÿ íåÿñíûì. Ïîä âëèÿíèåì öèòîêèíèíîâ ìîæåò çíà÷èòåëüíî óâåëè-
÷èâàòüñÿ ñèíòåç ñàìèõ ðåöåïòîðîâ (àâòîðåãóëÿöèÿ), ÷òî óñèëèâàåò îòâåò ðàñ-
òåíèé íà äåéñòâèå ýòèõ ãîðìîíîâ ïðè äàëüíåéøåì ðàçâèòèè ñèìáèîçà (70). 

Ñóùåñòâóþò äîêàçàòåëüñòâà, ÷òî öèòîêèíèíû âîâëåêàþòñÿ â ïåðåäà-
÷ó ñèãíàëà îò Nod-ôàêòîðà ïîñëå ñòàäèè, êîíòðîëèðóåìîé êàëüöèé-
êàëüìîäóëèí-çàâèñèìîé êèíàçîé (CCaMK). Ñëåäîâàòåëüíî, àêòèâàöèÿ ðå-
öåïòîðà ê öèòîêèíèíàì çàâèñèò îò Nod-ôàêòîðîâ. Ðåöåïòîð ê öèòîêèíèíàì 
ðàáîòàåò ïî ïðèíöèïó «ôîñôîðåëå», òî åñòü, áóäó÷è àêòèâèðîâàííûì, ïåðå-
äàåò ñèãíàë ôîñôîïåðåíîñÿùåìó áåëêó, êîòîðûé ôîñôîðèëèðóåò è àêòèâè-
ðóåò òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð RR Á-òèïà (îò àíãë. type-B Response Regu-
lator). Òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð RR Á-òèïà ñâÿçûâàåòñÿ ñ ïðîìîòîðàìè 
öèòîêèíèí-ðåãóëèðóåìûõ ãåíîâ è àêòèâèðóåò èõ ýêñïðåññèþ. Ñðåäè àêòèâè-
ðóåìûõ ïðèñóòñòâóþò ãåíû ïåðâè÷íîãî îòâåòà À-òèïà (type-A Response 
Regulator, RR À-òèïà), êîòîðûå íåãàòèâíî ðåãóëèðóþò öèòîêèíèíîâûé îòâåò 
(íåãàòèâíî âëèÿþò íà òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð RR Á-òèïà). 

 Èçâåñòíî, ÷òî ýêñïðåñ-
ñèÿ ãåíîâ ïåðâè÷íîãî îòâåòà À-
òèïà (RR A-òèïà), àêòèâèðóåìûõ 
öèòîêèíèíàìè, çíà÷èòåëüíî âîç-
ðàñòàåò ïðè èíîêóëÿöèè, òî åñòü 
öèòîêèíèíîâûé îòâåò — ÷àñòü 
ñèãíàëüíîãî êàñêàäà, èíäóöèðóå-
ìîãî ðèçîáèÿìè (63, 71, 73). 
Ýêñïðåññèÿ öèòîêèíèí-ðåãóëèðó-
åìûõ ãåíîâ MtRR1 è MtRR4 ó 
M. truncatula ïðè èíîêóëÿöèè 
Sinorhizobium meliloti îêàçàëàñü 
ñóùåñòâåííî ñíèæåíà â Nod  
ìóòàíòàõ dmi1, dmi2, dmi3 è 
nsp2, äåôåêòíûõ ïî îñíîâíûì 
êîìïîíåíòàì ïåðåäà÷è ñèãíàëà 
îò Nod-ôàêòîðà (63). Äëÿ ëÿä-
âåíöà (60, 77) áûëî ïîêàçàíî, 
÷òî àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öè-
òîêèíèíàì LjLHK1 çàâèñèò îò 
ñèãíàëüíîé òðàíñäóêöèè, ñâÿçàí-
íîé ñ ðåöåïöèåé Nod-ôàêòîðîâ. 
Ïðè îáðàáîòêå ðàñòåíèé ëÿä-
âåíöà äèêîãî òèïà, à òàêæå ìó-
òàíòîâ symRK, nup133, nup85, 
castor, pollux, ccamk è cyclops 
íèçêèìè êîíöåíòðàöèÿìè öèòî-
êèíèíîâ íàáëþäàëè ñòèìóëÿöèþ 
äåëåíèÿ êëåòîê êîðû êîðíÿ è 
ôîðìèðîâàíèå ñïîíòàííûõ êëó-
áåíüêîâ (ðèñ. 1) (60, 77). Ïîëó-
÷åííûå ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëü-

Ðèñ. 1. Ñõåìà âçàèìîäåéñòâèÿ öèòîêèíèíîâ è 
êîìïîíåíòîâ ñèãíàëüíîãî ïóòè, àêòèâèðóåìûõ 
Nod-ôàêòîðàìè, ó áîáîâîãî ðàñòåíèÿ Lotus ja-
ponicus (ìîäèôèöèðîâàíî ïî 76, 78): NFR1,
NFR5 — LysM-ðåöåïòîðíûå êèíàçû ê Nod-ôàêòîðàì, 
SYMRK — ðåöåïòîð-ïîäîáíàÿ êèíàçà ñ áîãàòûìè
ëåéöèíîì ïîâòîðàìè âî âíåêëåòî÷íîì äîìåíå, 
HMGR1 — 3-ãèäðîêñè-3-ìåòèëãëóòàðèë-êîôåðìåíò
À ðåäóêòàçà, MCA8 — êàëüöèåâàÿ ÀÒÔàçà SERCA-
òèïà, CASTOR, POL-LUX — êàòèîííûå êàíàëû,
NUP85, NUP133, NENA — áåëêè íóêëåîïîðèíû, 
CCaMK — êàëüöèé-êàëüìîäóëèí-çàâèñèìàÿ êèíàçà,
CYCLOPS — òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð, LHK1 —
ðåöåïòîð ê öèòîêèíèíó, NSP1, NSP2, NIN — òðàíñ-
êðèïöèîííûå ôàêòîðû.    

 290



 291

ñòâîâàëè î âîâëå÷åíèè öèòîêèíèíîâ â êîíòðîëü êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ 
óæå ïîñëå ñòàäèé, êîíòðîëèðóåìûõ ýòèìè êîìïîíåíòàìè ñèãíàëüíîãî 
ïóòè (60). Îäíàêî ó ìóòàíòîâ nsp1, nsp2 è nin (ãåíû, êîäèðóþùèå òðàíñ-
êðèïöèîííûå ôàêòîðû è àêòèâèðóþùèåñÿ ïîñëå CCaMK) îáðàáîòêà öè-
òîêèíèíàìè íå âûçûâàëà ñïîíòàííîãî êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ. Ñëåäîâà-
òåëüíî, àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíó ïðîèñõîäèò íà ñòàäèè, êîòî-
ðàÿ ïðåäøåñòâóåò âîâëå÷åíèþ â ïåðåäà÷ó ñèãíàëà ýòèõ òðàíñêðèïöèîííûõ 
ðåãóëÿòîðîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè êëóáåíüêîâ.  

Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû è ïðè ââåäåíèè â ìóòàíòíûå 
ðàñòåíèÿ symRK, nup133, nup85, castor, pollux, ccamk è cyclops, à òàêæå nsp2 
è nin ãåíåòè÷åñêîé êîíñòðóêöèè äëÿ ñèíòåçà ðåöåïòîðà LjLHK1 ñ çàìåíîé 
L266F â CHASE äîìåíå (âûçûâàåò êîíñòèòóòèâíóþ àêòèâàöèþ ðåöåïòîðà ê 
öèòîêèíèíó) (ñì. ðèñ. 1) (78). Ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé symRK, nup133, 
nup85, castor, pollux, ccamk è cyclops, íåñóùèõ êîíñòðóêöèþ äëÿ ñèíòåçà 
LjLHK1 L266F, ôîðìèðîâàëèñü ñïîíòàííûå êëóáåíüêè, îäíàêî òàêèå êëóáåíü-
êè íå ïîÿâëÿëèñü ó ìóòàíòîâ nsp2 è nin â îòâåò íà îáðàáîòêó, ÷òî ïðåäïîëàãà-
åò àêòèâàöèþ NSP2 è NIN óæå ïîñëå àêòèâàöèè ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíó.  

Ýêçîãåííîå äîáàâëåíèå öèòîêèíèíîâ àêòèâèðîâàëî ýêñïðåññèþ ãå-
íîâ, êîäèðóþùèõ îñíîâíûå òðàíñêðèïöèîííûå ðåãóëÿòîðû ðàçâèòèÿ ñèì-
áèîçà, òàêèå êàê NSP2, ERN1 è NIN (71). Áîëåå òîãî, ýêñïðåññèÿ ãåíîâ 
òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ NSP2, ERN1 è NIN áûëà çíà÷èòåëüíî ñíè-
æåíà ó ìóòàíòîâ ïî ðåöåïòîðó ê öèòîêèíèíàì cre1 è lhk1. Ñëåäîâàòåëüíî, 
àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì ïðåäøåñòâóåò âîâëå÷åíèþ ýòèõ òðàíñ-
êðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ â ïåðåäà÷ó ñèãíàëà (64, 71). Íàêîíåö, â ïðîìîòîðå 
ãåíà NSP2 áûëà íàéäåíà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, âûÿâëåííàÿ ó âñåõ äðóãèõ öè-
òîêèíèí-ðåãóëèðóåìûõ ãåíîâ, ñ êîòîðîé ñâÿçûâàëñÿ òðàíñêðèïöèîííûé ðå-
ãóëÿòîð MtRR1 (RR Á-òèïà), ÷òî ïîäòâåðæäàåò âîçìîæíîñòü ðåãóëÿöèè ýêñ-
ïðåññèè ýòîãî ãåíà â îòâåò íà àêòèâàöèþ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì (79). 

Î ñ î á å í í î ñ ò è  ì å ò à á î ë è ç ì à  ö è ò î ê è í è í î â  ó  á î á î -
â û õ  ð à ñ ò å í è é. Äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè îñòàâàëîñü íåÿñíûì, ÷òî ëåæèò 
â îñíîâå óâåëè÷åíèÿ ñîäåðæàíèÿ öèòîêèíèíîâ ïðè ñèìáèîçå — âûäåëåíèå 
ðèçîáèÿìè öèòîêèíèí-ïîäîáíûõ ñîåäèíåíèé èëè ñèíòåç/àêòèâàöèÿ öèòî-
êèíèíîâ â ñàìîì ðàñòåíèè. Îñíîâíûå ôîðìû öèòîêèíèíîâ ó âûñøèõ ðàñ-
òåíèé — òðàíñ-çåàòèí (tZ), N6-(Δ2-èçîïåíòåíèë)àäåíèí (iP), öèñ-çåàòèí 
(cZ), äèãèäðîçåàòèí (DZ), N6-áåíçèëàäåíèí (BA) (80). Ê ñèíòåçó öèòîêè-
íèíîâ ñïîñîáíû òàêæå áàêòåðèè (â òîì ÷èñëå ðèçîáèè), ó êîòîðûõ âûÿâ-
ëåíû ãåíû áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ, ãîìîëîãè÷íûå òàêîâûì ó ðàñòåíèé 
(81). Ïðè èññëåäîâàíèè ìåòàáîëèçìà öèòîêèíèíîâ ó ðàñòåíèé áûëà èäåí-
òèôèöèðîâàíà ñåðèÿ ãåíîâ, ó÷àñòâóþùèõ â ýòèõ ïðîöåññàõ (ðèñ. 2). Ïðåä-
øåñòâåííèêàìè áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ ñëóæàò ñâîáîäíûå ÀÒÔ è ÀÄÔ, 
à òàêæå òÐÍÊ. Ïåðâàÿ ñòàäèÿ áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ — ñèíòåç èçîïåíòå-
íèë-íóêëåîòèäîâ èç ÀÒÔ èëè ÀÄÔ è äèìåòèëàëëèëïèðîôîñôàòà (DMAPP), 
êîòîðûé êàòàëèçèðóåòñÿ ôåðìåíòîì èçîïåíòåíèëòðàíñôåðàçîé (IPT) (ñì. 
ðèñ. 2). Êðîìå IPT, ó ðàñòåíèé âûÿâëåíû ôåðìåíòû òÐÍÊ-IPT, èñïîëü-
çóþùèå â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà òÐÍÊ è ó÷àñòâóþùèå â ñèíòåçå öèñ-çåàòèíà 
(82). Íà ýòîì ýòàï áèîñèíòåçà êîíòðîëèðóåòñÿ êîëè÷åñòâî öèòîêèíèíîâ â 
òêàíÿõ ðàñòåíèÿ, à èçìåíåíèå óðîâíÿ ýêñïðåññèè IPT íàèáîëåå çíà÷èòåëü-
íî îòðàæàåòñÿ íà èõ ñîäåðæàíèè. Â äàëüíåéøåì èçîïåíòåíèë-íóêëåîòèäû 
ìîãóò ïðåâðàùàòüñÿ â çåàòèí-íóêëåîòèäû ñ ïîìîùüþ öèòîõðîì Ð450-
ìîíîîêñèãåíàç CYP735A (83). Öèòîêèíèíîâûå íóêëåîòèäû îáëàäàþò ñëà-
áîé ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòüþ, ïîýòîìó èõ àêòèâàöèÿ ïîñðåäñòâîì 
îòùåïëåíèÿ ðèáîçû è ôîñôàòíîé ãðóïïû — âàæíûé ýòàï áèîñèíòåçà öè-
òîêèíèíîâ. Ýòà ïîñëåäíÿÿ ñòàäèÿ ïîëó÷åíèÿ àêòèâíûõ öèòîêèíèíîâ èç 



öèòîêèíèíîâûõ íóêëåîòèäîâ ïîñðåäñòâîì äåôîñôîðèëèðîâàíèÿ è äåðèáî-
çèëèðîâàíèÿ êàòàëèçèðóåòñÿ ôåðìåíòîì 5´-ìîíîôîñôàò-ôîñôîðèáîãèäðî-
ëàçîé, êîòîðûé êîäèðóåòñÿ ãåíàìè èç ñåìåéñòâà LONELYGUY (LOG). 
LOG ôåðìåíòû îáëàäàþò ôîñôîðèáîãèäðîëàçíîé àêòèâíîñòüþ è ïðåâðà-
ùàþò öèòîêèíèíîâûå íóêëåîòèäû iPRMP è tZRMP â ñâîáîäíûå àêòèâíûå 
èçîïåíòåíèëàäåíèí è çåàòèí (84). 

Íåäàâíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, âîâëå÷åííûõ â êîí-
òðîëü áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ, ðàñòåò â îòâåò íà èíîêóëÿöèþ ðèçîáèÿìè è 
îáðàáîòêó Nod-ôàêòîðàìè. Ó M. truncatula ïîñëå îáðàáîòêè Nod-ôàêòîðàìè 
â òå÷åíèå 1 ÷ çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàëà ýêñïðåññèÿ ãåíà MtIPT4, êîäèðóþùå-
ãî èçîïåíòåíèëòðàíñôåðàçó (85). Óâåëè÷åíèå ýêñïðåññèè MtIPT4 êîððåëè-
ðîâàëî ñ íàêîïëåíèåì â êîðíÿõ öèòîêèíèíîâ (òðàíñ-çåàòèíà è èçîïåíòåíè-
ëàäåíèíà) (85). Ðåçóëüòàòû ýòîãî ýêñïåðèìåíòà ñâèäåòåëüñòâîâàëè îá àêòèâà-
öèè áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ â ñàìèõ ðàñòåíèÿõ, ïîñêîëüêó èõ èíîêóëÿöèÿ 
ðèçîáèÿìè íå ïðîâîäèëàñü. Ýêñïðåññèÿ äðóãèõ ãåíîâ (MtIPT1, MtIPT3 ó 
M. truncatula, à òàêæå èõ ãîìîëîãîâ PsIPT4, PsIPT3 ó P. sativum) ñóùåñòâåííî 
âîçðàñòàëà ïðè êëóáåíüêîîáðàçîâàíèè ñ 7-õ ñóò ïîñëå èíîêóëÿöèè è óâåëè÷è-
âàëàñü ïðè ðàçâèòèè êëóáåíüêîâ (86). Êðîìå òîãî, ýêñïðåññèÿ ãåíîâ LONE-
LYGUYs (LOGs), êîäèðóþùèõ àêòèâèðóþùèå öèòîêèíèí ôåðìåíòû, çíà÷è-
òåëüíî âîçðàñòàëà ïðè èíîêóëÿöèè Medicago è ãîðîõà P. sativum (85-87). 

Ó L. japonicus ýêñ-
ïðåññèÿ ãåíà LjIPT3, êî-
äèðóþùåãî èçîïåíòåíèë-
òðàíñôåðàçó, èíäóöèðî-
âàëàñü â òå÷åíèå 3 ÷ ïî-
ñëå èíîêóëÿöèè ðèçîáèÿ-
ìè. Îíà âîçðàñòàëà â 
êîðíÿõ, äîñòèãàÿ ìàêñè-
ìàëüíîãî çíà÷åíèÿ íà 
áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ êëó-
áåíüêîîáðàçîâàíèÿ, ÷òî 
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü 
î íåîáõîäèìîñòè öèòî-
êèíèíîâ äëÿ ýòîãî ïðî-
öåññà (89). Áîëåå òîãî, 
ýêñïðåññèÿ äðóãîãî ãåíà 
LjIPT1 ñóùåñòâåííî âîç-
ðàñòàëà íà 7-å ñóò ïîñëå 
èíîêóëÿöèè è îñòàâàëàñü 
âûñîêîé â êëóáåíüêàõ 
(89). Ïîäàâëåíèå ýêñ-
ïðåññèè LjIPT3 â ðåçóëü-
òàòå ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèè 
ïðèâîäèëî ê ñóùåñòâåí-
íîìó ñíèæåíèþ ÷èñëà 

êëóáåíüêîâ (89). Âñå ýòè äàííûå ïîäòâåðæäàþò, ÷òî áèîñèíòåç öèòîêè-
íèíîâ è èõ àêòèâàöèÿ ïðîèñõîäÿò â êîðíÿõ áîáîâûõ ðàñòåíèé â îòâåò íà 
èíîêóëÿöèþ ðèçîáèÿìè, ïðîäóöèðóþùèìè Nod-ôàêòîðû. Ðèçîáèè ìîãóò 
ñèíòåçèðîâàòü öèòîêèíèíû, îäíàêî ïðè èññëåäîâàíèè ïðîäóêöèè öèòî-
êèíèíîâ ó ÷åòûðåõ ðàçíûõ øòàììîâ ðèçîáèé, ñïîñîáíûõ è íå ñïîñîá-
íûõ ôîðìèðîâàòü êëóáåíüêè, íå áûëî íàéäåíî êîððåëÿöèè ìåæäó òè-
ïàìè è êîëè÷åñòâîì ñèíòåçèðîâàííûõ èìè öèòîêèíèíîâ è âîçìîæíî-
ñòüþ èíäóöèðîâàòü ðàçâèòèå êëóáåíüêîâ (90).  

Ðèñ. 2. Îñíîâíûå ýòàïû áèîñèíòåçà öèòîêèíèíîâ (88): 
DMAPP — äèìåòèëàëëèëïèðîôîñôàò, iP — èçîïåíòåíèëàäå-
íèí, tZ — òðàíñ-çåàòèí, DZ — äèãèäðîçåàòèí, cZ — öèñ-
çåàòèí, iPRMP — èçîïåíòåíèëàäåíèíðèáîçèä-ìîíîôîñôàò, 
tZRMP — òðàíñ-çåàòèíðèáîçèä-ìîíîôîñôàò, DZRMP —
äèãèäðîçåàòèíðèáîçèä-ìîíîôîñôàò, cZRMP — öèñ-çåà-
òèíðèáîçèä-ìîíîôîñôàò, iPR — èçîïåíòåíèëàäåíèíðèáîçèä, 
tZR — òðàíñ-çåàòèíðèáîçèä, DZR — äèãèäðîçåàòèíðèáîçèä, 
cZR — öèñ-çåàòèíðèáîçèä, IPT — èçîïåíòåíèëòðàíñôåðàçà, 
LOG — 5´-ìîíîôîñôàò-ôîñôîðèáîãèäðîëàçà.  
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Òàêèì îáðàçîì, óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ öèòîêèíèíîâ ïðè êëóáåíü-
êîîáðàçîâàíèè, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ àêòèâàöèåé ñèíòåçà ýòèõ ãîðìîíîâ â 
ñàìîì ðàñòåíèè ïîä âëèÿíèåì ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë ðèçîáèé Nod-ôàêòîðîâ. 

Ó ÷ à ñ ò è å  ö è ò î ê è í è í î â  â  ê î í ò ð î ë å  à â ò î ð å ã ó ë ÿ ö è è  
ñ è ì á è î ç à. Öèòîêèíèíû íå òîëüêî íåîáõîäèìû äëÿ èíèöèàöèè îðãàíîãå-
íåçà êëóáåíüêîâ (ëîêàëüíûé êîíòðîëü), íî òàêæå âîâëå÷åíû â àâòîðåãóëÿ-
öèþ ïðîöåññà êëóáåíüêîîáðàçîâàíèÿ (ñèñòåìíûé êîíòðîëü) (91). 

Ïîêàçàíî, ÷òî àêòèâàöèÿ ðåöåïòîðà ê öèòîêèíèíàì MtCRE1/LjLHK1 
íåîáõîäèìà äëÿ èíäóêöèè ñèíòåçà â êîðíÿõ ðåãóëÿòîðíûõ ïåïòèäîâ 
MtCLE13 ó Medicago, à òàêæå CLE-RS1 è CLE-RS2 ó Lotus (92, 93).  

Â èíäóêöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ MtCLE13 è CLE-RS1, CLE-RS2 íåïî-
ñðåäñòâåííî ó÷àñòâóåò òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð NIN, àêòèâàöèÿ êîòîðîãî 
çàâèñèò îò ðåöåïòîðà MtCRE1/LjLHK1. Ñèíòåçèðîâàííûå ïåïòèäû ïåðåìåùà-
þòñÿ â ïîáåã è òàì ñâÿçûâàþòñÿ ñ ðåöåïòîðàìè MtSUNN/LjHAR1/PsSYM29 è 
LjCLV2/PsSYM28, LjKLAVIER — ãîìîëîãàìè CLAVATA1, CLAVATA2 è 
RPK2 (TOAD2) ó Arabidopsis. Ïðè àêòèâàöèè ýòèõ ðåöåïòîðîâ â ïîáåãå ãå-
íåðèðóåòñÿ ñèãíàë íåèçâåñòíîé ïðèðîäû, êîòîðûé ïåðåìåùàåòñÿ â êîðíè è 
èíãèáèðóåò äàëüíåéøóþ çàêëàäêó íîâûõ êëóáåíüêîâ. Òàêèì ñèãíàëîì ìî-
æåò áûòü ïîñòóïëåíèå öèòîêèíèíîâ. Ó L. japonicus â îòâåò íà èíîêóëÿöèþ 
âî ôëîýìå ïîáåãà ðàñòåíèÿ óâåëè÷èâàëàñü ýêñïðåññèÿ ãåíà LjIPT3 (91). Ïðè 
ýòîì LjIPT3 àêòèâèðîâàëñÿ ÷åðåç êîìïîíåíòû ñèñòåìû àâòîðåãóëÿöèè ñèì-
áèîçà (ðåöåïòîðû CLAVATA è ðåãóëÿòîðíûå CLE-ïåïòèäû), à óâåëè÷åíèå 
êîíöåíòðàöèè öèòîêèíèíîâ íåãàòèâíî âëèÿëî íà êëóáåíüêîîáðàçîâàíèå 
(91). Ñëåäîâàòåëüíî, öèòîêèíèíû ìîãóò èãðàòü äâîéíóþ ðîëü â êëóáåíüêî-
îáðàçîâàíèè â çàâèñèìîñòè îò âðåìåíè è ìåñòà èõ àêòèâàöèè.  

Èòàê, çíà÷èòåëüíûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò èçó÷åíèå ìåõàíèçìîâ êî-
îðäèíèðîâàííîé ðåãóëÿöèè ðàçâèòèÿ êëóáåíüêîâ ó ðàñòåíèé ïðè ñèìáèîçå ñ 
ðèçîáèÿìè, êîòîðàÿ ïîçâîëÿåò ñèãíàëüíûì ìîëåêóëàì ýòèõ áàêòåðèé (Nod-
ôàêòîðàì) àêòèâèðîâàòü ýíäîãåííûå ðåãóëÿòîðû ñàìîãî ðàñòåíèÿ — ôèòî-
ãîðìîíû, ïðåæäå âñåãî öèòîêèíèíû è àóêñèíû. Ïðåäñòàâëåííûå â íàñòîÿ-
ùåé ñòàòüå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäëîæèòü ìîäåëü, ñîãëàñíî êîòîðîé àêòè-
âàöèÿ Nod-ôàêòîðàìè êîìïîíåíòîâ ñèãíàëüíîãî ïóòè, ïðåæäå âñåãî êàëü-
öèé-êàëü-ìîäóëèí-çàâèñèìîé êèíàçû (ÑÑaMK), ïðèâîäèò ê ëîêàëüíîìó 
íàêîïëåíèþ öèòîêèíèíîâ, ÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, âëèÿåò íà äåëåíèå êëåòîê 
êîðû êîðíÿ è ôîðìèðîâàíèå êëóáåíüêîâîãî ïðèìîðäèÿ. Íàëè÷èå ìóòàíòîâ 
ïî ðåöåïòîðó ê öèòîêèíèíó MtCRE1/LjLHK1, ôîðìèðóþùèõ ñïîíòàííûå 
êëóáåíüêè, ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî ïðîãðàììà ðàçâèòèÿ êëó-
áåíüêîâ ñóùåñòâóåò â ñàìîì ðàñòåíèè-õîçÿèíå, íî àêòèâèðóåòñÿ ñèãíàëüíû-
ìè ìîëåêóëàìè ðèçîáèé. Ïðè ýòîì íàêîïëåíèå öèòîêèíèíîâ ìîæåò ïðîèñ-
õîäèòü çà ñ÷åò èíäóêöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ áèîñèí-
òåç/àêòèâàöèþ ýòèõ ãîðìîíîâ, íî ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû òàêîé àêòèâà-
öèè åùå ïðåäñòîèò âûÿñíèòü.  
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A b s t r a c t  
 

The influence of cytokinins on nitrogen-fixing nodule development in legume plants, as well as 
the molecular mechanisms of this effect and interaction with components of signaling cascade activated by 
nodulation inductors, the bacterial signals Nod factors, are discussed in the review. Positive role of cyto-
kinins was first shown in the experiments with their exogenous application to plants that resulted in spon-
taneous nodule formation on the roots of legume plants (K.R. Libbenga, P.A.A. Harkers, 1973). The ex-
periments with bacterial strains defective in Nod factor biosynthesis, but producing the trans-zeatin, con-
firmed the assumption that cytokinins are involved in the control of nodule formation (J.B. Cooper, 
S.R. Long, 1994). As a result the nodule-like structures are developed expressing the symbiosis-specific 
early nodulin genes. At the present stage of research the identification of legume mutants defective in the 
genes encoding receptors to cytokinins allowed to provide evidence for the involvement of cytokinins in 
nodulation. The inhibition of nodule development was found in Medicago truncatula mutants defective in 
the cytokinin receptor gene CRE1 (cytokinin response1) and LHK1 (Lotus histidine kinase1) in Lotus 
japonicus (S. Gonzalez-Rizzo et al., 2006; J.D. Murray et al., 2007). Thus inhibition of plant susceptibility 
to cytokinins affected both the infection thread development and nodule formation. In contrast, the 
strengthening of the LHK1 and CRE1 gene function in L. japonicus and M. truncatula using a recombi-
nation approach, resulted in nodule-like structure formation in the absence of rhizobia (L. Tirichine et al., 
2007; E. Ovchinnikova et al., 2011). The pathways of cytokinin biosynthesis and activation have been 
considered, as well as their perception and signal transduction. Cytokinin accumulation may be connected 
with the gene expression induction, that control the biosynthesis/activation of these hormones, but the 
molecular mechanisms of this activation remains to be seen. Analysis showed that cytokinins are involved 
in signal transduction from Nod factor after the stage controlled by one of the key regulators of the signal-
ing pathway, the calcium calmodulin-dependent kinase. This suggests that activation of the receptor to 
cytokinins is dependent on Nod factors. The expression of the genes encoding transcription factors NSP2, 
ERN1 and NIN was significantly reduced in the mutants cre1 and lhk1, that allowed to conclude the 
activation of the receptor to cytokinins precedes the involvement of these transcription factors in signal 
transduction (L. Tirichine et al., 2007; J. Plet et al., 2011). The analysis has shown that cytokinins are 
involved in the control of early stages of organogenesis and infection development, but they are also 
important for nodule differentiation. In addition to local control of nodulation, cytokinins take partici-
pation in system control, i.e. in the autoregulation of nodulation. Therefore the cytokinins may play 
various roles in nodule development depending on their spatial and temporal activation.  
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