
ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ, 2019, том 66, № 2, с. 83–103

83

ПЕПТИДНЫЕ ГОРМОНЫ РАСТЕНИЙ
© 2019 г.   М. С. Ганчеваa, 1, Ю. В. Маловичкоa, Л. О. Полюшкевичa, И. Е. Додуеваa, Л. А. Лутоваa

aСанкт-Петербургский государственный университет,
кафедра генетики биотехнологии, Санкт-Петербург, Россия

Поступила в редакцию 26.02.2018 г.
После доработки 04.04.2018 г.

Принята к публикации 16.05.2018 г.

В дополнение к классическим фитогормонам, таким как ауксин, цитокинин, этилен, гиббереллин
и абсцизовая кислота, пептидные гормоны растений также вовлечены в различные аспекты роста и
развития. Эта группа фитогормонов представлена короткими пептидами, которые являются, как
правило, лигандами для рецепторных киназ, инициирующих сигнальный каскад, который регули-
рует развитие растения в ответ на стимулы из внешней или внутренней среды. В обзоре рассматри-
ваются известные к настоящему времени семейства пептидных фитогормонов, их строение, осо-
бенности синтеза, рецепторы и роль в развитии растений.
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ВВЕДЕНИЕ

Гормоны белковой и пептидной природы, пред-
ставляющие собой цепи АК разной длины, широ-
ко представлены в животном и растительном цар-
ствах. Первый пептидный гормон, инсулин, был
выявлен у животных в 1921 году. У растений, в свя-
зи с ранним открытием гормонов непептидной
природы (ауксинов, цитокининов и т.д.), пептид-
ные гормоны долго оставались в тени. Тем не ме-
нее, в 1991 г. был выявлен первый сигнальный
пептид у растений – системин томатов, вовлечен-
ный в защитные реакции [1]. Открытие этого
пептида вдохновило биологов растений на поиск
других пептидных сигналов. В 1996 г. идентифи-
цированы фитосульфокины (PSK), которые во-
влечены в регуляцию делений клеток; PSK были
первыми выявленными сигнальными пептида-
ми с посттрансляционной модификацией у рас-
тений [2]. В 1999 г. было предположено, что белок
CLAVATA3 является секретируемым и, взаимо-
действуя со своим рецептором, регулирует размер
пула стволовых клеток в апикальной меристеме

побега [3]. Поиск системин-подобных пептидов у
других видов растений привел к обнаружению в
2001 году у табака семейства пептидов HypSys, ко-
торые относятся к защитным сигнальным пепти-
дам растений [1]. В 2006 году был обнаружен
TDIF (Tracheary Element Differentiation Inhibitory
Factor), пептид, регулирующий развитие прово-
дящей системы и, как впоследствии оказалось,
относящийся к большому и на данный момент
наиболее изученному семейству сигнальных пеп-
тидов CLE (CLAVATA3/EMBRYO SURROUND-
ING REGION-RELATED) [4].

Гены, кодирующие пептидные фитогормоны
разных групп, выявлены у всех изученных расте-
ний, а также за пределами растительного царства –
у некоторых паразитов растений. Как правило,
пептидные фитогормоны транслируются в виде
относительно длинного (сотни АК) белка-пред-
шественника; созревание сигнальных пептидов
обычно включает в себя протеолитический про-
цессинг белков-предшественников (в результате
которого от пептида остается только основной
функциональный домен (или домены) длиной в
несколько десятков АК) и модификации опреде-
ленных АК в составе пептида [5]. Затем, как пра-
вило, имеет место транспорт зрелого сигнального
пептида в апопласт, где он взаимодействует со
своими рецепторами [5]. Белок-предшественник в
большинстве случаев состоит из N-концевой сиг-
нальной последовательности, направляющей пеп-
тид на секреторный путь, вариабельного участка и
наиболее функционально значимого С-концевого
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домена, соответствующего последовательности
зрелого пептида (иногда таких доменов может
быть несколько) [5].

Все сигнальные пептиды можно подразделить на
3 группы: две группы секретируемых пептидов (их
особенностью является N-концевая сигнальная по-
следовательность, определяющая транспортировку
за пределы клетки) и одна группа несекретируемых
пептидов, без сигнальной последовательности. К
секретируемым относятся группы посттрансляци-
онно модифицируемых пептидов (9 идентифици-
рованных семейств) и цистеин-богатых пептидов
(13 идентифицированных семейств). Посттранс-
ляционно модифицируемые пептиды (ПТМП) в
зрелом состоянии имеют небольшие размеры
(менее 20 АК) и после трансляции подвергаются
протеолитическому процессингу и модификациям
аминокислот, которые изменяет конформацию
пептидов и приводят к изменению их активности.
К группе цистеин-богатых пептидов (ЦБП) отно-
сятся более крупные (до 160 АК) белки, которые
заряжены положительно и, как правило, содер-
жат от 4 до 16 остатков цистеина, образующих ди-
сульфидные мостики, важные для формирования
трехмерной структуры пептида. Предполагается,
что секретируемые пептиды могут как пассивно
диффундировать во внеклеточном пространстве,
так и транспортироваться по проводящим тканям.
Несекретируемые сигнальные пептиды (НСП),
лишенные N-концевой сигнальной последова-
тельности, также в некоторых случаях доставля-
ются во внеклеточное пространство, где они дей-
ствуют как межклеточный сигнал.

Общепринятым является утверждение, что
пептидами называют вещества, молекулы которых
содержат менее 50 аминокислот. В таком случае,
некоторые гормоны некорректно называть пеп-
тидными, а нужно называть белковыми (напри-
мер, многие ЦБП, по сути, являются белками).
Однако в литературе, посвященной пептидным
гормоном, чтобы, вероятно, не дробить семейство
и не создавать путаницы в определениях, все гор-
моны пептидной и белковой природы называют
пептидными. Так поступим и мы.

Как будет видно, пептидные фитогормоны
весьма разнообразны по своим функциям (рис. 1).
В целом можно сказать, что ПТМП регулируют
разнообразные онтогенетические процессы,
большая часть ЦБП участвует в регуляции само-
несовместимости, а большая часть НСП – в рас-
тительно-микробных взаимодействиях.

Количество групп пептидных фитогормонов
постоянно растет, так как почти каждый год от-
крывают новые семейства. Например, у Arabidop-
sis thaliana обнаружено более 30000 открытых ра-
мок считывания, кодирующих еще не изученные
пептиды длиной от 25 до 250 аминокислот [6], по-
давляющее большинство из которых до сих пор

не охарактеризованы. В этом обзоре мы постара-
емся охватить все изученные на сегодняшний
день семейства пептидных фитогормонов.

ПОСТТРАНСЛЯЦИОННО 
МОДИФИЦИРУЕМЫЕ ПЕПТИДЫ (ПТМП)

Общей характеристикой ПТМП является то,
что их молекулы состоят из 5–20 АК, не содержат
большого количества цистеиновых остатков, со-
держат модификации на пролиновых и/или ти-
розиновых остатках, и образуются из более
крупного предшественника. Функции ПТМП в
развитии растений крайне разнообразны. К
ПТМП относятся семейства пептидов CLAVA-
TA3/EMBRYO SURROUNDING REGION-RE-
LATED (CLE), ROOT GROWTH FACTOR /GOL-
VEN/CLE-LIKE (RGF/GLV/CLEL), PLANT PEP-
TIDES CONTAINING SULFATED TYROSINE
(PSY), фитосульфокины (PSK), C-TERMINALLY
ENCODED PEPTIDES (CEP), INFLORESCENCE
DEFICIENT IN ABSCISSION (IDA), CASPARIAN
STRIP INTEGRITY FACTORS (CIF), PAMP-IN-
DUCED SECRETED PEPTIDES (PIP), HYDROXY-
PROLINE-RICH GLYCOPEPTIDE SYSTEMINS
(HypSys).

Для созревания ПТМП первостепенное значе-
ние имеет протеолитический процессинг, в резуль-
тате которого от длинного пептида-предшествен-
ника остается только короткий функциональный
домен. Про механизмы протеолитического про-
цессинга известно мало, тем не менее, были выяв-
лены семейства ферментов, играющих первосте-
пенную роль в процессинге и созревании разных
групп ПТМП: так, для образования функциональ-
но активных пептидов IDA необходимы ферменты
группы субтилизин-подобных протеиназ (Subtili-
sin-Like Proteinases, SBT) [7], а для процессинга
пептида CLE19 из семейства CLE – карбоксипеп-
тидаза SOL1 (SUPPRESSOR OF LLP1) [8]. Му-
танты с потерей функции генов соответствующих
ферментов часто имеют дефекты развития, сход-
ные с таковыми у мутантов с потерей функции
определенных генов ПТМП [5].

Помимо протеолитического процессинга, для
созревания ПТМП важны посттрансляционные
модификации АК, такие как сульфатирование
тирозина и гидроксилирование пролина с по-
следующим арабинозилированием гидрокси-
пролина. Подобные модификации необходимы
для поддержания стабильности пептидов, а так-
же для их взаимодействия с рецепторами [9].
Гидроксилирование пролина в составе ПТМП ка-
тализирует фермент пролил-4-гидролаза (PRO-
LYL-4-HYDROXYLASE, P4H), мембранный бе-
лок, локализованный в ЭПС и аппарате Гольджи
[10]. Гидроксилирование пролина имеет перво-
степенную важность для активности некоторых
ПТМП: так, было показано, что остаток гидрок-
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сипролина формирует водородные связи между
пептидом IDA и его рецептором [11]. С другой
стороны, у пептидов CLE само по себе гидрокси-
лирование пролина не столь важно для активно-
сти, но необходимо для дальнейшей модификации
гидроксипролина – арабинозилирование [4]. Ара-
бинозилирование гидроксипролина катализирует
гидроксипролин-О-арабинозилтрансфераза (HY-
DROXYPROLINE O-ARABINOSYL TRANSFER-
ASE) – фермент, локализованный в аппарате Голь-
джи. Помимо CLЕ, арабинозилированию гидрокси-
пролина подвергаются также пептиды PSY1 [12].
Сульфатирование тирозина опосредовано тиро-
зилпротеинсульфотранесферазой (TYROSYLPRO-

TEIN SYLFOTRANSFERASE, TPST) – находя-
щимся в аппарате Гольджи ферментом, который
катализирует перенос сульфата на фенольную
группу тирозина. Сульфатирование тирозина име-
ет место при созревании пептидов PSK, PSY1 и
RGF и в дальнейшем важно для их взаимодей-
ствия с рецепторами [13]. У A. thaliana найден
лишь один ген, кодирующий TPST, экспрессия
которого наблюдается во всем растении с макси-
мумом экспрессии в апикальной меристеме кор-
ня; мутант tpst-1 характеризуется серьезными де-
фектами в развитии: у него уменьшена меристема
корня и отсутствует координация между делени-
ем клеток и их растяжением. К полному восста-

Рис. 1. Функции пептидных гормонов в развитии растений.
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новлению нормального фенотипа у мутанта tpst-1
приводит обработка ПТМП PSK, PSY1 и RGF1,
что свидетельствует о роли сульфатирования ти-
розина в их созревании [14].

Рецепторами для ПТМП являются серин-
треониновые рецепторные протеинкиназы с экс-
траклеточным доменом, содержащие лейцин-бо-
гатые повторы (LRR-RLK, Leucine-Rich Repeats
containing Receptor-Like Kinase): рецепторы CLE,
IDA, CEP, RGF, PIP, PEP и CIF относятся к LRR-
RLK подкласса XI, рецептор PSK – PSKR – к
LRR-RLK подкласса X, рецептор пептидов HypSys
неизвестен [15]. Внеклеточные домены LRR-RLK
содержат лейцин-богатые повторы (LRR), кото-
рые формируют спираль, необходимую для фор-
мирования поверхности для взаимодействия с
пептидом-лигандом.

В ряде случаев показано, что в связывании
ПТМП с их рецепторами участвуют белки-коре-
цепторы, также относящиеся к LRR-RLK и игра-
ющие роль в регуляции специфичности рецепции
и/или дальнейшей передаче сигнала, при этом
пептидный лиганд действует как молекулярный
клей для стабилизации взаимодействия между ре-
цептором и корецептором [15, 16]. Зачастую в ка-
честве рецепторов и корецепторов при связыва-
нии ПТМП выступают “дефектные” LRR-RLK,
лишенные лиганд-связывающего либо киназного
домена [17].

CLAVATA3/EMBRYO
SURROUNDING REGION-RELATED (CLE)
Наиболее изученными пептидными фитогор-

монами являются пептиды CLE. Гены, кодирую-
щие пептиды CLE и их рецепторы, были найдены
у различных растений, включая однодольные,
двудольные, мхи и водоросли [18]. Функциональ-
ной частью пептида CLE является CLE-домен,
расположенный вблизи C-конца полнодлинно-
вых пептидов-предшественников. Сразу после
трансляции пептиды CLE претерпевают протео-
литический процессинг, в результате которого от
пептида-предшественника остается только CLE-
домен; таким образом, зрелый пептид CLE состо-
ит из 12–13 АК и содержит от 1 до 3 высоко консер-
вативных остатков пролина. Первый выявленный
представитель семейства CLE, CLAVATA3 (CLV3),
был идентифицирован как ключевой регулятор
активности апикальной меристемы побега; его
функция заключается в подавлении экспрессии
гена WUSCHEL (WUS), кодирующего гомеодо-
менсодержащий ТФ – регулятор организующего
центра меристемы [19]. Ген CLV3 экспрессирует-
ся в периферических слоях клеток центральной
зоны апикальной меристемы побега и связывает-
ся с тремя рецепторами: CLV1 (CLAVATA1), CLV2
(CLAVATA2) (которая для связывания CLV3 образу-
ет комплекс с рецепторной киназой SUPPRESSOR

OF LLP1-2 (SOL2)/CORYNE (CRN)) и RECEP-
TOR-LIKE PROTEIN KINASE 2 (RPK2)/TOAD-
STOOL2 (TOAD2); эти три рецепторных комплек-
са могут функционировать независимо друг от
друга. Помимо этого, предполагается, что в рецеп-
ции CLV3 также участвуют LRR-RLK BARELY
ANY MERISTEM (BAM1 и BAM2) [17]. Рецепто-
ры, связывая пептиды CLE, запускают практиче-
ски неизученный сигнальный путь, приводящий
к репрессии транскрипции гена WUS; к числу вы-
явленных компонентов этого пути относятся ма-
лая ГТФаза ROP, МАР-киназный каскад, а также
протеинфосфатазы семейства 2С POLTERGEIST
(POL) и POLTERGEIST-LIKE1 (PLL1) [15]. В
свою очередь, ТФ WUS мигрирует из организую-
щего центра и присоединяется к промотору гена
CLV3 для его активации [17].

В апикальной меристеме корня функцию, го-
мологичную CLV3, выполняет пептид CLE40, не-
обходимый для ограничения зоны экспрессии ге-
на WOX5 – ортолога гена WUS [20]. Пептид CLE40
синтезируется в клетках колумеллы, рецепцию
CLE40 осуществляют рецепторные киназы CLV1
и ACR4 (ARABIDOPSIS CRINKLY 4), образуя го-
мо- и гетеродимеры. Как и ТФ WUS, ТФ WOX5
может перемещаться из организующего центра
меристемы корня в прилежащие стволовые клет-
ки, репрессируя транскрипцию генов, отвечаю-
щих за дифференцировку клеток [21], но прямой
регуляции экспрессии гена CLE40 с помощью ТФ
WOX5 не выявлено.

Экспрессирующиеся во флоэме гены CLE41 и
CLE44 кодируют белки TDIF, которые стимули-
руют пролиферацию клеток камбия и ингибиру-
ют дифференцировку ксилемы [4]. Из флоэмы
пептиды CLE41 и CLE44 попадают в апопласт,
где связываются с рецепторами TDIF RECEP-
TOR/PHLOEM INTERCALATED WITH XYLEM
(TDR/PXY) на плазматической мембране клеток
прокамбия и камбия; индуцируемый ими сиг-
нальный каскад приводит к активации экспрес-
сии еще одного представителя семейства генов
WOX – WOX4, который функционирует как по-
зитивный регулятор пролиферации клеток кам-
бия [22].

Помимо TDIF, в регуляции развития проводя-
щей системы растений участвует пептид CLE10,
который может являться негативным регулято-
ром развития сосудов, благодаря ингибированию
экспрессии генов ARR типа А, ARR5 и ARR6, ко-
дирующих репрессоры передачи сигнала цитоки-
нинов [23]. Цитокинины стимулируют пролифера-
цию клеток камбия и подавляют дифференцировку
клеток ксилемы; считается, что CLE10, усиливая
цитокининовый сигналинг, негативно регулирует
формирование сосудов. Пептид CLE19, напротив,
считается стимулятором развития ксилемы:
сверхэкспрессия гена CLE19 стимулирует диффе-
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ренцировку сосудов, что приводит к образованию
ксилемных “островков”, не связанных с проводя-
щей системой растения, в органах цветка Arabidopsis
и капусты [24], а также резко повышает количество
элементов ксилемы – сосудов и одревесневшей
ксилемной паренхимы – в запасающем корне ре-
диса [25].

В развитии другой проводящей ткани, флоэмы,
участвует пептид CLE45, негативно регулирующий
формирование протофлоэмы в меристеме корня
A. thaliana. В рецепции CLE45 принимают участие
LRR-RLK BAM3 и STERILITY-REGULATING
KINASE MEMBER1 (SKM1). Мишенью дей-
ствия CLE45 являются локализованные в плазма-
тической мембране белки BREVIS RADIX (BRX)
и OCTOPUS (OPS), которые участвуют в регуля-
ции развития протофлоэмы [17].

Помимо регуляции гистогенеза в постэмбрио-
нальном периоде, некоторые пептиды CLE также
вовлечены в регуляцию эмбриогенеза: так, пеп-
тид CLE8 является регулятором ранних этапов
эмбриогенеза и развития семян [17]. Мишенью
CLE8 является ген WOX8, регулирующий иден-
тичность базального домена зародыша; рецептор
CLE8 неизвестен, но синтетический пептид
CLE8 может связываться с рецепторной киназой
BAM1 [26].

У бобовых некоторые пептиды CLE (MtCLE13
Medicago truncatula, PsCLE13 Pisum sativum, CLE
ROOT SIGNAL1 и 2 (CLE-RS1 и CLE-RS2) Lotus
japonicus), являются компонентами системы ав-
торегуляции клубенькообразования и подавляют
образование избыточного количества клубеньков
[17]. Пептиды CLE этой группы по ксилеме под-
нимаются в листья, где взаимодействуют со сво-
им рецептором – CLV1-подобной рецепторной
киназой MtSUNN M. truncatula/PsSYM29 Pisum
sativum/LjHAR1 L. japonicus/GmNARK Glicine max –
и запускают неизвестный вторичный сигнал,
предположительно идущий из стебля в корень и
подавляющий развитие клубеньков. Мишенью
действия этой системы является ген WOX5, кото-
рый помимо апикальной меристемы корня экс-
прессируется также в меристемах клубеньков [27].

Помимо количества клубеньков, CLE-пепти-
ды могут также регулировать количество закла-
дывающихся боковых корней: так, у A. thaliana
экспрессия генов CLE1, -3, -4, и -7 индуцируется
нехваткой азота в корнях, а их сверхэкспрессия
подавляет рост примордиев боковых корней, что
предотвращает разрастание корневой системы в
неблагоприятных условиях. Рецептором этих
CLE-пептидов выступает CLV1 [28].

Наконец, пептиды CLE важны для регуляции
взаимодействия с патогенами – в особенности с
теми, которые вызывают у растений пролифера-
цию клеток и изменение программы их диффе-
ренцировки, формирование новых органов и

аномальных разрастаний. Например, активация
экспрессии некоторых генов CLE имеет место
при развитии опухолей, индуцированных Agro-
bacterium tumefaciens; в опытах по совместному за-
ражению растений ризобиями и агробактериями
получены данные, свидетельствующие о том, что
для регуляции взаимодействия с агробактериями
растение использует те же компоненты системы
авторегуляции клубенькообразования – пептиды
CLE, их рецепторы и гены WOX – что контроли-
руют развитие клубеньков [29]. Удивительно, но
некоторые паразитические нематоды также сек-
ретируют CLE-подобные пептиды, которые не-
обходимы для успешного заражения растения.
Так, в геноме нематоды Heterodera glycines, инду-
цирующей развитие галлов на корнях растений,
присутствуют гены HgCLE1/2B10/Hg-SYV46 и
HgCLE2/4G12, кодирующие пептиды CLE и экс-
прессирующиеся в клетках глоточных желез. Ин-
тересно, что сверхэкспрессия “нематодных” ге-
нов CLE, – например, HgCLE1, восстанавливает
нормальный фенотип у мутанта clv3 [30], что сви-
детельствует о сходстве функций пептидов CLE у
нематод и растений. На поверхности раститель-
ных клеток пептиды CLE, секретируемые нема-
тодами, связываются с рецепторным комплексом
CLV2/CRN [31].

ROOT GROWTH FACTOR/GOLVEN/CLE-LIKE 
(RGF/GLV/CLEL)

Пептиды RGF/GLV/CLEL имеют длину 13–
18 АК и содержат гидроксилированный пролин и
сульфатированный тирозин. Эти пептиды были
впервые обнаружены у A. thaliana и в дальнейшем
выявлены у других растений [14, 32]. У A. thaliana
семейство пептидов RGF/GLV/CLEL включает в
себя 11 членов. Зрелые пептиды RGF образуются
путем протеолитического процессинга из пепти-
да-предшественника длиной 86–163 АК и соот-
ветствуют последовательности консервативного
GLV-домена. Пептид-предшественник подверга-
ется сульфатированию по консервативным остат-
кам тирозина, эту реакцию катализирует фермент
TPST [12].

Функции пептидов RGF частично перекрыва-
ются: мутации по одному гену RGF не вызывают
каких-либо изменений, но у тройных мутантов
rgf1rgf2rgf3 происходит укорочение корня из-за
уменьшения количества клеток в его апикальной
меристеме [33]. Известно, что пептид RGF1 участ-
вует в поддержании недифференцированного ста-
туса клеток покоящегося центра в апикальной ме-
ристеме корня и координации делений стволовых
клеток колумеллы. Экзогенная обработка RGF1
вызывает увеличение меристемы корня и уровней
экспрессии генов PLT1 и PLT2, кодирующих ТФ
PLETHORA, градиент которых контролирует
судьбу стволовых клеток корня [14]. Еще одна
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функция пептидов RGF связана с контролем по-
лярного транспорта ауксина и гравитропизма
корня: сверхэкспрессия генов GLV3, GLV6, и
GLV9 приводит к росту волнистых корней (в связи
с чем семейство получило свое название “GOL-
VEN”, что означает “волны” на голландском языке)
[33]. Обработка корней пептидом RGF3 вызывает
быстрое накопление белка PIN2 – одного из регу-
ляторов полярного транспорта ауксина, в плазма-
тической мембране и везикулах эпидермальных
клеток кончика корня [33]. Регулируя полярный
транспорт ауксина, пептиды RGF/GLV/CLEL мо-
гут участвовать в контроле и других ауксин-зави-
симых процессов, таких как рост корневых во-
лосков и развитие боковых корней.

Недавно у A. thaliana были обнаружены рецеп-
торы пептидов RGF – они получили название
RGF RECEPTORs – RGFR1, RGFR2 и RGFR3.
Тройные мутации по генам RGFR приводят к не-
чувствительности к обработке пептидами RGF и
укорочению корня [34].

ФИТОСУЛЬФОКИНЫ (PSK)
Фитосульфокины были выявлены при поиске

фактора, регулирующего пролиферацию клеток в
суспензионной культуре растительных клеток.
Известно, что для пролиферации клеток растений в
суспензионной культуре необходимо достижение
минимальной плотности клеток, при этом начала
пролиферации клеток можно добиться, добавляя
среду с более старой суспензионной культуры к бо-
лее молодой, что предполагает наличие химическо-
го регулятора пролиферации. В 1996 г. из суспен-
зионной культуры мезофилла Asparagus officinalis
были выделены два очень коротких (всего 4–5 АК)
пептида, в состав которых входил сульфатирован-
ный тирозин: дисульфатированный пентапепид,
названный PSK-α (YIYTH) и тетрапепид PSK-β,
образованный из PSK-α в результате удаления
С-концевого остатка глутамина [2, 35]. Эти пеп-
тиды были названы фитосульфокинами – обыч-
но этот термин применяют к PSK-α, тогда как
PSK-β считают биологически неактивным про-
дуктом деградации PSK-α [35]. Добавление PSK в
среду вызывает деление клеток даже у культур
низкой плотности. Однако без ауксина и цитоки-
нина PSK не могут стимулировать деления клеток
[36], таким образом, PSK является сигналом кво-
рума, который позволяет клеткам в культуре де-
литься при наличии, во-первых, определенной
плотности клеток и, во-вторых, стимуляторов де-
ления клеток – ауксинов и цитокининов.

In planta PSK обнаруживаются в местах актив-
ного деления клеток, способствуя органогенезу
(образованию листьев, боковых корней и т.д.).
Показано, что добавление в культуральную среду
PSK в концентрации 1 нМ ускоряет рост корня у
проростков A. thaliana, а сверхэкспрессия одного

из генов, кодирующих PSK, – AtPSK4 – приводит
к удлинению корней и формированию более
крупных листьев. Помимо этого, при сверхэкс-
прессии AtPSK4 происходит повышение уровня
экспрессии генов, кодирующих экспансины –
ферменты, которые вовлечены в “разрыхление”
клеточной стенки [37].

Как и все ПТМП, PSK образуются из белко-
вых предшественников, состоящих из 80–120 АК
и содержащих N-терминальную сигнальную по-
следовательность, которая направляет белок на
секреторный путь [35]. Гомологи PSK обнаруже-
ны у многих двудольных и однодольных; так, у
A. thaliana 5 генов кодируют предшественники
PSK-α (AtPSK1-5) [38]. Пептид-предшественник
подвергается сульфатированию по консерватив-
ным остаткам тирозина, эту реакцию катализирует
фермент TPST; затем сульфатированный предше-
ственник PSK подвергается протеолитическому
процессингу в апопласте с помощью субтилазы
(сериновой протеазы) AtSBT1.1 [39]. Рецепторы
PSK – рецепторные протеинкиназы PHYTO-
SULFOKINE RECEPTORs (PSKR) были впервые
найдены у моркови (DcPSKR1) [36], а впослед-
ствии у A. thaliana (AtPSKR1 и AtPSKR2) [12].
Интересно, что рецепторы PSK являются уни-
кальными LRR-RLK, обладающими гуанилатцик-
лазной активностью наряду с протеинкиназной, а
также свойствами кальмодулин-связывающих
белков: в киназном домене AtPSKR1 присутствуют
гуанилат-циклазный каталитический центр и
сайт связывания кальмодулина, которые важны
для передачи сигнала PSK [40]. Для связывания
PSK с рецептором необходимы кислые условия,
при рН 5.0 связывание идет в 3 раза лучше, чем
при рН 6.0, что говорит о том, что закисление
клеточной стенки может стимулировать связыва-
ние PSK с рецептором и таким образом усиливать
передачу сигнала от PSK [41].

PLANT PEPTIDES CONTAINING
SULFATED TYROSINE1 (PSY1)

PSY1 – 18 АК гликопептид, содержащий
1 сульфатированный тирозин и два гидроксили-
рованных пролина, функционально сходный с
PSK. Как и в случае PSK, обработка PSY1 стиму-
лирует деление клеток в суспензионной культуре,
а также рост клеток растяжением в корне и стеб-
ле. В геноме A. thaliana имеются два гена, кодиру-
ющие пептиды-предшественники PSY1, они экс-
прессируются во всем растении с максимумами
экспрессии в апикальной меристеме побега и зоне
элонгации корня [12]. Пептиды-предшественники
PSY1 подвергаются сульфатированию тирозина с
помощью фермента TPST и протеолитическому
процессингу, в результате которого от предше-
ственника остается 18 АК последовательность,
соответствующая PSY1-домену.
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Рецептор PSY1 – рецепторная киназа PSY1R
(PSY1 RECEPTOR) – при связывании лиганда
образует гетеродимер с корецептором SERK1
(SOMATIC EMBRYOGENESIS RECEPTOR KI-
NASE1). Мишенью ее действия является мем-
бранная H+-АТФаза AHA2: фосфорилируя и акти-
вируя AHA2, киназа PSY1R способствует закисле-
нию межклеточного пространства и повышению
лабильности клеточной стенки, что способствует
росту клеток растяжением [42].

Помимо роста и деления клеток, функцио-
нально близкие пептиды PSK и PSY1 участвуют
также в регуляции взаимодействия растений с па-
тогенами. Так, было показано, что экспрессия ге-
нов PSKR1, PSK1, 2, 4 и PSY1 индуцируется при
заражении Pseudomonas syringae pv. tomato. Актива-
ция рецепторов PSKR1 и PSY1R ведет к супрессии
сигналинга салициловой кислоты (реакция на
биотрофных патогенов) и усиливают сигналинг
жасмоновой кислоты и, следовательно, усиливает
защиту от некротрофных патогенов и ответ на по-
ранение [43].

C-TERMINALLY ENCODED PEPTIDES (СЕР)
У Arabidopsis семейство пептидов CEP было

идентифицировано in silico при скрининге белко-
вого семейства, содержащего короткий консерва-
тивный домен около С-конца, – т.е. структуры,
часто встречающейся у сигнальных пептидов
группы ПТМП. Зрелые пептиды СЕР состоят из
15 АК и содержат 2–4 консервативных остатка
гидроксилированного пролина. Выяснилось, что
гены CEP присутствуют только у семенных расте-
ний, у которых хорошо развита корневая система,
и отсутствуют у мхов и водорослей [44]. В геноме
A. thaliana выявлены 15 генов CEP, экспрессия се-
ми из них повышается примерно в 10 раз при го-
лодании по азоту [45]. Эти гены экспрессируются
в стеле боковых корней, затем их белковые про-
дукты попадают в сосуды ксилемы и переносятся
в листья. Там они взаимодействуют со своими ре-
цепторами – LRR-RLK СЕРR1 и СЕРR2, инду-
цируя активацию неизвестного сигнального пути,
мишенью которого являются гены, кодирующие
несекретируемые пептиды длиной 99 и 102 АК, на-
званные CEP DOWNSTREAM 1 и 2 (CEPD1, 2).
Эти пептиды транспортируются по флоэме от ли-
стьев обратно в корни и регулируют экспрессию
генов нитратных транспортеров, таких как
NRT2.1, для компенсации локального азотного
голодания [46]. Интересно, что индукция экс-
прессии NRT2.1 наблюдается только в тех корнях,
которые находятся в наиболее богатых по азоту
условиях, хотя пептиды CEPD присутствуют во
всей корневой системе [46].

Согласно имеющимся данным, функции пеп-
тидов СЕР связаны с регуляцией роста стебля и
корня, а также развития боковых корней и клу-

беньков и ответа на абиотический стресс, в осо-
бенности – на дефицит азота. Так, у A. thaliana
сверхэкспрессия CEP1 тормозит рост корня, осо-
бенно в условиях низкого содержания азота и высо-
кого содержания СО2. Другой способ преодоления
азотного голодания, доступный только бобовым
растениям, – увеличение количества симбиоти-
ческих клубеньков. Например, у M. truncatula
сверхэкспрессия CEP1 и обработка синтетиче-
ским 15-аминокислотным пептидом CEP1 вы-
зывает снижение количества боковых корней и
увеличение количества клубеньков [47]. Ортолог
гена CEPR1 у M. truncatula получил название COM-
PACT ROOT ARCHITECTURE 2 (CRA2), мутанты
по этому гену образуют мало клубеньков [48].
Еще один интересный эффект, который вызыва-
ет сверхэкспрессия гена CEP1 или обработка эк-
зогенным CEP1 пептидом, – формирование так
называемых сайтов ССР (Circumferential Cell Pro-
liferations) – вздутий на корне, расположенных с
определенной периодичностью и возникающих
за счет активной пролиферации клеток перифе-
рических тканей корня – эпидермы и коры. В
ССР сайтах увеличено число слоев клеток коры, а
также повышена плотность корневых волосков;
в то же время, боковые корни, закладывающиеся
в пределах ССР сайтов, останавливаются в раз-
витии и не формируют проводящей системы –
таким образом, значение таких сайтов для вы-
живания растений в условиях азотного голода-
ния непонятно [47].

Интересно, что паразитические галлообразу-
ющие нематоды, для которых ранее была обнару-
жена способность к синтезу и секреции пептидов
CLE, секретируют еще и пептиды, по последова-
тельности сходные с CEP, которые также могут
играть роль в аномальном разрастании тканей
корня при формировании сайтов кормления не-
матод [49].

INFLORESCENCE DEFICIENT
IN ABSCISSION (IDA)

В отличие от животных, растения постоянно
образуют новые органы, такие как листья, цвет-
ки, боковые корни, – таким образом, большое
значение приобретает способность к отделению
(“сбрасыванию”) органов, которые уже выполни-
ли свою функцию, а также стареющих или повре-
жденных органов; кроме того, опадение плодов
имеет большое значение для распространения се-
мян. Для облегчения этого процесса в органах,
подлежащих сбрасыванию (черешках листьев,
цветков, плодов) формируется отделительный
слой, состоящий из мелких тонкостенных изоди-
аметрических клеток с плотной цитоплазмой.
Процессы, ведущие к опадению органов растения,
вызывают повышение концентрации ферментов,
осуществляющих гидролиз полисахаридов клеточ-
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ной стенки в отделительном слое – целлюлаз, поли-
галактуроназ, экспансинов и т.д. После отделения
органа, дистальная часть соединительного слоя
формирует лигнифицированный защитный слой,
предотвращающий проникновение патогенов.

При старении листьев и цветков, а также со-
зревании плодов, в ответ на уменьшение уровня
ауксина и увеличения уровня этилена в клетках
отделительного слоя начинается экспрессия ге-
нов, кодирующих пептиды INFLORESCENCE
DEFICIENT IN ABSCISSION (IDA). Помимо гена
IDA в геноме A. thaliana выявлено 8 генов IDA-LIKE
(IDL); их продуктами являются пептиды длиной
70–80 АК, которые после трансляции подверга-
ются протеолитическому процессингу [50].
Функциональной частью пептида IDA является
20 АК домен на С-конце, названный EPIP
(Еxtended PIP) и сходный по последовательности
с одним из доменов пептидов PIP (см. ниже). Бы-
ло показано, что экзогенный EPIP восстанавли-
вает фенотип мутанта ida [51].

Пептиды IDА взаимодействуют с рецепторными
киназами HAE (HAESA) и HSL2 (HAESA-Like2) на
поверхности клеток отделительного слоя. У му-
тантов ida и двойных мутантов по рецепторам
HAE и HSL2 не опадают лепестки [51]. В связыва-
нии пептидов IDА участвует также корецептор
SERK1, взаимодействующий с HAE [16]. При
связывании IDA с рецепторами происходит за-
пуск MAP киназного каскада (MITOGEN-ACTI-
VATED PROTEIN KINASE) включающего в себя
киназы группы MAPK MPK3 и MPK6 и MAPKK
MKK4 и MKK5; активация этого сигнального кас-
када стимулирует экспрессию генов, кодирующих
ферменты-“разрыхлители” клеточной стенки [52].
Кроме того, в число генов-мишеней пептидов
IDА входят некоторые гены, кодирующие ТФ се-
мейства KNOX (KNOTTED-RELATED HOMEO-
BOX) – KNAT1 (KNOTTED-LIKE FROM ARA-
BIDOPSIS THALIANA1), KNAT2 и KNAT6. По
литературным данным, помимо функций в разви-
тии меристемы побега и листьев, эти гены также
играют роль в формировании отделительного
слоя, при этом KNAT1 ограничивает экспрессию
генов KNAT2 и KNAT6, которые необходимы для
формирования отделительного слоя [53].

Еще одна функция пептидов IDA – регуляция
роста боковых корней. У мутантов ida, hae, hsl2 и
hae/hsl2 происходит снижение количества боко-
вых корней за счет того, что их примордии не мо-
гут преодолеть кору, эндодермальные и эпидер-
мальные клеточные слои [54]. В корне, так же,
как и в отделительном слое, пептиды IDA активи-
руют экспрессию генов, играющих роль в пере-
стройке клеточной стенки, что позволяет при-
мордию бокового корня проникнуть через слои
клеток эндодермы и коры; экспрессия IDA в эн-

додермальных клетках стимулируется ауксином,
поступающим из примордия [54].

Помимо этого, изменение свойств клеточной
стенки может влиять на устойчивость растений к
заражению фитопатогенами, – следовательно, пеп-
тиды IDA могут играть роль также в растительно-
микробных взаимодействиях. Так, экспрессия гена
IDA-like 6 (IDL6) значительно повышается в листьях
A. thaliana при заражении P. syringae pv. tomato [55].
Показано, что IDL6 активирует экспрессию гена
ADPG2, кодирующего полигалактуроназу, что ве-
дет к снижению содержания пектина и прочности
листа, делая его менее устойчивым к заражению
бактерией [55].

PAMP-INDUCED SECRETED PEPTIDES (PIP)

Семейство PIP включает 11 пептидов, имею-
щих высокое сходство с IDA и CEP. Однако если
IDA и CEP вовлечены в процессы развития расте-
ний, то PIP участвуют исключительно в ответе на
широкий круг патогенов [50]. У растений иммун-
ный ответ инициируется на поверхности плазма-
леммы и начинается с рецепторов (главным обра-
зом – рецепторных протеинкиназ LRR-RLK),
связывающих элиситоры – молекулы, продуциру-
емые патогеном – Pathogen-Associated Molecular
Patterns (PAMP) – например, флагеллин бактерий
и хитин грибов, или возникающие при поврежде-
нии растительной клетки – Damage Associated Mo-
lecular Patterns (DAMP) – например, олигогалак-
турониды и некоторые пептиды, в том числе сиг-
нальные. Среди генов, экспрессия которых
быстро активируется при восприятии PAMP, и
были выявлены гены, кодирующие секретируе-
мые пептиды PIP.

Ортологи генов PIP выявлены у многих дву-
дольных и однодольных растений, таких как соя,
виноград, кукуруза и рис. У A. thaliana экспрессия
гена PIP1 повышается при заражении бактериями
P. syringae или грибами F. oxysporum f. sp. congluti-
nans, а также при обработке фитогормоном, вовле-
ченным в иммунные реакции у растения – сали-
циловой кислотой и ее метиловым эфиром [56].
Пептиды-предшественники, названные prePIP,
состоят из 50–80 АК и включают в себя несколько
консервативных 13–14 АК С-концевых доменов
SGPS (названы по наиболее консервативному
4 АК мотиву), сходных с доменом EPIP пептидов
IDA [56]. Рецептором PIP является киназа RLK7
(Receptor-Like Kinase 7).

Пептиды PIP действуют как компоненты си-
стемного иммунного ответа растений: экспрессия
генов группы PIP активируется при связывании
PAMP флагеллина с рецепторной киназой FLS2
(Flagellin-Sensitive 2) и пептида PEP (см. ниже),
функционирующего в качестве DAMP, с рецеп-
торными киназами PEPR (PEP RECEPTOR).
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Связывание PIP с рецепторной киназой RLK7 за-
пускает активацию MAP-киназного каскада,
продукцию активных форм кислорода, отложе-
ние каллозы и экспрессию ряда генов-регулято-
ров иммунного ответа. Экспрессия гена PIP1 на-
блюдается в проводящих тканях, что позволяет
предположить, что PIP1 является мобильным
сигналом, вовлеченным в системный иммунный
ответ [56].

CASPARIAN STRIP INTEGRITY FACTOR (CIF)
Эндодерма, формируя пояски Каспари, обра-

зует диффузионный барьер между корнями и
почвой. Пояски Каспари представляют собой од-
ревесневшие участки радиальных стенок клеток
эндодермы, окружающие клетки в виде пояса и
включающие в себя много гидрофобных полиме-
ров лигнина – таким образом, клетки эндодермы,
смыкаясь в области поясков Каспари, окружают
стелу водонепроницаемым кольцом. Совсем не-
давно было показано, что образование поясков
Каспари у A. thaliana опосредуют сигнальные пеп-
тиды CIF1 и CIF2, образующиеся в стеле корня, и
специфично связывающиеся с рецепторными ки-
назами GASSHO1/SHENGEN3 (GSO1/SGN3) и
GSO2/SGN2, локализованными в эндодерме [57,
58]. В рецепции пептидов CIF также участвует
цитоплазматическая киназа SGN1 – предполага-
емый корецептор GSO1 и GSO2 [57]. Экспрессия
генов CIF наблюдается во флоэме и прилегающих
к ней клетках перицикла, продуктами этих генов
являются пептиды-предшественники длиной око-
ло 80 АК, содержащие высоко консервативный
С-концевой домен, которые затем подвергаются
протеолитическому процессингу и пост-трансля-
ционной модификации, – в итоге зрелые CIF
представляют собой 21 АК пептиды, соответству-
ющие С-концевому домену предшественников и
содержащие сульфатированные остатки тирозина.

Экспрессия генов CIF меняется в зависимости
от условий произрастания растения: в частности
от рН среды и концентрации солей железа; в свою
очередь, мутанты cif1-1cif2-1 демонстрируют резко
сниженную устойчивость к солям железа [58]. Это
означает, что образование поясков Каспари – не
пассивный процесс, связанный с развитием кор-
ня, а является активной стратегией борьбы с не-
благоприятными условиям среды.

HYDROXYPROLINE-RICH
GLYCOPEPTIDE SYSTEMINS (HypSys)

Гидроксипролинсистемины относятся к за-
щитным сигнальным пептидам растений; они не
гомологичны системинам (см. ниже), но облада-
ют сходной с ними биологической активностью и
одинаковым размером молекулы, за что и полу-
чили свое название. На сегодняшний день разные

HypSys-пептиды выделены из табака, петуньи,
томата, паслена и батата. Наиболее изученными
являются пептиды NtHypSysI и NtHypSysII табака,
которые состоят из 18 АК. Исходным пептидом
для них служит общий предшественник из 165 АК,
на N-терминальном конце которого имеется сиг-
нальная последовательность. Последовательности
NtHypSysI и NtHypSysII располагаются на разных
концах пептида-предшественника: около N-тер-
минального конца – NtHypSysI, около C-терми-
нального конца – NtHypSysII [59]. Помимо про-
теолитического процессинга, пептиды HypSys
подвергаются посттрансляционному гидроксили-
рованию пролина и дальнейшему арабинозилиро-
ванию. Процессы посттрансляционной модифика-
ции необходимы для активации пептида: синтети-
ческие NtHypSysI и NtHypSysII, не подвергшиеся
арабинозилированию, проявляют сниженную био-
логическую активность. О рецепторах пептидов
HypSys в настоящее время ничего не известно.

Экспрессия генов, кодирующих HypSys, уве-
личивается у Nicotiana tabacum при поедании рас-
тения насекомыми: личинками Manduca sexta и
имаго Bemisia tabaci [59]. Кроме того, экcперимен-
тально показано, что транскрипты HypSys также
накапливаются у табака, петуньи, томата, паслена
и батата при механических повреждениях или об-
работке метилжасмонатом [59]. Подобное накоп-
ление транскриптов в ответ на поедание или пора-
нение свидетельствует о роли HypSys как участни-
ка защитных реакций растений. Действительно,
сверхэкспрессия NtHypSys в трансгенных расте-
ниях увеличивает количество ингибиторов про-
теазы и полифенолоксидазы у N. tabacum, след-
ствием чего является проявление повышенной
защиты от поедающих растение личинок.

Недавно было показано, что системин и HypSys
томата действуют скоординировано в ответе на
поедание травоядными животными, стимулируя
синтез жасмоновой кислоты [59].

ЦИСТЕИН-БОГАТЫЕ ПЕПТИДЫ
Цистеин-богатые пептиды (ЦБП) – обширная

группа растительных пептидов, отличительными
особенностями которой являются размер (до
160 аминокислотных остатков) и C-терминаль-
ный домен, содержащий 2–16 остатков цистеина,
необходимых для формирования пространствен-
ной структуры молекулы. Как и ПТМП, пептиды
ЦБП в ходе своего созревания подвергаются по-
сттрансляционному протеолитическому процес-
сингу, в результате от них остается только C-кон-
цевой домен, консервативные остатки цистеина в
составе которого могут образовывать между со-
бой дисульфидные мостики. ЦБП выполняют
разнообразные функции, такие как рост клеток
растяжением, дифференцировка специфических
типов клеток, взаимодействие с симбиотически-
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ми и патогенными микроорганизмами; кроме то-
го, значительная часть ЦБП участвует в регуля-
ции процессов оплодотворения и эмбрионального
развития [60, 61]. Неудивительно, что у некоторых
видов растений на долю генов, кодирующих ЦБП,
приходится до 2% от числа всех белок-кодирую-
щих генов. К группе ЦБП относятся пептиды
RAPID ALKALINIZATION FACTOR (RALF),
EPIDERMAL PATTERNING FACTOR (EPF и
EPF-LIKE), S-LOCUS CYS-RICH/S-LOCUS PRO-
TEIN 11 (SCR/SP11), PAPAVER RHOEAS PISTIL
S-DETERMINANT (PrsS), LYCOPERSICON
ANTHER-SPECIFIC PROTEIN 52 (LAT52) и
STIGMA-SPECIFIC PROTEIN 1 (STIG1), EGG
APPARATUS (EA), LURE, SMALL CYSTEIN
ADHESION/LIPID TRANSFER PROTEIN (SCA/
LTP), TAPETUM DETERMINANT1 (TPD1), EGG
CELL1 (EC1) и EMBRYO SURROUNDING FAC-
TOR1 (ESF1).

Как и ПТМП, ЦБП секретируются в апопласт,
где связываются на поверхности клеток с рецеп-
торными киназами семейства LRR RLK. В каче-
стве корецепторов для рецепторов ЦБП, как и в
случае рецепторов ПТМ пептидов, зачастую вы-
ступают рецепторные киназы SERK, которые мо-
гут взаимодействовать с рецепторами пептидов
EPF и TPD1 [16]. Мишенями действия ЦБП яв-
ляются разнообразные гены, регулирующие ион-
ный транспорт, дифференцировку клеток и ответ
на стресс.

Помимо сигнальных пептидов, к группе ЦБП
относятся дефензины – антимикробные пепти-
ды, имеющиеся как у растений, так и у животных
[62], поэтому сигнальные ЦБП часто называют
дефензин-подобными пептидами.

RAPID ALKALINIZATION FACTOR (RALF)
Пептиды RAPID ALKALINIZATION FACTOR

(RALF) были впервые выделены из клеток листа
табака, а в дальнейшем было доказано их наличие
и у других растений. Пептиды RALF подавляют
растяжение клеток при развитии растения, но
впервые были обнаружены как факторы, резко
повышающие рН среды при их добавлении в
культуру клеток табака. В геноме A. thaliana вы-
явлено 34 гена, кодирующие пептиды RALF [63].
Пептиды RALF синтезируются из 115 АК пред-
шественника, который содержит N-концевую
сигнальную последовательность и консерватив-
ный С-концевой функциональный домен дли-
ной 48–50 АК. После протеолитического про-
цессинга и секреции зрелые пептиды RALF свя-
зываются на поверхности клеток с рецепторной
киназой FERONIA (FER). Недавно было пока-
зано, что рецептор-подобная киназа RIPK
(RPM1-INDUCED PROTEIN KINASE) взаимо-
действует с FER для связывания RALF; кроме то-
го, в рецепции RALF в качестве корецептора мо-

жет принимать участие рецептор-подобная киназа
ВАК1, участвующая также в рецепции брассино-
стероидов, пептидов РЕР и некоторых РАМР
[64]. К компонентам сигналинга, которые акти-
вируются при рецепции RALF, относятся Ca2+

сигналинг и МАР-киназный каскад, конечной
мишенью сигналинга, по-видимому, является
H+-АТФаза 2 (H+-ATPase 2, AHA2), активность
которой негативно регулируют RALF пептиды [65].

Именно с подавлением активности AHA связана
способность RALF повышать рН среды. Благодаря
этой способности пептиды RALF являются нега-
тивными регуляторами роста клеток растяжением и
антагонистами ауксина и пептидов PSY в этом про-
цессе: ауксин и PSY повышают лабильность кле-
точной стенки за счет закисления межклеточного
пространства, активируя мембранные H+-АТФа-
зы (“кислый рост”), пептиды RALF действуют
наоборот. Показано, что обработка растений
A. thaliana пептидами RALF вызывает снижение
скорости удлинения корней, мутанты с потерей
функции их рецептора FER характеризуются бо-
лее длинными корнями, чем у дикого типа. Один
из пептидов RALF – RALF-Like34 у арабидопси-
са – играет центральную роль в инициации боко-
вого корня из перицикла [66]. Другая известная
функция RALF связана с развитием пыльцы: на-
пример, ген AtRALF4 экспрессируется в пыльни-
ках и ингибирует созревание пыльцы; у томатов
обработка пыльцы пептидом SlPRALF ингибирует
удлинение пыльцевой трубки, но только до дости-
жения ею определенной длины (40–60 мкм) [66].
Помимо растений, RALF-подобные пептиды
найдены у грибов Fusarium oxysporum: предполага-
ется, что они могут использоваться грибом для
манипулирования процессами развития расте-
ния-хозяина [67].

EPIDERMAL PATTERNING FACTOR
(EPF и EPF-LIKE)

Семейство EPF включает в себя 11 ЦБП: EPF1,
EPF2 и EPFL1-9; все представители этого семей-
ства пептидов, а особенно EPF1, EPF2, EPF-LIKE6
(EPFL6)/CHALLAH(CHAL) и EPFL9/STOMA-
GEN, вовлечены в дифференцировку замыкаю-
щих клеток устьиц [68]. Дифференцировка замы-
кающих клеток устьиц – сложный многоэтапный
процесс, разные стадии которого регулируются
разными пептидными сигналами и несколькими
группами ТФ. На развивающихся листьях A. thali-
ana показано, что слой протодермальных клеток
листового примордия содержит популяцию клеток-
предшественниц замыкающих клеток, способных к
асимметричным делениям и называемых материн-
скими клетками меристемоидов (meristemoid
mother cells (MMCs)). В результате первого асим-
метричного деления такие клетки дают начало
двум морфологически различающимся дочерним
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клеткам – клетка меньшего размера называется
меристемоидом и в дальнейшем дает начало за-
мыкающим клеткам, клетка большего размера
дает начало околоустьичным клеткам. Меристе-
моид обычно претерпевает еще одно или не-
сколько асимметричных делений, в каждом из
которых предшественником замыкающих клеток
устьиц является меньшая из дочерних клеток.
В конечном итоге, последний в линии потомков
меристемоида претерпевает симметричное деле-
ние и дает две замыкающие клетки, которые, со-
зревая, приобретают характерную форму за счет
неравномерного утолщения клеточных стенок.
Межклетный матрикс между ними набухает и
растворяется, образуя устьичную щель.

Все этапы дифференцировки замыкающих
клеток регулируются ТФ SPEECHLESS (SPCH),
MUTE, и FAMA, которые относятся к семейству
Basic Helix-loop-Helix (bHLH). От активности ТФ
SPCH зависит самый первый этап развития
устьиц и эпидермы в целом – дифференцировка
протодермальных клеток. ТФ MUTE ограничи-
вает число ассиметричных делений меристемои-
да и стимулирует его переход к последнему этапу,
за которым следует симметричное деление. ТФ
FAMA работает на последнем этапе формирования
устьиц: роль его заключается в контроле симмет-
ричного деления позднего меристемоида и установ-
ления идентичности замыкающих клеток. Еще два
ТФ bHLH – SCREAM/ICE1 (SCRM) и SCRM2 –
также влияют на развитие устьиц, формируя гете-
родимеры с SPCH, MUTE или FAMA [69].

Разные пептиды EPF также регулируют раз-
ные стадии дифференцировки замыкающих кле-
ток устьиц. Так, ген EPF2 экспрессируется на
раннем этапе формирования устьиц – в прото-
дермальных клетках MMC, дающих начало мери-
стемоидам; затем его экспрессия продолжается в
ранних меристемоидах. Функцией пептида EPF2
является подавления дифференцировки около-
устьичных клеток по пути замыкающих клеток.
Ген EPF1 работает на более поздних этапах – он
экспрессируется в поздних меристемоидах и ре-
гулирует ориентацию их делений, а также опреде-
ляет расстояние между устьицами [69]. Обработка
растений экзогенными пептидами EPF1 и EPF2
вызывает дефекты развития устьиц (полное их от-
сутствие при обработке EPF2 и неспособность
поздних меристемоидов к асимметричным деле-
ниям при обработке EPF1), что свидетельствует
об их роли как негативных регуляторов диффе-
ренцировки замыкающих клеток. Еще один нега-
тивный регулятор развития устьиц – EPFL6/
СHAL – секретируется клетками, окружающими
проводящий пучок, перемещаясь оттуда в эпи-
дермис; его функцией является подавление раз-
вития протодермальных клеток по устьичному
пути [70]. Ген EPFL9/STOMAGEN, напротив, яв-
ляется позитивным регулятором развития устьиц.

Он экспрессируется в клетках мезофилла листа,
его белковый продукт диффундирует в эпидермис
и позитивно регулирует развитие устьиц [68].

Продуктами генов EPF являются пептиды-
предшественники длиной 102 АК, содержащие
N-концевую сигнальную последовательность из
31 АК и С-концевой функциональный домен из
45 АК. Зрелые пептиды EPF состоят только из
С-концевого домена, содержащего 6–8 остатков
цистеина в строго определенных позициях, меж-
ду которыми формируются 3–4 дисульфидных
мостика. Экспериментально доказано, что обра-
зующийся после дисульфидных связей “выступ”
молекулы пептида (так называемая вариабельная
петля) важна для связывания пептидов EPF с их
рецепторами [71].

Рецепторами пептидов EPF1 и EPF2 являются
LRR-киназы ERECTA (ER) и ERECTA-LIKE
(ERL), образующие гетеродимер с киназой TOO
MANY MOUTHS (TMM), лишенной киназного
домена. Показано, что в клетках мезофилла пеп-
тид EPFL9/STOMAGEN конкурирует с EPF1 и
EPF2 за связывание с рецептором ER/ТММ, –
таким образом осуществляется антагонизм между
позитивным и негативными регуляторами разви-
тия устьиц [69]. Интересно, что киназа ER может
функционировать как рецептор для EPF1, EPF2 и
EPFL9 только в комплексе с TMM; напротив, ре-
цепция EPFL4 и EPFL6 осуществляется рецеп-
торной киназой ER независимо от ТММ. Таким
образом, ТММ влияет на выбор лиганда ER, и эта
особенность рецепторов, вкупе с тканеспеци-
фичностью экспрессии гена ER обеспечивает ме-
ханизм тканеспецифичного функционирования
пептидов EPF и их рецепторов [72].

Известно, что связывание EPF с их рецептора-
ми активирует МАР-киназный каскад, компо-
нентами которого являются МАРККК YODA,
МАРКК МКК4/5/7/9 и МАРК МРК3/6; в то же
время, известно, что стабильность ТФ SPCH ре-
гулируется фосфорилированием и зависит от
MАР-киназного каскада [73]. Мишенями дей-
ствия пептидов EPF, по-видимому, являются
ТФ семейства bHLH, регулирующие развитие
устьиц – SPCH, MUTE и FAMA.

TAPETUM DETERMINANT1 (TPD1)

Следующие несколько групп ЦБП, выявлен-
ных у разных видов растений, участвуют в регуля-
ции оплодотворения и предшествующих ему про-
цессов – развития пыльцы (пептид TPD1), реакции
самонесовместимости (пептиды SCR/SP11 и PrsS),
роста пыльцевой трубки (LAT52, STIG, EA, LURE и
SCA/LTР), контакта спермия с яйцеклеткой (ЕС1).

Так, пептид TPD1, впервые идентифициро-
ванный у A. thaliana, необходим для специализа-
ции клеток тапетума – ткани, выстилающей
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пыльник и необходимой для нормального созре-
вания пыльцы. В пыльниках мутанта tpd1 отсут-
ствует слой клеток тапетума, а предшественники
клеток тапетума развиваются в микроспороци-
ты, что приводит к мужской стерильности расте-
ний; напротив, сверхэкспрессия TPD1 усилива-
ет пролиферацию клеток тапетума пыльника и
задерживает разрушение тапетума в процессе со-
зревания пыльцы: микроспоры у таких растений
не отделяются от тапетума, что также вызывает муж-
скую стерильность [74]. Ген TPD1 экспрессируется
клетками-предшественницами микроспороцитов и
кодирует белок из 176 АК, имеющий N-концевую
сигнальную последовательность и С-концевой
функциональный домен. В результате протеолити-
ческого процессинга от пептида-предшественника
остается только 100 АК С-концевой домен, содер-
жащий 6 консервативных остатков цистеина, ко-
торые образуют дисульфидные мостики [75].

Рецептором пептида TPD1 является LRR-RK
EXCESS MICROSPOROCYTES1 (EMS1)/EXTRA
SPOROGENOUS CELLS (EXS), которая для вза-
имодействия с лигандом образует комплекс с ко-
рецепторами – киназами SERK1 и SERK2 [76].
Связывание TPD1 с рецептором запускает пери-
клинальные деления клеток тапетума и экспрес-
сию А9 – маркерного гена клеток тапетума [75].

S-LOCUS CYS-RICH/S-LOCUS
PROTEIN 11 (SCR/SP11)

Пептиды SCR/SP11 и PrsS (см. ниже) участвуют
в контроле реакции самонесовместимости – ком-
плекса мер, которые принимает растение для не-
допущения самоопыления. Реакция самонесовме-
стимости имеет место в пестике между тканями
рыльца и пыльцевыми зернами и проявляется при
наличии одинаковых аллелей локуса S; гамето-
фитная самонесовместимость зависит от геноти-
па пыльцевого зерна, спорофитная – от генотипа
ткани мужского спорофита, в котором образова-
лась пыльца.

У представителей семейства Brassicaceae локус S,
ответственный за реакции самонесовместимости,
включает в себя два гена, один из которых коди-
рует ЦБП SCR/SP11, другой – рецепторную ки-
назу SRK (S-locus receptor kinase). Зрелая форма
пептида SCR/SP11 имеет массу 6 кДа и длину
около 50 АК, включая 8 остатков цистеина, обра-
зующих 4 дисульфидных мостика [61]. Простран-
ственная структура пептида включает в себя
3 β-слоя и 1 α-спираль; соединяющая эти две
структуры петля содержит вариабельный домен,
определяющий самонесовместимость для данно-
го гаплотипа. Ген SCR/SP11 экспрессируется в
тапетуме и созревающем пыльцевом зерне. Про-
дукт гена накапливается в оболочке пыльцевого
зерна и выступает в качестве лиганда для гомодиме-
ров киназы SRK, экспонируемых на мембранах

клеток рыльца пестика [61]. Кроме того, локус S мо-
жет кодировать также секретируемые гликопротеи-
ны SLG (S-LOCUS GLYCOPROTEINS), схожие по
структуре с внеклеточным доменом SRK и спо-
собные регулировать его активность [60]. Связав-
шийся с лигандом димер SRK активируется за
счет автофосфорилирования и вместе с другой
RLK, MLPK (M-LOCUS PROTEIN KINASE),
участвует в фосфорилировании убиквитин-лига-
зы ARC1 (ARM REPEAT CONTAINING). ARC1
участвует в убиквитинировании Exo70A1 (EXO-
CYST SUBUNIT EXO70 FAMILY PROTEIN A1),
мембранного белка клеток рыльца, с последую-
щей его деградацией в протеасоме, что приводит
к нарушению гидратации и роста пыльцевой
трубки [61].

PAPAVER RHOEAS PISTIL
S-DETERMINANT (PrsS)

У представителей семейства Papaveraceae, на-
против, растворимый фактор самонесовместимо-
сти секретируется клетками рыльца материнско-
го растения [77]. Это гликопротеины массой при-
близительно 17 кДа, получившие название PrsS,
содержащие 4 остатка цистеина; эксперименты
по экспрессии гена PrsS в клетках E. coli показали,
что гликозилирование не требуется для выполне-
ния белком своей функции [60]. Рецептором PrsS
со стороны пыльцевого зерна является рецептор-
ная киназа PrpS (Papaver rhoeas pollen S-determi-
nant) [77]. Кроме того, показано, что с PrpS также
связывается протеогликан SBP (S protein binding
protein), однако опыты над трансгенными расте-
ниями Arabidopsis показывают, что взаимодей-
ствия PrsS-PrpS достаточно для индукции реак-
ции самонесовместимости [78].

LYCOPERSICON ANTHER-SPECIFIC
PROTEIN 52 (LAT52) и STIGMA-SPECIFIC 

PROTEIN 1 (STIG1)
Скорость роста пыльцевой трубки является

одним из определяющих факторов продуктивности
цветковых растений. Рост пыльцевой трубки сти-
мулируется как аутокринными сигналами самого
пыльцевого зерна, так и сигналами, секретируемы-
ми тканями пестика. Роль ЦБП, секретируемых
пыльцевыми зернами и тканями пестика, в росте
пыльцевой трубки была впервые выявлена у то-
мата (Solanum lycopersicum): у этого растения сти-
мулирующим сигналом со стороны пыльцевого
зерна является ЦБП LAT52, а со стороны тканей
пестика – ЦБП STIG1 [79].

В качестве рецептора LAT52 выступает одна из
LRR-RLK, присутствующих на поверхности
пыльцевых зерен, а именно PRK2 (Pollen Receptor
Kinase 2) [79]; связывание LAT52 с PRK2 приво-
дит к активации роста пыльцевой трубки. Пока-
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зано также, что пептид LAT52 может существо-
вать в двух формах, причем более короткая, сек-
ретируемая после прорастания пыльцевого зерна,
не может выступать в качестве лиганда для PRK2.

Другим лигандом PRK2 является секретируе-
мый клетками рыльца пептид STIG1 [79]. Зрелая
форма STIG1 имеет массу 7 кДа и содержит
14 остатков цистеина, образующих дисульфид-
ные мостики. В отличие от пептида LAT52, участ-
вующего в прорастании пыльцевой трубки,
STIG1 связывается с PRK2 на этапе ее элонгации.
Пептид STIG1 присутствует в экссудате рыльца
пестика и аккумулируется на поверхности про-
растающей пыльцевой трубки, где и связывается
с рецептором. Недавно было показано, что для
связывания с PRK2 важен сайт с 80 по 83 АК в со-
ставе пептида STIG1, тогда как АК 88–115 связы-
вают фосфатидилинозитол-3-фосфат (PI(3)P),
причем для STIG1-зависимого стимулирования
роста пыльцевой трубки важно как его взаимодей-
ствие с рецептором, так и связывание PI(3)P [80].

EGG APPARATUS1 (EA)
и EA-подобные пептиды

Пептид EA1, выделенный впервые у кукурузы,
является аттрактантом пыльцевой трубки и опре-
деляет направление ее роста после достижения
семязачатка [81]. Ген EA1 экспрессируется в яй-
цеклетке и синергидах, и первичным продуктом
его экспрессии является пептид-предшественник
длиной 94 АК, который подвергается процессин-
гу с образованием зрелого 49 АК пептида. В соста-
ве пептида-предшественника выделяют N-терми-
нальный сигнальный домен, консервативный
EA-бокс длиной 27–29 аминокислотных остатков
и C-терминальный аланин-богатый домен. На
основании наличия EA-бокса выделяют три се-
мейства EA-подобных пептидов, а именно EAL
(включает EA1 и EAL1-2 (EA1-like кукурузы),
EAG (EA1-box glycine-rich) и EAC (EA1-box con-
taining). Пептиды первого семейства встречаются
только у злаков и обладают функцией, сходной с
EA1, тогда как пептиды из двух последних се-
мейств широко представлены среди однодольных
и двудольных растений, и функции их неизвест-
ны [82]. Пептид EA1 секретируется в апопласт и
накапливается в стенках клеток нуцеллуса; после
взаимодействия с еще неизвестным рецептором,
EA1 поглощается пыльцевой трубкой и дегради-
рует [82].

LURE
У двудольных сходной с EA функцией облада-

ют пептиды LURE (LURE1 и LURE2), которые
были первоначально обнаружены у декоративно-
го растения Torenia fournieri [83]. Впоследствии
пять гомологов LURE1, AtLURE1.1-1.5, были об-

наружены у A. thaliana [84]. Зрелые пептиды
LURE имеют длину 62–70 АК, включая 6 остат-
ков цистеина; они синтезируются синергидами и
участвуют в направлении роста пыльцевой труб-
ки после достижения ею микропиле семязачатка.
Недавно было показано, что рецептором AtLURE
является LRR-киназа AtPRK6 (Pollen Receptor
Kinase 6) [84]. AtPRK6, в свою очередь, может вза-
имодействовать с фактором обмена нуклеотидов
ROP GEF12 (ROP GTP exchange factor) и рецеп-
тор-подобными цитоплазматическими киназами
LIP1/2 (LOST IN POLLEN TUBE GUIDANCE),
заякоренными на внутренней стороне мембраны
пыльцевой трубки [84]. Предполагается, что
LIP1/2 выступают в качестве корецепторов для
AtPRK6; тем не менее, конкретный сигнальный
путь, запускаемый в пыльцевой трубке пептида-
ми LURE, остается неизвестным.

STIGMA/STYLE CYSTEIN-RICH ADHESIN/ 
LIPID TRANSFER PROTEINS (SCA/LTP)

Пептиды SCA/LTP позитивно регулируют рост
пыльцевой трубки за счет стимуляции адгезии
трубки к тканям материнского спорофита. Пер-
вым выявленным пептидом этой группы является
STIGMA/STYLE CYSTEIN-RICH ADHESIN
(SCA), который синтезируется клетками пестика
лилейных растений [85]. Пептид SCA имеет массу
9–10 кДа и включает 8 остатков цистеина; пред-
полагается, что наличие в составе молекулы этого
пептида большого количества положительно за-
ряженных АК приводит к формированию сум-
марного положительного заряда и, как следствие,
позволяет SCA взаимодействовать с пектинами
клеточных стенок. Сходные функции выполняет
LIPID TRANSFER PROTEIN 5 (LTP5), ортолог
SCA у A. thaliana [85].

В дальнейшем SCA-подобные пептиды были
выявлены у разных видов растений. Так, в геноме
A. thaliana присутствуют 6 генов LTP, причем
только некоторые из них экспрессируются в тка-
нях пестика – т.е. функции пептидов этого се-
мейства, вероятно, гораздо шире, чем контроль
роста пыльцевой трубки [85]. Зрелый пептид LTP
состоит из 4 α-спиралей, стабилизируемых в про-
странстве за счет 4 дисульфидных связей; третич-
ная структура LTP включает гидрофобный кар-
ман, позволяющий этим пептидам взаимодей-
ствовать с молекулами фосфолипидов и жирных
кислот. Функции большинства LTP до конца не
выяснены, однако их список на данный момент
включает в себя регуляцию растительно-микроб-
ных взаимодействий, синтез кутина, участие в со-
матическом эмбриогенезе, регуляцию роста
пыльцевой трубки, устойчивость к абиотическим
стрессам [86]. Рецепторы и сигнальный путь пеп-
тидов SCA/ LTP в настоящий момент неизвестны.
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EGG CELL1 (EC1)

Пептиды, кодируемые генами EC1, принадле-
жат к крупной, но плохо изученной группе цисте-
нин-богатых пептидов ECA1 (EARLY CULTURE
ABUNSANT 1), которые секретируются яйце-
клеткой для активации спермиев, тем самым
ускоряя слияние гамет. Впервые гены EC1 (EGG
CELL 1) были найдены у пшеницы, затем EC1-
подобные гены обнаружили у A. thaliana [87].
EC1-подобные гены найдены только у цветковых
растений и экспрессируются только в тканях
женского гаметофита. Все пептиды EC1 имеют в
составе молекул два консервативных коротких
мотива, а также 6 остатков цистеина, которые об-
разуют внутримолекулярные дисульфидные мо-
стики.

До оплодотворения пептиды EC1 накаплива-
ются в везикулах яйцеклетки; когда спермии до-
стигают женского гаметофита, содержимое вези-
кул экзоцитируется. В ответ на выделившиеся
пептиды EC1 у спермиев происходит перераспре-
деление мембран-связанного белка HAP2/GCS1
(HAPLESS 2/GENERATIVE CELL SPECIFIC 1)
на поверхности клетки, благодаря чему происхо-
дит слияние гамет [87]. Гомологи HAP2 имеются
у всех растений, включая зеленые водоросли, и вы-
полняют они функции “катализаторов” слияния
гамет: например, HAP2-дефицитные спермии
A. thaliana неспособны к слиянию с яйцеклетками,
и то же самое свойственно HAP2-дефицитным га-
метам Chlamydomonas. Механизмы возможного
взаимодействия EC1 и HAP2, а также индуцируе-
мые ими механизмы слияния гамет неизвестны.
Предполагается, что мишенью действия HAP2
может быть родственный ему белок GAMETE
EXPRESSED 2 (GEX2) – спермий-специфичный
белок с одним трансмембранным и двумя фил-
амин-подобными доменами, сходный с белком
IZUMO1, необходимым для стабилизации взаи-
модействия гамет млекопитающих [88].

EMBRYO SURROUNDING FACTOR1 (ESF1)

Еще один ЦБП, специфично накапливаю-
щийся в клетках женского гаметофита, – ESF1.
Зрелый пептид ESF1 состоит из 68 АК и в нано-
молярных концентрациях способен вызывать
удлинение клеток суспензора. Пептид ESF1 у
A. thaliana кодируют три гена – ESF1.1, 1.2., 1.3,
экспрессия которых сосредоточена только в цен-
тральной клетке, а после оплодотворения в ее по-
томках – клетках эндосперма, окружающих заро-
дыш. Мутации по одному из генов ESF1 не дают
видимого эффекта, но РНК-интерференция всех
трех генов ESF1 у A. thaliana вызывает существен-
ные дефекты в морфологии зародышей, при этом
изменяется характер экспрессии гомеобокс-со-
держащего гена WOX8, вовлеченного в установле-

ние апикально-базальной оси зародыша, а также
снижется уровень экспрессии гена PIN1, кодиру-
ющего транспортер ауксина. Эти результаты поз-
волили предположить, что ESF1 являются регуля-
торами развития суспензора и распределения аук-
сина на ранних стадиях развития эмбриона [89].

Предполагаемым рецептором ESF1 является
RLK SHORT SUSPENSOR (SSP) [89], мишенью
которой в свою очередь является MAPKK-киназа
YODA, необходимая для становления апикально-
базальной полярности эмбриона и развития сус-
пензора [90].

НЕСЕКРЕТИРУЕМЫЕ
СИГНАЛЬНЫЕ ПЕПТИДЫ

Группа несекретируемых сигнальных пепти-
дов (НСП) объединяет семейства пептидных гор-
монов, молекулы которых не содержат N-конце-
вой секреторной последовательности, в связи с
чем эти пептиды выполняют свои функции либо
оставаясь внутри клетки, либо попадая в апо-
пласт иным путем, например, при разрушении
клетки. Как и прочие сигнальные пептиды расте-
ний, НСП транслируются в виде длинных пред-
шественников, протеолитический процессинг
которых является ключевым моментом в образо-
вании функционально активных зрелых пепти-
дов. Для ряда НСП с внеклеточным действием
идентифицированы рецепторы – они также от-
носятся к группе серин-треониновых протеинки-
наз LRR-RLK. К группе НСП относится систе-
мин – первый из идентифицированных сигналь-
ных пептидов растений, а также пептиды PLANT
ELICITOR PEPTIDES (PEP), EARLY NODULIN 40
(ENOD40), DEVIL/ROTUNDIFOLIA (DVL/RTFL)
и POLARIS (PLS). Представители группы НСП
играют роль по большей части во взаимодействии
растений с патогенами и симбионтами.

СИСТЕМИН
Системин – пептид с защитными функциями,

выделенный из листьев томата в 1991 году [1], был
первым обнаруженным сигнальным пептидом
растений. Системин состоит из 18 аминокислот-
ных остатков и участвует в активации и усилении
защитной реакции растений в ответ на поедание
фитофагами. Просистемин – предшественник
системина – состоит из 200 АК и не имеет N-тер-
минальной сигнальной последовательности. С
помощью иммуноцитохимического анализа было
показано, что просистемин образуется и компарт-
ментализуется в цитозоле паренхимных клеток
флоэмы, однако детали синтеза системина и его
транспорт в межклеточное пространство практи-
чески не изучены. Экспрессия гена просистемина
индуцируется любыми механическими поврежде-
ниями тканей растения, в частности – поврежде-
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нием насекомыми-фитофагами. Экзогенный си-
стемин в чрезвычайно низкой концентрации
(40 фмолей) индуцирует у томатов экспрессию ге-
нов, кодирующих ингибиторы сериновых протеаз:
считается, что эти ингибиторы являются индуци-
бельными защитными соединениями, препят-
ствующими легкой усвояемости белков насеко-
мыми. Эксперименты с 14C-меченным системи-
ном показали, что при поранении системин
попадает в проводящую систему и переносится в
другие части растения для индукции защитной
реакции. Также известно, что системин стимули-
рует выброс летучих веществ, которые привлека-
ют насекомых, паразитирующих на атакующих
растение фитофагах [91]. Таким образом, систе-
мин участвует не только в прямом, но и в косвен-
ном механизме регуляции защитного ответа рас-
тения на внешние раздражители.

Белок весом 160 кДа, специфично связываю-
щийся с системином, был выделен из мембран
клеток Solanum peruvianum и получил название
SR-160 (SYSTEMIN CELL SURFACE RECEPTOR).
В дальнейшем с помощью масс-спектрометриче-
ского анализа этот белок был идентифицирован как
LRR RLK, гомолог рецептора брассиностероидов
BRI1. После связывания системина с рецептором
активируется фосфолипаза, высвобождающая из
фосфолипидов клеточной мембраны линоленовую
кислоту, которая является предшественником в
биосинтезе одного из основных “защитных” гормо-
нов растений – жасмоновой кислоты. Конъюгаты
жасмоновой кислоты с изолейцином активируют
защитные гены, включая ген просистемина: счи-
тается, что именно с этим связано накопление
мРНК системина по всему растению при поране-
нии одного листа [92].

PLANT ELICITOR PEPTIDES (PEP)
Белок PEP1 был обнаружен как внеклеточный

23 АК пептид с защитными функциями, образую-
щийся в результате процессинга 92 АК пептида-
предшественника. У A. thaliana обнаружено 8 генов,
кодирующих предшественник PEP1, в дальнейшем
эти гены были найдены у многих покрытосеменных
растений. Так как у пептида-предшественника
PEP1 отсутствует сигнальная последовательность
на N-конце, предполагается, что зрелый PEP1
попадает во внеклеточное пространство при раз-
рушении клетки в результате поранения или при
атаке патогенов, т.е. пептид PEP1 функционирует
как DAMP.

Две LRR-RK, PEPR1 и PEPR2, являются рецеп-
торами для PEP1 и гомологичных ему пептидов у
A. thaliana [93]. В качестве корецептора, взаимодей-
ствующего с PEPR1 и PEPR2, выступает киназа
ВАК1/SERK3, лишенная лиганд-связывающего
домена; следующим звеном в пути передачи сигна-
ла является цитоплазматическая киназа BIK1

(BOTRYTIS-INDUCED KINASE 1) – регулятор
иммунного ответа растений [56]. При взаимодей-
ствии PEP с рецепторами происходит активация
системного иммунитета и усиливается устойчи-
вость растения к разнообразным патогенам. Одним
из компонентов иммунного ответа, индуцирован-
ного при связывании PEP с его рецепторами, явля-
ется синтез сигнального пептида PIP, относящегося
к группе ПТМ (см. выше). Кроме того, PEP1 у
A. thaliana активирует экспрессию гена дефензи-
на PDF1.2 и повышает уровень продукции пере-
киси водорода, что также необходимо для разви-
тия иммунного ответа [56].

EARLY NODULIN 40 (ENOD40)

Образование клубеньков у бобовых растений
связано с дедифференцировкой клеток коры кор-
ня, вызванной действием ризобиальных клубень-
ковых факторов (Nod-факторов). Последние ин-
дуцируют в тканях растений экспрессию генов
нодулинов, одним из которых является ENOD40.
Ген ENOD40 экспрессируется перицикле корня, а
после инфицирования ризобиями – в клетках
примордия клубенька и периферических клетках
сосудистых пучков. Ген ENOD40 является мише-
нью ТФ NODULE NUMBER CONTROL1 (NNC1),
негативно регулирующего клубенькообразование
[94]. Интересно, что последовательность ENOD40
имеет два сайта инициации трансляции, в резуль-
тате чего с него могут транслироваться высоко
консервативный 12–13 АК пептид А и 4–30 АК
пептид В [95]. У обоих пептидов нет сигнальной
последовательности, поэтому предполагается,
что они функционируют внутри клеток и не под-
вергаются процессингу. Однако, благодаря не-
большому размеру пептиды ENOD40, возможно,
способны перемещаться из клетки в клетку по сим-
пласту. Основной функцией ENOD40 является
инициация деления клеток коры корня во время
начального этапа образования клубеньков. Также
для обоих пептидов было показано взаимодей-
ствие с сахарозосинтазой, поэтому предполагает-
ся, что они способствуют поступлению сахарозы в
клетки коры корня и таким образом способствуют
их делению.

DEVIL/ROTUNDIFOLIA4-LIKE (DVL/RTFL)

Пептиды DVL/RTFL, встречающиеся у всех
наземных растений, изучены довольно слабо, их
изучение началось с получения доминантного
мутанта Arabidopsis devil1-1 dominant (dvl1-1D), для
которого было характерно укорочение розеточ-
ных листьев, органов цветка и стручков. У A. thali-
ana обнаружено 22 гена DVL/RTFL, функции их
перекрываются, поэтому мутанты по отдельным
генам фенотипически сходны, что усложняет их
изучение; в то же время, сверхэкспрессия генов
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DVL/RTFL приводит к сходному эффекту, напо-
минающему фенотип мутанта dvl1-1D [96]. Дан-
ные, полученные при более подробном анализе
эффекта сверхэкспрессии гена ROT4 на развитие
вегетативных и генеративных органов растений
A. thaliana, позволили предположить, что функции
этого гена связаны с регуляцией направления деле-
ния клеток вдоль вертикальной оси растения [97].
Также, было показано, что гомолог DVL/RTFL у
M. truncatula (MtDVL1) вовлечен в клубенькооб-
разование: MtDVL1 экспрессируется на ранних
стадиях развития клубенька, а его сверхэкспрес-
сия приводит к уменьшению количества клубень-
ков и к дефектам в их развитии [97].

Размер пептидов DVL/RTFL варьирует от 40
до 144 АК, но все они сходны по консервативно-
му домену на С-конце длиной 30 АК. На примере
пептида ROT4 показано, что представители этого
семейства сигнальных пептидов не подвергаются
протеолитическому процессингу и не являются
мобильными белками, накапливаясь на плазма-
лемме клеток, в которых синтезировались [98].

POLARIS (PLS)

POLARIS (PLS) – выявленный у A. thaliana
НСП длиной 36 АК, который синтезируется в ви-
де предшественника длиной около 100 АК и затем
подвергается протеолитическому процессингу.
Для мутанта pls характерны короткие и широкие
листья с малым количеством сосудов, укорочен-
ные корни, а также сниженный ответ на экзоген-
ные ауксин и цитокинин; таким образом, счита-
ется, что пептид PLS необходим для координации
роста растений вдоль вертикальной оси, а также
для формирования сосудистой системы листа. У
мутанта pls снижены уровни экспрессии генов
PIN1 и PIN2, кодирующих белки полярного
транспорта ауксина [99]. Поскольку регуляция
экспрессии генов PIN является одним из наибо-
лее важных механизмов антагонистических взаи-
модействий цитокинина и ауксина в контроле
онтогенетических процессов, считается, что пеп-
тид PLS необходим для поддержания баланса аук-
сина и цитокинина, тем более что у мутанта pls
снижен уровень биосинтеза ауксина и повышен
уровень цитокинина. Также мутант pls демон-
стрирует сверхчувствительность к этилену и кон-
ститутивный тройной ответ проростков даже в
отсутствии этилена, тогда как сверхэкспрессия
гена PLS восстанавливает нормальный фенотип у
мутанта с конститутивным ответом на этилен ctr1
(CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE 1), – та-
ким образом, пептид PLS считается негативным
регулятором ответа на этилен и, более того, экс-
прессия гена PLS негативно регулируется этиленом
[100]. Итак, пептид PLS необходим для координа-
ции роста растений и участвует в этом процессе на-
ряду с цитокинином, ауксином и этиленом, под-

держивая их гомеостаз в тканях растения. Рецепто-
ры и система передачи сигнала PLS, а также
механизмы его действия в контроле гомеостаза
фитогормонов неизвестны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Пептидные фитогормоны регулируют разви-

тие растений начиная с ранних этапов эмбриоге-
неза и заканчивая различными аспектами пост-
эмбрионального развития, а также участвуют в
ростовых реакциях на факторы внешней и внут-
ренней среды, действуя при этом как локально,
так и системно. В этом обзоре мы постарались
учесть все функционально охарактеризованные
классы пептидных фитогормонов, однако, не
ограничиваясь наиболее изученными. Несмотря
на большое разнообразие, пептидные фитогор-
моны обладают рядом общих свойств: так, для
получения функционально активных пептидов
характерно “созревание” белка-предшественни-
ка; все пептидные фитогормоны функционируют
вне клетки, связываясь с рецепторами на плазма-
лемме, при этом все идентифицированные ре-
цепторы и корецепторы этих пептидов относятся
к рецепторным киназам с лейцин-богатыми по-
вторами, LRR-RLK [15, 16].

Количество обнаруженных классов пептид-
ных фитогормонов постоянно растет: вероятно,
большинство сигнальных пептидов растений еще
только предстоит охарактеризовать. Интересно,
что в ходе изучения пептидных фитогормонов
способность к их синтезу и секреции была выяв-
лена не только у разных групп растений начиная
с водорослей, но и у некоторых групп фитопато-
генов: так, паразитические галловые нематоды
синтезируют свои собственные пептиды CLE и
CEP, взаимодействующие с растительными ре-
цепторами соответствующих пептидов и оказы-
вающие влияние на развитие корня растения-хо-
зяина [30, 49], способностью к синтезу пептидов
RALF обладают некоторые паразитические гри-
бы [67]. Наличие генов, кодирующих пептидные
фитогормоны, в геномах паразитов, может свиде-
тельствовать о крайне “далеко зашедшей” коэво-
люции паразита и хозяина либо о горизонтальном
переносе генов.

Большинство пептидных фитогормонов было
изначально идентифицировано исходя из их
функциональных характеристик (например, при
изучении мутантов с нарушением определенной
программы развития), а затем охарактеризовано
химически. К настоящему времени для большого
количества пептидных фитогормонов идентифи-
цированы рецепторы – LRR-RLK и мишени, ко-
торыми могут быть очень разнообразные белки:
ТФ разных групп [17, 20, 22, 72], мембранные
транспортеры ионов [46, 66], убиквитин-лигазы
[61] и т.д. В последние годы для некоторых пеп-
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тидных фитогормонов были проанализированы
кристаллические структуры комплексов, образу-
емых пептидами с лиганд-связывающими доме-
нами рецепторов [15]; для ряда пептидных фито-
гормонов (в частности, для представителей се-
мейства CLE) была изучена роль отдельных
аминокислот в функционировании пептида и
связывании его с рецептором: для этого, как пра-
вило, использовали синтетические пептиды с за-
мещением аминокислотных остатков на аланин и
другие аминокислоты. В целом, это направление
исследований наглядно продемонстрировало по-
лучение оптимальных пар “лиганд-рецептор” в
ходе молекулярной эволюции: вероятно, благода-
ря давлению отбора семейства пептидных гормо-
нов, каждое из которых, как правило, включает в
себя несколько представителей, демонстрируют
довольно малое количество вариаций в последо-
вательности зрелого пептидного лиганда [5].

Помимо изучения механизмов взаимодействия
пептидных фитогормонов с их рецепторами, ис-
следования в области пептидных регуляторов ро-
ста растений направлены на поиск нижележащих
компонентов сигнальных каскадов, активируемых
в растительной клетке при взаимодействии сиг-
нальных пептидов с LRR-RLK. Несмотря на дли-
тельный поиск, были получены лишь единичные
данные о белках, действующих в передаче сигна-
ла пептидных фитогормонов ниже их рецепторов:
так, в передаче сигнала пептидов CLE, очевидно,
действуют протеинфосфатазы POL/PLL [15]; свя-
зывание пептидов CEP с их рецепторами вызыва-
ет синтез коротких мобильных пептидов CEPD
[46]; активация MAP-киназного каскада отмече-
на при рецепции пептидов CLE, IDA, RALF, EPF
и ESF [15, 52, 66, 73, 90]. Тем не менее, точных
данных обо всех компонентах сигнальных каска-
дов, запускаемых пептидными фитогормонами, и
последовательности действия этих компонентов,
получено не было.

Перспективным направление исследований
также является изучение взаимодействия пептид-
ных фитогормонов с другими гормонами расте-
ний, в частности с цитокининами и ауксинами.
Был получен ряд данных, свидетельствующих о
наличии таких взаимодействий: например, пепти-
ды RGF регулируют полярный транспорт ауксина
в корне [33]; пептиды PSK стимулируют деление
клеток только в присутствии ауксина и цитокини-
на [36]; уровни экспрессии некоторых генов CLE
могут регулироваться цитокинином и ауксином
[25], тогда как сами пептиды CLE (СLE10) могут
ингибировать экспрессию генов ARR5 и ARR6,
активируя передачу сигнала цитокининов [23].

Еще одно направление изучения пептидных
фитогормонов связано с их значимостью для раз-
вития хозяйственно ценных признаков у расте-
ний, что в перспективе предполагает использова-

ние пептидных регуляторов роста в биотехноло-
гии. В частности, пептиды из семейств CLE и CEP
являются системными регуляторами развития
корневой системы в зависимости от доступности
основных источников азота – нитратов, предотвра-
щая разрастание корневой системы в неблагопри-
ятных условиях и регулируя количество клубеньков
у бобовых растений [17, 28, 45]. Интересно, что при
этом пептиды CLE и CEP используются растени-
ем в качестве сигналов “дальнего действия”, ко-
торые транспортируются по ксилеме от места
своего синтеза в корне к рецепторам, работаю-
щим в листьях [27, 46]. Вероятно, затем имеет ме-
сто флоэмный транспорт нижележащих компо-
нентов CLE- и CEP-опосредованных сигнальных
каскадов обратно в корень и регуляция экспрес-
сии “корневых” генов-мишеней, что важно для
координации развития надземной и подземной
частей растения в зависимости от источников пи-
тания. Еще один пример хозяйственно ценных
признаков, регулируемых пептидными фитогор-
монами – признаки, связанные с вторичным утол-
щением корня и стебля, – такие как запасающие
корни и стебли корнеплодных культур, а также
стволы древесных растений; имеются данные о ро-
ли пептидов CLE в развитии таких признаков [25].

Итак, изучение пептидных фитогормонов яв-
ляется активно развивающимся направлением
современной физиологии и генетики развития
растений, весьма перспективным в плане получе-
ния фундаментальных знаний и практического
применения в биотехнологии.

Исследования поддержаны грантами Россий-
ского научного фонда 16-16-1001, Российского
фонда фундаментальных исследований 18-04-01017,
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