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Поскольку растительные клетки, в отличие от животных, неподвижны и ограничены 
жесткими клеточными стенками, часто свойства растительного внеклеточного матрикса играют 
решающую роль в развитии растения. Внеклеточный матрикс, в частности клеточные стенки, 
вовлечены в молекулярный диалог между партнерами во время взаимодействия растений и 
микроорганизмов при формировании бобово-ризобиального симбиоза (N.J. Brewin, 2004; M.K. Rich 
с соавт., 2014). Бобово-ризобиальный симбиоз служит удобной моделью для изучения изменений 
в составе растительной клеточной стенки, вызванных взаимодействием с бактериями. Колониза-
ция клеток хозяина клубеньковыми бактериями — ризобиями включает последовательную пере-
стройку растительно-микробного интерфейса. К бактериальным компонентам симбиотического 
интерфейса относятся различные поверхностные полисахариды (А.В. Цыганова с соавт., 2012), 
к растительным — клеточная стенка, межклеточный матрикс и плазматическая мембрана. В 
представляемом обзоре мы обобщили данные, демонстрирующие участие в бобово-ризобиаль-
ном симбиозе пектинов — полисахаридов матрикса клеточных стенок (K.H. Caffall с соавт., 2009; 
M.A. Atmodjo с соавт., 2013; C.T. Anderson, 2015). Наибольший прогресс достигнут в изучении 
гомогалактуронана, для которого получены высокоспецифичные моноклональные антитела (J.P. Knox 
с соавт., 1990; Y. Verhertbruggen с соавт., 2009). Функция гомогалактуронана в клубеньках опре-
деляется степенью его метилирования. При низкой он участвует в повышении ригидности клеточ-
ных стенок и стенок инфекционных нитей (K.A. VandenBosch с соавт., 1989; A.L. Rae с соавт., 
1992), что особенно проявляется при неэффективном взаимодействии с ризобиями (K.A. Ivanova 
с соавт., 2015) и влиянии абиотических факторов (M. Redondo-Nieto с соавт., 2003, 2007; 
M. Sujkowska-Rybkowska с соавт., 2015). Высокометилэтерефицированный гомогалактуронан при-
сутствует в клеточных стенках на всех стадиях развития клубенька (A.L. Rae с соавт., 1992; 
A.V. Tsyganova с соавт., 2019). Отсутствие охарактеризованных антител осложняет изучение рам-
ногалактуронана-II (M.A. O’Neill с соавт., 2004). Тем не менее было показано, что в клубеньках 
рамногалактуронан-II присутствует в клеточных стенках на границе с плазматической мембра-
ной, в недифференцированных симбиосомах, а также в матриксе инфекционных нитей (M. Re-
dondo-Nieto с соавт., 2003, 2007; M. Reguera с соавт., 2010). Вероятно, рамногалактуронан-II в 
комплексе с бором и арабиногалактанпротеин-экстензинами способствует продвижению ризобий 
в матриксе инфекционных нитей (M. Reguera с соавт., 2010). Лишь недавно нами были прове-
дены первые исследования по выявлению роли рамногалактуронана-I в развитии клубеньков 
(A.V. Tsyganova с соавт., 2019) и показано, что рамногалактуронан-I присутствует в клеточной 
стенке клеток меристемы, проводящих пучков и стенках инфекционных нитей. Однако точная 
его функция остается невыясненной, хотя высказано предположение, что рамногалактуронан-I 
участвует в восприятии ризобий в качестве патогенов при неэффективном симбиозе (A.V. Tsy-
ganova с соавт., 2019). Таким образом, к настоящему моменту известно, что в развитие симбио-
тического клубенька вовлечены все типы пектинов. При этом именно растение играет централь-
ную роль в перестройке клеточной стенки во время симбиотического взаимодействия и построе-
ния растительно-микробного интерфейса. 

 

Ключевые слова: бобово-ризобиальный симбиоз, растительно-микробный интерфейс, 
клеточная стенка, инфекционная нить, гомогалактуронан, рамногалактуронаны. 

 

Взаимодействие с микроорганизмами, как патогенными, так и сим-
биотическими, присуще любому растению, произрастающему в естествен-
ных условиях. Каждая растительная клетка окружена сетью микрофибрилл 
целлюлозы — клеточной стенкой, которая практически полностью непро-
ницаема для микроорганизмов (1-3). Как внешняя граница тела растения, 
клеточная стенка опосредует многие взаимодействия с окружающей сре-
дой, в том числе и взаимодействия с биотическими факторами (4-6). В 
процессе эволюции микроорганизмы развили две стратегии для преодоле-
ния барьера, создаваемого клеточной стенкой, и проникновения вглубь 
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клетки. Первая заключается в растворении стенки растительной клетки, и 
она используется многими патогенными микроорганизмами. Вторая стра-
тегия состоит в реорганизации клеточной стенки в точке проникновения 
микроорганизма. Эту стратегию используют и ризобии при проникнове-
нии вглубь корня. В результате локального ингибирования синтеза целлю-
лозы и модификации внеклеточного матрикса ризобия может, по сути, 
создавать субклеточную точку входа через целлюлозную сеть с минималь-
ным повреждением клетки-хозяина и проявлением стрессовых и защит-
ных реакций (7-9). При внутриклеточном росте инфекционной нити ее 
стенка строится подобно фрагмопласту (7, 9, 10). При несовместимых вза-
имодействиях между ризобиями и бобовыми растениями внеклеточный 
матрикс модифицируется и становится более устойчив к инвазии за счет 
встраивания вторичных метаболитов, таких как суберин (11), или посред-
ством сшивания белков клеточной стенки перекисью водорода (12). 

Клеточные стенки и плазматические мембраны вовлечены в обмен 
веществ между партнерами во время взаимодействия растений и микроор-
ганизмов, при этом симбиотические взаимодействия достигают полной 
функциональности благодаря развитию обширной контактной поверхно-
сти между хозяином и микросимбионтом — симбиотического интерфейса 
(7, 8). Клеточные стенки состоят в основном из полисахаридов, которые 
могут быть сгруппированы в три основных класса: целлюлоза, пектины и 
гемицеллюлозы (1, 3). В дополнение к полисахаридам большинство кле-
точных стенок растений содержат структурные белки, такие как экстензи-
ны и арабиногалактановые гликопротеины. 

Впервые роль полисахаридов клеточных стенок в молекулярном об-
мене между партнерами во время взаимодействия растений и ризобий была 
показана в работах группы исследователей из John Innes Centre (10, 13, 14). 

Настоящий обзор посвящен обсуждению участия обширного клас-
са полисахаридов клеточных стенок — пектинов в симбиотических взаи-
модействиях бобовых растений с ризобиями.  

Пектин — важный элемент клеточной стенки двудольных расте-
ний, который, вероятно, представляет собой одну из самых сложных мак-
ромолекул в природе. Он состоит из 17 различных моносахаридов, на ос-
нове которых формируются различные полисахариды, образующие сеть 
(15). Пектины образуют семейство полисахаридов, богатых галактуроновой 
кислотой, включая гомогалактуронан (ГГ), рамногалактуронан-I (РГ-I) и 
замещенный галактуронан, рамногалактуронан-II (РГ-II), некоторые кле-
точные стенки растений также содержат дополнительные замещенные га-
лактуронаны, известные как апигалактуронан и ксилогалактуронан (16-
18). Пектиновые полисахариды обладают многочисленными функциями в 
растениях: способствуют клеточной адгезии посредством, например, диме-
ризации РГ-II и сшивания ГГ; влияют на образование вторичных стенок в 
волокнах и древесине; создают резервуар олигосахаридных сигнальных мо-
лекул, важных для роста, развития и защитных реакций растений; обеспе-
чивают ионный транспорт и водный режим в качестве гидратирующих по-
лимеров, влияют на прорастание семян (17, 19, 20). В результате много-
летних исследований были получены моноклональные антитела, которые 
распознают различные пектиновые полимеры в клеточной стенке расте-
ний. Микроскопический анализ клеточных стенок, меченных антителами 
определенной специфичности, показал, что пектин в значительной степе-
ни способствует гетерогенности клеточных стенок растения в различных 
тканях и на разных этапах онтогенеза (15, 16, 21-23). 

Гомогалактуронаны клеточных стенок при формиро-
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вании симбиотических клубеньков. ГГ составляет примерно 65 % 
пектина, он представляет собой линейную цепь (1-4)-связанных -D-га-
лактуроновых кислот, при этом ГГ частично метилируется и в меньшей 
степени ацетилируется (17, 18). Во время клеточной дифференцировки ГГ 
синтезируется в аппарате Гольджи растения и секретируется в виде поли-
меров с высокой степенью метилирования (16, 24). Степень метилэтери-
фикации и ацетилирования ГГ неодинакова у разных видов растений, она 
регулируется в процессе развития с помощью пектинметилэстераз, инги-
биторов пектинметилэстераз, а также сериновыми протеазами субтилизи-
нового типа и по меньшей мере одной E3-убиквитинлигазой (25). Актив-
ность ферментов, которые деградируют пектин, напрямую зависит от при-
сутствия метиловых эфиров (26, 27). Деэтерификация пектина с помощью 
пектинметилэстераз в клеточной стенке приводит к одному из двух проти-
воположных сценариев (28, 29): блоки деэтерифицированных остатков га-
лактуроновой кислоты могут быть сшиты посредством ионов Ca2+ в фор-
ме «ящиков для яиц» («egg-box») для увеличения жесткости клеточной 
стенки (5, 16, 25, 30) либо расщеплены ферментами, деградирующими пек-
тин (например, полигалактуроназами или пектатлиазами), для размягче-
ния клеточной стенки (4, 31-33).  

Пектинметилэстеразы участвуют в дифференцировке неинфициро-
ванных клеток в клубеньках, формирующихся на придаточных корнях 
тропического бобового растения Sesbania rostrata Bremek. and Oberm. при 
инокуляции Azorhizobium caulinodans (26). У Medicago truncatula Gaertn. из 
восьми дифференциально экспрессирующихся генов пектинметилэстераз 
ген MtPER относится к симбиотическим и функционирует на ранних ста-
диях взаимодействия с Sinorhizobium meliloti (34). 

Электронно-микроскопические исследования показали, что ризо-
бии проникают через небольшую деградированную область клеточной стен-
ки растения. Известно участие ферментов, деградирующих клеточную стен-
ку, в инфекционном процессе, что позволяет бактериям проникать внутрь 
растений (4, 33). У Rhizobium etli, вступающей в симбиоз с Phaseolus vulga-
ris L., был выявлен ген HrpW, относящийся к секреторной системе III ти-
па, продукт которого проявлял ферментативную активность пектатлиазы 
(35). Одно из первых доказательств участия растительных ферментов, де-
градирующих клеточную стенку, в инфекционном процессе было получе-
но при изучении гена полигалактуроназы M. sativa L. (MsPG3), специфи-
чески экспрессируемого во время симбиоза с S. meliloti (36). У Lotus japonicus 
(Regel) K. Larsen была выявлена пектатлиаза (LjNPL), которая индуциру-
ется Nod-факторами и, по-видимому, участвует в проникновении ризобий 
в инфекционные нити (37). 

Для детальной локализации ГГ в тканях растений часто использу-
ется иммунохимический метод, при этом частично или высокометилэте-
рифицированный ГГ распознается антителами JIM7 и LM20, тогда как 
низкометилэтерифицированный или деэтерифицированный — антителами 
JIM5 и LM19 (38, 39). Иммуноэлектронная микроскопия показала диффе-
ренциальное расположение эпитопов пектина в клеточных стенках (29). Де-
этерифицированный ГГ, распознаваемый антителом JIM5, располагается 
на внутренней поверхности первичных клеточных стенок, прилегающих 
к плазматической мембране, в срединной пластинке и в большом коли-
честве на внешней поверхности клеточных стенок, прилегающей к меж-
клеточным пространствам. Напротив, высокометилэтерифицированный ГГ, 
распознаваемый антителом JIM7, распределен равномерно по всей клеточ-
ной стенке (38, 40). 
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Локализация ГГ детально изучена у различных бобовых растений, 
инокулированных ризобиальными симбионтами. Так, в симбиотических 
клубеньках гороха (Pisum sativum L.) выявлено высокое содержание деэте-
рифицированного ГГ в первичных клеточных стенках в клетках зоны ин-
фекции и в стенках инфекционных нитей клубеньков (14). Однако в более 
старых, неделящихся клетках метка JIM5 была в основном ограничена сре-
динной пластинкой. При изучении недетерминированных клубеньков на 
корнях Vicia hirsuta (L.) Gray и P. sativum, индуцированных R. leguminosarum, 
было показано, что в стенках инфекционной нити присутствовали цел-
люлоза, ксилоглюкан и ГГ с разной степенью метилэтерификации (10). У 
детерминированных клубеньков P. vulgaris наблюдались очень узкие ин-
фекционные нити с практически отсутствующим матриксом и более плот-
ной фибриллярной стенкой, которая обильно метилась антителом JIM5, 
распознающим деэтерифицированный ГГ (10). В симбиотических клубень-
ках P. sativum и M. truncatula локализация высокометилэтерифицирован-
ного ГГ, распознаваемого антителом JIM7, характерна для изодиаметри-
чески растущих клеток, которые заполняются развивающимися бактеро-
идами (41). 

Локализацию и распределение ГГ анализировали при изучении 
других компонентов бобово-ризобиального интерфейса. Иммуноцитохи-
мическое исследование нодулина ENOD2 — богатого пролином белка кле-
точной стенки, в клубеньках P. sativum и Glycine max (L.) Merr. показало, 
что деэтерифицированный ГГ соединяет межклеточные пространства, в 
которых накапливается ENOD2 (42). Позитивно заряженные лизиновые и 
гистидиновые остатки ENOD2 могут облегчать его взаимодействие с отри-
цательно заряженными боковыми цепями пектинов клеточной стенки, что 
способствует гелеобразованию пектина на границе клеточной стенки и 
межклеточного пространства (42). Важную роль в формировании симбио-
тического интерфейса в клубеньках M. truncatula играют компоненты ве-
зикулярного транспорта, в частности VAMP721d и VAMP721e (43). В клу-
беньках G. max с частично выключенным геном GmVAMP721d были обна-
ружены большие кластеры бактерий, погруженные в матрикс из метилэте-
рифицированного и деэтерифицированного ГГ, окруженные мембраной. 
Кроме того, GmVAMP721d частично колокализовался с пектатлиазой (44). 
Поэтому биологическую роль VAMP721d можно объяснить его участием в 
доставке ферментов, модифицирующих пектин, к месту высвобождения 
ризобий в цитоплазму клетки-хозяина. Также в этих клубеньках наблю-
дался аномальный эндоцитоз деэтерифицированного ГГ в молодых инфи-
цированных клетках (44). 

Иммуноцитохимическое исследование дефицитных по бору расте-
ний P. sativum показало, что в отличие от контрольных клубеньков, деэте-
рифицированный ГГ, распознаваемый антителом JIM5, локализовался 
равномерно по всей толщине клеточной стенки и даже в цитоплазме (45, 
46). При этом распределение высокометилэтерифицированного ГГ, распо-
знаваемого антителом JIM7, не менялось. Для выяснения возможного уча-
стия пектинов в ингибировании роста, опосредованного алюминием, было 
исследовано распределение ГГ с различной степенью метилэтерификации 
в апопласте клубеньков P. sativum (47). При обработке алюминием количе-
ство метки эпитопов деэтерифицированного ГГ и ГГ с поперечными каль-
циевыми сшивками в толстых стенках инфекционных нитей увеличивалось. 
Напротив, эпитоп высокометилэтерифицированного ГГ равномерно рас-
пределялся по всем клеточным стенкам в клубеньках, а при обработке его 
количество снижалось. Эти результаты указывают на специфическую роль 
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деэтерификации ГГ в процессе утолщения клеточной стенки и ингибиро-
вания роста (47). 

При изучении неэффективного бобово-ризобиального взаимодей-
ствия с использованием симбиотических мутантов P. sativum было показа-
но, что у одиночных и двойных мутантов, несущих мутацию в гене 
PsSym33, обильное отложение деэтерифицированного ГГ, меченного анти-
телом JIM5, наблюдалось в стенках инфекционных нитей (11). У мутанта 
RisFixV (Pssym42) деэтерифицированный ГГ неравномерно распределялся 
в пропитанных каллозой стенках инфекционных нитей и клеточных стен-
ках инфицированных клеток. Другой особенностью RisFixV (Pssym42) бы-
ло присутствие метки JIM5 вокруг деградирующих бактероидов, что ука-
зывает на инкапсуляцию деэтерифицированным ГГ неэффективных бак-
тероидов (11). В мутантах гороха без аномалий в развитии инфекционных 
нитей — SGEFix-3 (Pssym26) и Sprint-2Fix (Pssym31), распределение де-
этерифицированного ГГ не отличалось от такового у дикого типа, и коли-
чество ГГ было незначительным (41). 

В клубеньках неэффективных симбиотических мутантов M. trun-
catula ipd3, dnf1-1 и efd-1 наблюдалась схожая картина распределения де-
этерифицированного ГГ (41). При этом у всех мутантных генотипов M. trun-
catula количество отложенного деэтерифицированного ГГ было ниже, чем 
у дикого типа. Однако с возрастом в клубеньках у мутанта ipd3 содержание 
деэтерифицированного ГГ возрастало. Интересно отметить, что удвоение 
количества метки для деэтерифицированного ГГ наблюдалось также у му-
танта M. truncatula по гену dnf1-1, который характеризуется недифференци-
рованными бактероидами (41). 

Рамногалактуронан II клеточных стенок при формиро-
вании симбиотических клубеньков. РГ-II составляет  10 % пекти-
на и является наиболее сложным, но также и наиболее структурно кон-
сервативным пектиновым полисахаридом. Известно, что молекулы РГ-II 
самосопряжены, образуя димеры РГ-II через диэфирную связь с бором 
(17, 18). Сложный и консервативный РГ-II с 12 различными сахарами в 
составе и более чем 20 типами связей имеет критическую функцию в ро-
сте и развитии растений, при этом даже незначительные изменения струк-
туры РГ-II могут негативно влиять на рост растений (вплоть до появления 
карликовости) (28). Накапливается все больше доказательств того, что бор 
и кальций действуют синергически при формировании первичной пекти-
новой сети клеточных стенок и что изменения в свойствах этой сети вли-
яют на рост растений (48-50). Пектины клеточных стенок, в частности 
РГ-II, содержат более 60 % от общего количества бора в клетке. Много-
численные исследования показали, что бор — необходимый микроэлемент 
при развитии бобово-ризобиального симбиоза (48, 50-54). 

Имеющиеся в настоящее время антитела к РГ-II детально не оха-
рактеризованы, что ограничивает их использование для определения лока-
лизации РГ-II в клеточной стенке (49). Однако результаты, полученные с 
использованием этих антител, позволяют предположить, что РГ-II распре-
деляется по всей первичной стенке и особенно обилен вблизи плазматиче-
ской мембраны (в отличие от срединной пластинки, где он отсутствует) 
(55). После щелочной обработки некоторых, но не всех тканей количество 
метки в первичных стенках увеличивается, то есть можно предположить, 
что эпитопы, распознаваемые антителами к РГ-II, маскируются вследствие 
этерификации (49). 

При изучении клубенькообразования у контрольных растений P. sa-
tivum выявили локализацию РГ-II в интерфейсе между плазматической 
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мембраной и клеточной стенкой (46). У дефицитных по бору растений в 
отличие от контрольных клубеньков метка РГ-II располагалась равномер-
но по всей толщине клеточной стенки и даже в цитоплазме, при этом до-
бавление Ca2+ не восстанавливало исходную локализацию РГ-II полно-
стью (46). Позднее было показано, что в клубеньках контрольных расте-
ний P. sativum РГ-II также локализовался на перибактероидной мембране 
недифференцированных бактероидов, однако затем постепенно исчезал во 
время созревания бактероидов (45). В дефицитных по бору клубеньках 
симбиосомы дифференцировались аберрантно и РГ-II отсутствовал на пе-
рибактероидной мембране вследствие аномального транспорта везикул, 
содержащих пектин, к клеточным мембранам (45). У контрольных расте-
ний P. sativum комплекс РГ-II с бором и арабиногалактанпротеин-экстен-
зином наблюдали в матриксе инфекционных нитей, который был отделен 
от клеток ризобий экзополисахаридной капсулой (56). В клубеньках де-
фицитных по бору растений арабиногалактанпротеин-экстензиновый ком-
плекс с РГ-II был тесно связан с поверхностью ризобий в просвете инфек-
ционных нитей (56). Кроме того, колонии ризобий в свободноживущей 
культуре, выращенные без добавления бора, слабо формировали капсулу. 

У растений G. max с частично выключенным геном GmVAMP721d 
распределение РГ-II не изменялось по сравнению с таковым у контрольных 
клубеньков (44). 

Рамногалактуронан I  клеточных стенок при формиро-
вании симбиотических клубеньков. РГ-I составляет 20-35 % всего 
пектина клеточных стенок. Основа РГ-I состоит из чередующихся (1,2)-
связанных остатков -L-рамнозы и (1,4)-связанных остатков -D-галакт-
уроновой кислоты. В зависимости от типа клетки и стадии развития до 20-
80 % остатков рамнозы связаны с боковыми (преимущественно линейны-
ми, но также и разветвленными) арабиновыми, галактановыми, арабино-
галактановыми или фукозиловыми цепями (17, 18). РГ-I, при всех разли-
чиях его структуры, обычно входит в состав тонких первичных клеточных 
стенок, где играет роль своеобразного «клея» для сцепления с соседними 
клетками (57). При этом специфичный для ткани и стадии развития вари-
ант РГ-I охарактеризован пока только для одного типа клеток — расти-
тельных волокон, формирующих так называемый желатинозный тип кле-
точных стенок (57, 58). РГ-I — наиболее структурно гетерогенный пектин, 
а распространенность и состав боковых цепей РГ-I значительно различа-
ется в зависимости от типа клеток, стадии развития и вида растения (39). 
Основная цепь РГ-I играет важную роль в целостности и функционирова-
нии клеточной стенки, поскольку ее деградация вследствие экспрессии 
гидролаз приводит к морфологическим изменениям (33). При этом часть 
молекул РГ-I взаимодействует с микрофибриллами целлюлозы, а РГ-I с 
галактановыми боковыми цепями со средней степенью полимеризации 
способен к самосвязыванию за счет галактозных цепей (57). Изучение РГ-
I в связи с функциями клеток сосредоточены на роли этого полисахарида 
в обеспечении механических свойств клеточной стенки, таких как ее твер-
дость и эластичность (23, 57, 59). Однако основной вклад РГ-I, богатого 
галактаном, в механическую твердость клеточной стенки неизвестен. 

Иммуноэлектронное микроскопическое исследование показало, что 
распространение РГ-I в тканях листьев и корней ограничивается средин-
ной пластинкой, причем 80-90 % метки связано с расширенными обла-
стями срединной пластинки в углах соединений между клетками. При ро-
сте клеток растяжением РГ-I присутствует в цистернах и везикулах аппа-
рата Гольджи, чем подтверждается, что аппарат Гольджи служит основным 
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местом синтеза нецеллюлозных полисахаридов клеточной стенки. Кроме 
того, было обнаружено, что РГ-I практически отсутствует в формирую-
щейся клеточной пластинке при делении клеток (60, 61). 

Функции боковых цепей РГ-I по-прежнему в основном неясны. 
Для арабиновых и галактановых боковых цепей РГ-I характерны четкие и 
часто взаимоисключающие закономерности локализации; в целом араби-
нан, как правило, преобладает в более молодых клетках, в то время как во 
время роста растяжением клеток обычно выше доля галактана (19, 21, 23, 
62, 63). Замена арабинанов галактанами в эпидермальных клетках указы-
вает на переход к дифференцировке этих клеток и делает клеточные стен-
ки менее гибкими и более устойчивыми к деградации. Предполагается, 
что комплементарный рисунок эпитопа галактановых боковых цепей РГ-I 
может отражать необходимость поддержания упругих свойств в ткани с 
высокой плотностью ситовидных элементов (64). 

У Arabidopsis (1,5)--L арабиновые боковые цепи РГ-I многочис-
ленны в клеточной стенке пыльцевой трубки. Они могут играть важную 
роль в предотвращении образования связей ГГ-полимеров и участвуют в 
прикреплении клеток (65). Процессы полярного роста кончиков пыльце-
вых трубок и инфекционных нитей на ранних стадиях ризобиальной ин-
фекции могут иметь сходные механизмы и регуляторы (34). Однако до не-
давнего времени роль РГ-I в развитии бобово-ризобиального симбиоза не 
изучалась. Нами было впервые исследовано распределение РГ-I в бобово-
ризобиальных клубеньках у P. sativum и M. truncatula (41, 66). Для этого 
использовали антитела LM5, распознающие (1→4)-β-галактановую боко-
вую цепь РГ-I. Флуоресцентную метку регистрировали в клеточных стен-
ках клеток меристемы и проводящих пучков в клубеньках обоих видов, а 
также в эндодерме, клетки которой служат «кислородным барьером», и в 
местах соединения трех клеток в клубеньках гороха. Кроме того, антитело 
LM5 маркировало стенки инфекционных нитей в клубеньках P. sativum, 
но метка отсутствовала в клубеньках M. truncatula. В то же время у мутанта 
гороха SGEFix-2 (Pssym33-3) в стенках некоторых инфекционных нитей 
метка антителами LM5 отсутствовала, а у мутанта SGEFix-3 (Pssym26) 
происходило аномальное накопление эпитопа галактановой боковой цепи 
РГ-I в клеточной стенке неинфицированных клеток в зоне старения клу-
беньков (41). 

Недавно обнаруженная способность бактерии Pectobacterium atro-
septicum формировать бактериальные эмболы в сосудах первичной ксиле-
мы (67) проливает свет на возможную роль РГ-I при развитии неэффек-
тивных клубеньков. Так, нами при изучении мутанта SGEFix-2 (Pssym33-3) 
P. sativum было обнаружено, что в клубеньках в инфицированных клетках 
вокруг тонопласта откладывался материал клеточной стенки, содержащий 
высокометилэтерифицированный ГГ и линейную (1→4)-β-галактановую 
боковую цепь РГ-I (66). Кроме того, этот материал формировал выросты и 
каплеподобные включения в просвет вакуоли. В некоторых инфекцион-
ных нитях наблюдался электронно-плотный матрикс с меткой антитела 
LM5, в который были погружены ризобии. Эти фенотипические проявле-
ния мутации в гене PsSym33 напоминают формирование бактериальных 
эмбол при инвазии P. atrosepticum (67). Ранее у мутанта Pssym33-3 были 
описаны интенсивные защитные реакции — суберинизация, отложение де-
этерифицированного ГГ в стенках инфекционных нитей и усиление экс-
прессии гена, кодирующего пероксидазу (11). Отложение материала кле-
точной стенки вокруг тонопласта и формирование пектинового геля в 
матриксе инфекционных нитей служат еще одним из проявлений защит-
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ной реакции растения-хозяина и восприятия ризобии как патогена. 
Итак, один из основных компонентов клеточной стенки — пектин 

играет важную роль в становлении и функционировании симбиотического 
интерфейса в клубеньках бобовых растений. В настоящее время проанали-
зирована роль всех трех основных типов пектинов: гомогалактуронана, 
рамногалактуронана-I и рамногалактуронана-II, однако полнота представ-
лений о функции каждого типа пектина неравнозначна. Наиболее изучен 
гомогалактуронан, что объясняется наличием высокоспецифичных мо-
ноклональных антител к этому полисахариду. Функция гомогалактуронана 
в клубеньках определяется степенью его метилирования. Показано, что 
гомогалактуронан с низкой степенью метилирования участвует в повыше-
нии ригидности клеточных стенок и стенок инфекционных нитей, осо-
бенно при неэффективном взаимодействии с ризобиями и влиянии абиоти-
ческих стрессов. Высокометилэтерефицированный гомогалактуронан при-
сутствует на всех стадиях развития клубенька. Изучение рамногалактуро-
нана-II осложняется отсутствием охарактеризованных антител. Однако 
сообщается, что в клубеньках рамногалактуронан-II присутствует в кле-
точных стенках на границе с плазматической мембраной, в недифферен-
цированных симбиосомах, а также в матриксе инфекционных нитей. Пред-
полагается, что рамногалактуронан-II, формируя комплекс с бором и ара-
биногалактанпротеин-экстензинами, облегчает продвижение ризобий в 
инфекционных нитях. В отношении рамногалактуронана-I, роль которого 
в развитии клубеньков оставалась до недавних пор неизученной, нами по-
казано, что он присутствуют в клеточной стенке клеток меристемы, прово-
дящих пучков и стенках инфекционных нитей. Однако точная функция 
рамногалактуронана-I все еще не ясна. Таким образом, в настоящее время 
известно об участии всех типов пектинов в развитии симбиотических клу-
беньков, но выявление их конкретных функций требует дальнейшего ис-
следования. В частности, анализ рамногалактуронана-II в неэффективных 
клубеньках мутантов с нарушениями в развитии инфекционной нити может 
подтвердить гипотезу его участия в росте инфекционной нити и продвиже-
нии в ней бактерий. Изучение рамногалактуронана-I и его боковых цепей 
с использованием различных антител представляет большой интерес для 
подтверждения видоспецифичности состава стенок инфекционных нитей. 
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A b s t r a c t  
 

Since plant cells, unlike animals, are immobile and limited by rigid cell walls, often the 
properties of the plant extracellular matrix play a crucial role in the plant development. The extracel-
lular matrix, in particular the cell walls, are involved in the molecular dialogue between partners 
during the interaction of plants and microorganisms during the formation of legume-rhizobial symbi-
osis (N.J. Brewin, 2004; M.K. Rich et al., 2014). Legume-rhizobial symbiosis is a convenient model 
for studying changes in the composition of the plant cell wall caused by interactions with bacteria. 
Colonization of host cells with nodule bacteria, rhizobia, involves the sequential reorganization of 
the plant-microbial interface. The bacterial components of the symbiotic interface include various 
surface polysaccharides (A.V. Tsyganova et al., 2012). Plant components include the cell wall, the 
extracellular matrix and the plasma membrane. In this review, we have summarized the data demon-
strating the involvement of pectins, the polysaccharides of the cell wall matrix, in the legume-
rhizobial symbiosis (K.H. Caffall et al., 2009; M.A. Atmodjo et al., 2013; C.T. Anderson, 2015). The 
greatest progress has been made in the study of homogalacturonan, for which highly specific mono-
clonal antibodies have been obtained (J.P. Knox et al., 1990; Y. Verhertbruggen et al., 2009). The 
level of methyl-esterification of homogalacturonan determines its function in nodules. It was shown 
that low methyl-esterified homogalacturonan is involved in increasing the rigidity of the cell walls 
and walls of infection threads (K.A. VandenBosch et al., 1989; A.L. Rae et al., 1992) that is espe-
cially manifested in ineffective interaction with rhizobia (K.A. Ivanova et al., 2015) and during the 
action of abiotic factors (M. Redondo-Nieto et al., 2003, 2007; M. Sujkowska-Rybkowska et al., 
2015). High methyl-esterified homogalacturonan is observed in the cell walls at all stages of nodule 
development (A.L. Rae et al., 1992; A.V. Tsyganova et al., 2019). The absence of well characterized 
antibodies complicates the study of rhamnogalacturonan-II (M.A. O’Neill et al., 2004). However, it 
was shown that in nodules rhamnogalacturonan-II is present in the cell wall at the border with the 
plasma membrane, in undifferentiated symbiosomes, and also in the matrix of infection threads 
(M. Redondo-Nieto et al., 2003, 2007; M. Reguera et al., 2010). Probably, rhamnogalacturonan-II 
in combination with boron and arabinogalactan-protein extensins promotes movement of rhizobia in 
the matrix of infectious threads (M. Reguera et al., 2010). Only recently, we conducted the first studies 
aimed at identifying the role of rhamnogalacturonan-I in the development of nodules (A.V. Tsyganova 
et al., 2019). It has been shown that rhamnogalacturonan-I is present in the cell wall of the meristem 
cells, vascular bundles and in the walls of the infectious threads. However, its precise function re-
mains unknown, although it was suggested that rhamnogalacturonan-I is involved in the perception 
of rhizobia as pathogens during ineffective symbiosis (A.V. Tsyganova et al., 2019). Thus, to date, it 
has been shown that all types of pectins are involved in the development of a symbiotic nodule. It is 
important to note that plant plays a central role in the remodelling of the cell wall during symbiotic 
interaction and the construction of the plant-microbe interface. 

 

Keywords: legume-rhizobial symbiosis, plant-microbe interface, cell wall, infection thread, 
homogalacturonan, rhamnogalacturonans.  
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