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Аннотация. Пептидные гормоны растений представляют собой класс сигнальных веществ, участвующих 
в регуляции процессов роста и развития растительных организмов, а также их адаптации к стрессовым воздей-
ствиям. Индукция генов, кодирующих белки – предшественники пептидных гормонов, осуществляется в ответ 
на разнообразные внешние и внутренние стимулы. Пептидные гормоны воспринимаются растительной клеткой 
с помощью специфических рецепторов и запускают многоуровневую систему сигналинга, обеспечивающую коор-
динацию клеточных процессов при изменяющихся условиях среды, развитие защитных реакций и формирование 
иммунитета. В настоящей работе проведен анализ современных литературных данных о структуре, функциональной 
активности и механизмах сигналинга основных групп пептидных гормонов растений.

Ключевые слова: пептидные гормоны растений; механизмы сигналинга; регуляция роста и развития; устой-
чивость растений.
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ROLE OF PEPTIDE HORMONES  
IN REGULATION OF PLANT GROWTH AND DEVELOPMENT  
AND THEIR ADAPTATION TO ENVIRONMENTAL FACTORS
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Abstract. Plant peptide hormones are a class of signaling substances involved in the regulation of growth and deve-
lopment processes, as well as the adaptation of plant organisms to stress. Induction of genes, which encode precursors 
of peptide hormones, occurs in response to a variety of external and internal stimuli. Peptide hormones are perceived by 
specific receptors of plant cells and trigger a multi-level signaling system that ensures the coordination of cellular pro-
cesses under changing environmental conditions, the development of protective reactions and the formation of immunity. 
This work analyses recent studies on the structure, functional activity and signaling mechanisms of the main groups of 
plant peptide hormones.
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Введение
В силу прикрепленного образа жизни и необходимости приспосабливаться к изменяющимся внеш-

ним факторам растения приобрели сложную сигнальную систему, обеспечивающую межклеточные 
коммуникации, а также взаимосвязь организма с окружающей средой. Важнейшим компонентом данной 
системы являются пептидные гормоны, с помощью которых осуществляются поддержание клеточного 
гомеостаза, регуляция роста и развития растений, запуск иммунного ответа, противодействие патогенам 
и вредителям. 

К пептидам принято относить соединения, включающие от 2 до 100 аминокислотных остатков 
и имею щие молекулярную массу менее 10 кДа. Структура и функциональная роль одних пептидов 
известны достаточно давно (например, глутатион представляет собой трипептид γ-глутамил-цистеинил-
глицин и является широко распространенным эндогенным антиоксидантом [1]). Другие пептиды 
открыты относительно недавно, и выявление их функциональной активности находится на стадии 
становления. Некоторые растительные пептиды обладают антимикробной активностью и играют 
важную роль в устойчивости растений к фитопатогенам [2]. Наиболее изученными антимикробными 
пептидами являются тионины, дефензины (DEF), гевеино- и ноттиноподобные пептиды, циклотиды. 
Они конститутивно присутствуют во всех частях растений и выступают компонентами врожденного 
иммунитета [3].

Ряд пептидов являются элементами сигнальных путей, обеспечивающих межклеточные взаимо-
действия в биологических системах [4; 5]. Исходя из функциональной активности, эти соединения 
принято называть пептидными гормонами. В отличие от относительно небольшого количества клас-
сических фитогормонов, представленных ауксинами, цитокининами, гиббереллинами, абсцизовой 
кислотой и этиленом, в растениях обнаружено несколько тысяч гормонов пептидной природы [5]. 
Так, в модельном растении Arabidopsis thaliana идентифицировано более 1000 генов, кодирующих 
пептиды с той или иной биологической активностью [6]. Пептидные гормоны могут конститутивно 
присутствовать в растительных тканях или индуцироваться в ответ на внешние воздействия. Экспрес-
сия генов конкретных изоформ пептидов происходит в определенных органах и тканях растения, на 
разных стадиях онтогенеза и, как правило, активируется под действием биотических и абиотических 
стрессовых факторов.

В растениях пептиды имеют как внеклеточную (апопласт), так и внутриклеточную (цитоплазматиче-
ская мембрана, цитоплазма, вакуоль) локализацию [4]. Они могут продуцироваться в различных органах 
или накапливаться в отдельных тканях (например, в эпидермисе, проводящих сосудах, устьичных клет-
ках). Пептиды часто синтезируются в виде мультидоменных белков-предшественников или образуются 
в результате ограниченного протеолиза, а также других способов деградации белков. 

Сигнальные пептиды можно разделить на три группы. Две из них представляют собой секретируемые 
пептиды, содержащие N-концевую сигнальную последовательность, а одна группа включает несекрети-
руемые пептиды [7]. К секретируемым относятся небольшие посттрансляционно модифицированные 
пеп тиды, которые продуцируются посредством протеолитического процессинга, и богатые цистеи ном 
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пептиды, характеризующиеся четным числом остатков цистеина, участвующих в формировании внутри-
молекулярных дисульфидных связей. В настоящее время идентифицировано 9 семейств посттрансля-
ционно модифицированных пептидов (наиболее изученными среди них являются CLAVATA3 (CLV3), 
RGF, PSK, PSY1, CEP, CIF, IDA, PIP) и 13 семейств богатых цистеином пептидов (RALF, EPF и EPFL, 
SCR и др.) [8]. Секретируемые пептиды выделяются из клетки и могут пассивно диффундировать во 
внеклеточном пространстве, взаимодействуя со специфическими рецепторами на мембранах соседних 
клеток, либо транспортироваться в другие органы по проводящим тканям. Несекретируемые пептиды, 
к которым относятся системин (Sys), РЕР, ENOD40, выполняют свои функции в той же клетке, в кото-
рой были синтезированы, либо попадают в апопласт при разрушении клетки и активируют сигнальные 
системы соседних клеток.

Характеристика различных групп растительных пептидов представлена в ряде баз данных. В настоя-
щее время наиболее полной является база данных PlantPepDB, включающая 3848 уникальных записей 
растительных пептидов, выделенных из 443 видов растений [9]. Анализ структуры этих пептидов по-
казывает, что около 75 % из них состоят из 50 или менее аминокислотных остатков, остальные имеют 
длину более 50 аминокислотных остатков. 

В зависимости от биологической активности выделяют несколько функциональных групп пептидов, 
хотя установлено, что один и тот же пептид может обладать несколькими видами биологической актив-
ности. В данной работе проведен анализ современных знаний о структуре и биологической активности 
пептидных гормонов, особенностях их образования и сигналинга.

Биологическая активность пептидных гормонов растений
Современные исследования свидетельствуют о том, что пептидные гормоны регулируют самые разно-

образные биохимические, онтогенетические и физиологические процессы, координируя рост и развитие 
растений, а также их взаимосвязь с окружающей средой [4; 7; 8; 10; 11]. Обычно они представляют со-
бой небольшие молекулы, состоящие из 10–50 аминокислотных остатков, которые образуются из более 
крупных белков-предшественников или напрямую транслируются из открытых рамок считывания либо 
микроРНК без протеолиза [5; 7; 12]. 

Большинство охарактеризованных на сегодняшний день растительных пептидов происходят из не-
функциональных белков-предшественников, называемых пребелками. Зрелый пептид образуется после 
удаления N-концевой сигнальной последовательности, функция которой заключается в направленной 
секреции пребелка везикулами эндоплазматического ретикулума. Вместе с тем имеются данные о том, 
что пептидные гормоны могут происходить из функциональных белков-предшественников [12]. Наи-
более известными сигнальными пептидами, относящимися к этой группе, являются CAPE, инцептины 
и субтилазный пептид сои. Их предшественники обладают функциональной активностью, отличной от 
активности пептидов. К пептидам, образующимся из открытых рамок считывания, относятся ENOD40, 
PLS, ROT4 и некоторые другие. 

Пептидные гормоны могут быть мобильными или связанными с мембраной. Как правило, они рас-
познаются специфическими рецепторами, в большинстве случаев представленными богатыми лейци-
ном рецептороподобными киназами (LRR-RLK) [4; 5]. 

Пептидные гормоны обладают многими характеристиками классических гормонов растений. Они регу-
лируют рост и развитие растений в низких (наномолярных) концентрациях, могут транспортироваться по 
симпласту и апопласту на большие расстояния, для их распознавания требуются мембранные рецепторы, 
а для перевода молекул в активное состояние часто необходимы модификации вторичных группировок. 
На рис. 1 приведена схема, демонстрирующая участие пептидных гормонов в различных процессах 
роста и развития растительных организмов. К настоящему времени показана роль пептидных сигналов 
в защитных реакциях растений, поддержании идентичности стволовых клеток в апикальных меристемах 
побега и корня, самонесовместимости при опылении крестоцветных растений, а также пролиферации 
и дифференцировке клеток.

Одной из важнейших функций пептидных гормонов является их участие в развитии ответной 
реакции растительного организма на действие биотических и абиотических стрессовых факторов, 
а также ассоциации растений с полезными микроорганизмами. На рис. 2 представлена схема, де-
монстрирующая участие различных пептидов в формировании устойчивости растений к стрессовым 
воздействиям. Эти соединения являются ключевыми сигнальными компонентами при формировании 
иммунитета к фитопатогенным микроорганизмам, насекомым и нематодам. Также они играют важную  
роль в адаптации растений к засолению, засухе, гипо- и гипертермии, дефициту азота и фосфора. При-
чем один и тот же пептид может обладать множеством различных функций или выполнять одну спе-
цифическую функцию. 
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Характеристика основных групп пептидных гормонов растений
Системины. Системин (Sys) – первый сигнальный пептид, функциональная роль которого была 

установлена в 1991 г. у растений томата [13]. Он состоит из 18 аминокислот с 4 – 6 остатками пролина 
и консервативным мотивом PPKMQTD на С-конце. Данный пептид образуется из белка-предшественника 
просистемина (ProSys), содержащего 200 аминокислотных остатков, при механическом ранении или 
повреждении листьев насекомыми-вредителями. Системин воспринимается рецепторами и приводит 
к запуску системной защиты растений [14]. 

Схожие пептиды были обнаружены у других представителей пасленовых растений, таких как табак, 
картофель и перец [15]. Данные пептиды структурно отличаются от системина томата. В частности, они 
содержат гидро ксипролин и поэтому называются гидроксипролинсистеминами (HysSys). Несмотря на 
структурные различия, HysSys вызывают схожий биологический ответ – активацию системной устой-
чивости [16].

В 1999 г. на цитоплазматической мембране клеток томата был идентифицирован рецептор системина 
SR160, представляющий собой трансмембранный белок массой 160 кДа, содержащий внеклеточный домен, 
богатый лейцином, и внутриклеточный киназный домен [17]. Показано, что рецептор SR160 гомологичен 

Рис. 1. Участие пептидных гормонов в процессах роста и развития растений
Fig. 1. Participation of peptide hormones in the processes of plant growth and development

Рис. 2. Участие пептидных гормонов в формировании устойчивости растений  
к биотическим и абиотическим стрессовым факторам

Fig. 2. Participation of peptide hormones in the formation of plant resistance  
to biotic and abiotic stress factors
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рецептору брассинолида BRI1 с высоким процентом идентичности аминокислотных последовательно-
стей [18]. Стоит отметить, что это уникальный для растений пример наличия рецептора, запускающего 
функционально разные сигнальные пути: защитный и регулирующий процессы роста и развития.

При взаимодействии системина с рецептором SR160 происходит индукция сигнального пути, кото-
рый включает активацию MAP-киназного каскада, состоящего из группы митогенактивируемых про-
теинкиназ (МАРK) [19], увеличение концентрации ионов Са2+ в цитоплазме, ингибирование протонной 
АТФазы и быстрое подщелачивание внеклеточной среды [20], активацию фосфолипазы А2 и высвобож-
дение линоленовой кислоты, которая дает начало сигнальным оксилипинам, таким как фитодиеновая 
и жасмоновая кислоты, а также повышение уровня экспрессии защитных генов [14; 21; 22]. При этом 
системин вызывает подавление экспрессии ряда фотосинтетических генов, связанных с фиксацией угле-
рода и метаболизмом углеводов. Таким образом, системин генерирует и усиливает системный сигнал, 
активируя жасмонатный путь, который запускает синтез соединений, прямо или косвенно воздействую-
щих на вредителей. В работе [14] приводятся данные о том, что под действием системина происходит 
активация биосинтеза более 20 белков, связанных с защитой растений.

Роль системина в реакции на повреждения была выяснена в ряде исследований с использова нием 
мутантных растений со сверхэкспрессией белка-предшественника ProSys. Системин проявляет актив-
ность в нано- и пикомолярных концентрациях и способствует увеличению устойчивости растений к та-
ким вредителям, как тля (Macrosiphum euphorbiae), личинки чешуекрылых (Spodoptera littoralis), фито-
патогенные грибы (Botrytis cinerea и Alternaria alternata) [14; 16; 22]. Показано, что сверхэкспрессия 
просистемина индуцирует накопление ингибиторов протеаз, которые расщепляют незаменимые амино-
кислоты в кишечнике травоядных [23]. Растения томата с высоким уровнем экспрессии просистемина 
синтезируют больше летучих органических соединений, привлекающих паразитоидов тли, в частности 
Aphidius ervi [24].

Недавние исследования показали, что просистемин является предшественником не только системина, 
но и других низкомолекулярных пептидов, обладающих высокой биологической активностью, в частнос ти 
пептидов, обозначаемых как PS1-70 и PS1-120 и относящихся к семейству внутренне неупорядоченных 
белков (IDP) [25]. Эти белки, не имеющие стабильной трехмерной структуры, играют важную роль 
в клеточных процессах, связанных с реакцией растений на стрессовые воздействия. Структурная плас-
тичность позволяет им принимать альтернативные конформации, которые обеспечивают специфические 
взаимодействия со множеством молекулярных структур, а также участвовать в контроле клеточного 
цикла, метаболизма, гормональной передаче сигналов [26].

Пептиды RALF (rapid alkalinisation factor). Поиск системинов в растениях табака привел к откры-
тию еще одной группы сигнальных пептидов, обладающих способностью подщелачивать внеклеточ-
ную среду, – RALF [27]. В настоящее время пептиды RALF выявлены у многих семенных растений, 
включая арабидопсис, томат, рис, пшеницу, сою, рапс. Помимо этого, они обнаружены у мохообразных 
(Physcomitrella patens), а также в ряде фитопатогенных бактерий и нематод [28]. Пептиды RALF экспрес-
сируются в различных тканях и органах растений и регулируют их размножение, развитие и реакцию 
на внешние раздражители. У растений A. thaliana семейство RALF включает 38 генов [29]. 

Пептиды RALF образуются из более крупного белка-предшественника, состоящего из 115 аминокис-
лотных остатков, с массой около 5 кДа. Активная часть пептида включает 49 аминокислот и содержит 
4 консервативных остатка цистеина, которые формируют 2 дисульфидных мостика [27]. 

В 2014 г. был идентифицирован рецептор пептидов RALF – FERONIA (FER), принадлежащий к семей-
ству рецептороподобных киназ (RLK1Ls) [30]. Образование комплекса RALF – FER инициирует запуск 
путей сигнальной трансдукции, приводящих к изменению ряда клеточных процессов: фосфорилированию 
H +-АТФазы плазматической мембраны и ингибированию транспорта протонов, в результате чего про-
исходит подщелачивание внеклеточного матрикса [30]; активации кальцийпроницаемого канала MLO 
(mildew resistance locus O) и увеличению концентрации цитоплазматического кальция [31]; активации 
НАДФ-оксидазы и повышению уровня активных форм кислорода (АФК) в клетках [32]. 

Пептиды RALF играют важную роль в регуляции процессов роста и развития растений. Большинство 
представителей семейства RALF вызывают ингибирование роста проростков или их отдельных органов 
[27; 28; 33; 34]. При экзогенном применении данных пептидов наблюдается резкое торможение роста 
корней и образования корневых волосков [27]. Исследования на трансгенных растениях арабидопсиса 
показали, что сверхэкспрессия пептидов RALF1 и RALF23 приводит к появлению карликовых расте-
ний [34], что авторы связывают с замедлением роста клеток растяжением. Ингибирование роста также 
может быть вызвано тем, что комплекс RALF – FER индуцирует транскрипцию рецепторов TIR1/AFB 
(transport inhibitor response 1 / auxin-signaling F-box) и, как следствие, убиквитинзависимую деградацию 
факторов ответа на ауксин [35]. Имеются данные о том, что пептиды RALF участвуют в брассиностероид-
опосредованном морфогенезе корня [36], т. е. могут выступать негативными регуляторами растяжения 
клеток, проявляя антагонизм с брассиностероидами.
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Кроме того, пептиды RALF принимают участие в регуляции процесса двойного оплодотворения, 
в частности в передаче сигналов между мужскими и женскими гаметами, росте и обеспечении целост-
ности кончика пыльцевой трубки [31]. Отмечается наличие функциональной связи между пептидами 
RALF и кальциевыми сигналами. Установлено, что при нарушении RALF-сигналинга не формируется 
цитозольный градиент ионов Ca2+, необходимый для образования пыльцевой трубки. 

Пептиды RALF4 и RALF34 антагонистически регулируют целостность клеточной стенки пыльцевой 
трубки и предотвращают ее преждевременный разрыв. Как свидетельствуют результаты работы [37], 
взаимодействие этих пептидов с рецептором FER выполняет двоякую функцию: с одной стороны, обе-
спечивает проникновение спермия в рыльце пестика, с другой стороны, предотвращает множественное 
оплодотворение. 

Еще одной важной функцией пептидов RALF является регуляция иммунного ответа клетки. При воз-
действии патогенных микроорганизмов они способны индуцировать два совершенно разных механизма 
сигналинга [38]. Пептиды RALF, которые расщепляются субтилизинподобной сериновой протеазой (S1P), 
такие как RALF23 и RALF33, могут ингибировать генерацию АФК, вызванную элиситорами патогена, 
и снижать иммунитет растений. Пептиды RALF, у которых отсутствует сайт расщепления S1P, например 
RALF17, способствуют росту концентрации АФК и запуску иммунного ответа. Анализ биологической 
активности 34 видов пептидов RALF in vitro показал, что их роль в иммуномодуляции зависит не только 
от сайтов расщепления S1P [33]. Иммунный ответ, индуцированный пептидами RALF, включает серию 
сигнальных реакций, таких как активация МАР-киназного каскада, повышение концентрации ионов Ca2+ 
в цитоплазме, изменение уровня стрессовых гормонов [32; 39 – 41]. Эти реакции способствуют увели-
чению устойчивости растений к биотическим стрессорам. Например, у растений сои пептиды RALF4 
и RALF24 повышают устойчивость к Fusarium oxysporum [42]. У растений рапса пептид RALF10 вы-
зывает формирование иммунитета к Sclerotinia sclerotiorum [43]. При этом некоторые фитопатогенные 
грибы и нематоды также могут секретировать растительные гомологи RALF для подавления иммунных 
реакций хозяина и повышения его восприимчивости к болезням [28; 44; 45]. 

Пептиды RALF играют определенную роль в устойчивости растений к неблагоприятным факторам 
абиотической природы. Имеются данные об участии этих пептидов в формировании устойчивости рас-
тений к солевому стрессу [11; 46; 47]. Сверхэкспрессия пептида RALF8 повышает чувствительность 
арабидопсиса к засухе. В растениях хлопка пептид RALF33 является регулятором устойчивости к хо-
лодовому и солевому стрессам [48]. Очевидно, что различные представители семейства RALF обла-
дают разными видами биологической активности и выполняют в растительных организмах множество 
функций, обеспечивая многоуровневую регуляцию процессов роста, развития и адаптации к неблаго-
приятным факторам среды.

Пептиды CLE (CLV3 / embryo surrounding region-related ). Важным компонентом клеточной сигна-
лизации у растений является семейство пептидных гормонов CLE. Впервые ген, кодирующий пептид 
CLE, был выявлен у кукурузы (Zea mays) в 1997 г. [49]. В настоящее время члены семейства генов CLE 
обнаружены у всех исследованных семенных растений, а также печеночника (Marchantia polymorpha), мха 
(P. patens), зеленых водорослей (Chlamydomonas reinhardtii), это позволяет предположить, что пептиды 
CLЕ являются эволюционно-консервативными сигнальными соединениями [50 –53]. Растения A. thaliana 
содержат 32 члена семейства генов CLE, которые кодируют 27 различных белков-предшественников 
длиной от 50 до 100 аминокислотных остатков [54]. Почти все органы и ткани этого растения, в том 
числе листья (за исключением устьичных клеток), стебли, корни, различные органы цветка, экспресси-
руют 3 и более гена CLE. Экспрессия многих генов перекрывается, и между ними могут существовать 
антагонистические или синергетические взаимодействия [55]. 

Белки CLE имеют консервативную структуру, включающую N-концевой секреторный сигнальный 
пептид и консервативный 12–14-аминокислотный CLE-домен на С-конце [56]. Было обнаружено, что 
наименьшей единицей, проявляющей активность, является пептид из 12 аминокислот. Например, зрелые 
пептиды CLV3 состоят из 12 или 13 аминокислот (RTVP*SGPDP*LHH(H)), включая 2 остатка гидроксипро-
лина (обозначены как P* ), которые могут быть гликозилированы (чаще всего остатками арабинозы) [57]. 
Гликозилированная форма CLV3 обладает повышенным сродством к своим рецепторам.

В зависимости от функциональной активности выделяют четыре группы пептидов CLE: 1) пепти-
ды, подавляющие развитие апикальной меристемы и дифференцировку клеток проводящих сосудов; 
2) пептиды, проявляющие только меристемингибирующую активность; 3) пептиды, осуществляющие 
дифференцировку клеток сосудов протоксилемы; 4) пептиды, не оказывающие явного влияния на фено-
тип растений [5; 52]. 

Биологическая активность пептидов CLE обусловлена их взаимодействием с рецепторами, обнаружен-
ными в большинстве растительных тканей. Наиболее распространенные типы рецепторов этой сигнальной 
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системы включают различные киназы: богатые лейцином рецептороподобные протеинкиназы, в том 
числе рецептороподобные белки CLV1 и CLV2, рецептороподобную протеинкиназу RPK2 (receptor-like 
protein kinase 2), рецепторы ВАМ (barely any meristems), CIK (CLV3 insensitive receptor kinases) и псевдо-
киназу CORYNE (CRN) [53; 58; 59]. У растений A. thaliana охарактеризовано несколько рецепторов, 
с которыми могут связываться пептиды CLE, – CLV1, CLV2, RPK2, рецептороподобная протеинкиназа 
ACR4, PXY/ TDR и SOL2/CRN [54; 60 – 62]. Функциональные различия между этими типами рецепторных 
комплексов и нижестоя щие компоненты активируемых сигнальных путей пока изучены недостаточно. 
Имеются исследования, свидетельствующие об участии MAP-киназы и G-белков в этом процессе, а также 
о наличии взаимосвязи между передачей сигналов CLE и ауксина [63]. 

Пептидные гормоны CLE регулируют многие физиологические процессы. Наиболее значимая роль 
этих гормонов заключается в поддержании гомеостаза апикальной меристемы побега и количества орга-
нов цветка, делении и дифференцировке клеток меристемы корней, формировании архитектуры корневой 
системы, образовании проводящих сосудов, ауторегуляции развития клубеньков, регуляции микоризных 
симбиотических отношений [51; 52; 55; 57; 63].

Непрерывный рост органов у растений зависит от пролиферации и дифференцировки меристема-
тических клеток, что обеспечивается сигнальным пептидом CLV3 и транскрипционным фактором 
WUSCHEL (WUS), между которыми формируется отрицательная обратная связь [57]. Транскрипци-
онный фактор WUS поддерживает недифференцированное состояние меристематических клеток [64]. 
Сигнальный пептид CLV3, наоборот, способствует их дифференцировке. Взаимодействие пептида CLV3 
с рецептором CLV1 приводит к ингибированию транскрипционного фактора WUS. Поддержание функ-
циональной активности апикальной меристемы побега также опосредовано параллельными CLV1-неза-
висимыми путями, связанными с рецепторами CLV2, CRN и LRR-RLK ERECTA [53]. 

Экспрессия гена CLV3 наблюдается преимущественно в первом и втором слоях клеток центральной 
зоны меристемы. У мутантных растений с молчащими генами clv1, clv2 и clv3 дифференцировка кле-
ток апикальной меристемы побега замедляется, и размер центральной зоны сильно увеличивается [55]. 
Схожие эффекты характерны для других пептидов CLE, таких как CLE42 и CLE44. Показано, что гипер-
экспрессия генов, кодирующих данные пептиды, приводит к появлению кустарниковидных карликовых 
растений, у которых отсутствует верхушечное доминирование [65]. 

В работе [52] установлено, что экзогенное применение пептидов CLE1 – CLE7 или сверхэкспрессия 
их предшественников приводят к подавлению регенерации побегов A. thaliana, что обусловлено репрес-
сией транскрипционного фактора WUS. Схожее биологическое действие пептиды CLE оказывают на 
мерис тему корней, способствуя дифференцировке клеток [65]. В работе [51] установлено, что в апикаль-
ной меристеме корня пептиды CLE являются негативными регуляторами, а пептиды RGF (root growth 
factor) – положительными регуляторами поддержания деления меристематических клеток.

Пептиды CLE функционируют в еще одном типе делящихся клеток, называемых сосудистой меристе-
мой, или прокамбием. Прокамбиальные клетки находятся между флоэмой и ксилемой и могут дифферен-
цироваться в оба типа проводящих сосудов. Пептиды CLE оказывают влияние на развитие сосудов как 
в пространстве, так и во времени [57]. Судьбу прокамбиальных клеток определяет пептид, называемый 
фактором ингибирования дифференцировки трахеарных элементов (tracheary element differentiation in-
hibitory factor, TDIF). Он является додекапептидом с 2 остатками гидроксипролина (HEVP*SGP*NPISN). 
Аминокислотная последовательность пептида TDIF идентична аминокислотной последовательности 
пептидов CLE41 и CLE44 у арабидопсиса. Показано, что гиперэкспрессия пептида CLE44, а также 
экзогенная обработка растений арабидопсиса этим пептидом способствуют делению клеток прокамбия 
и ингибируют дифференцировку ксилемы. Другие пептиды CLE влияют на развитие флоэмы. Например, 
пептид CLE25 способствует дифференцировке флоэмы, а пептид CLE45 ее ингибирует [51]. Представ-
ленные данные свидетельствуют о сложной регуляторной системе, управляющей развитием проводящих 
элементов. Предполагается, что биологическая активность пептидов TDIF связана с их влиянием на 
PIN-опосредованный полярный транспорт ауксина [66]. 

Стоит отметить, что пептиды CLE играют важную роль не только в эндогенных программах разви-
тия растений, но и в реакциях на действие факторов среды, включая симбиотические взаимодействия 
с микроорганизмами. Показано, что пептиды CLE участвуют в образовании клубеньков у ряда бобовых 
растений, таких как лядвенец (Lotus japonicus), соя (Glycine max) и люцерна (Medicago truncatula) [55]. 
Также они индуцируются при взаимодействии растений с фитопатогенными нематодами и микроорга-
низмами. В работе [67] установлено, что пептиды CLE могут осуществлять индукцию иммунитета. Они 
воспринимаются рецептором бактериального белка флагеллина (FLS2) и вызывают серию врожденных 
иммунных реакций, ограничивающих распространение бактериальных фитопатогенов. Кроме того, 
пептиды CLE участвуют в формировании устойчивости растений к абиотическим стрессорам, таким 
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как засуха и дефицит макроэлементов [59]. Так, экзогенная обработка растений пептидом CLE9 инду-
цирует закрытие устьиц и повышает устойчивость к засухе, что связывают с активацией MAPK3 и двух 
сигнальных компонентов замыкающих клеток – AБК-протеинкиназы OST1 (open stomata 1) и анионного 
канала SLAC1 (slow anion channel 1) [10]. Пептид CLE45 играет значительную роль в реакции растений 
на высокотемпературный стресс [68]. 

Пептиды CLE участвуют в регуляции азотного, фосфорного и углеводного обмена растений. Пока-
зано, что при низком уровне азота в клетках перицикла корней активируются гены CLE1, CLE3, CLE4 
и CLE7, это приводит к подавлению роста боковых корней [69]. При достаточном количестве этого 
элемента усиливается экспрессия гена CLE2. Пептид CLE14 опосредует развитие стрессового сигнала 
при низком содержании фосфатов в корнях. Он оказывает влияние на соотношение процессов деления 
и дифференцировки клеток апикальной меристемы корня, ингибируя первичный рост корней [70]. Веро-
ятно, этот сигнальный путь позволяет растениям адаптироваться к уровню фосфатов в среде: в условиях 
их дефицита растения изменяют скорость роста корней, чтобы увеличить поглощение необходимых 
макроэлементов. 

Таким образом, представленные данные свидетельствуют о том, что пептиды CLE действуют как ме-
диаторы экологических и физиологических стимулов, обеспечивая строгую координацию внутренних 
процессов развития растений при адаптации к изменяющимся условиям среды. 

Пептиды PEP ( plant elicitor peptides). Важную роль в устойчивости растений к стрессовым факторам 
играют пептиды PEP, обладающие элиситорными свойствами. Они представляют собой большую группу 
пептидов, содержащих от 23 до 36 аминокислотных остатков. Данные пептиды образуются в растениях 
из более крупных белков-предшественников в ответ на стрессовые воздействия, воспринимаются рас-
тительными клетками с помощью специфических рецепторов и запускают каскад защитных реакций, 
таких как активация протеинкиназ и фосфорилирование белков, образование вторичных мессенджеров, 
синтез стрессовых гормонов и повышение уровня экспрессии защитных генов, приводящих в итоге 
к формированию фитоиммунитета [71–74]. 

Первый представитель пептидных элиситоров растений был выделен в 2006 г. из листьев A. thalia na 
и назван AtPep1 [75]. Данный пептид состоит из 23 аминокислот (ATKVKAKQRGKEKVSSGRPGQHN) и об-
разуется из С-терминального конца более крупного белка-предшественника PROPEP1. К настоящему 
времени пептиды РЕР идентифицированы у более чем 50 видов растений из семейств крестоцветных, 
пасленовых, бобовых, розоцветных и злаковых [76]. В растениях A. thaliana обнаружено 8 гомологов 
AtPep и, соответственно, 8 белков-предшественников, которые кодируются небольшим семейством ге-
нов. У арабидопсиса было идентифицировано 8 генов PROPEP [77], у кукурузы – 7 генов PROPEP [78], 
у брокколи – 9 генов PROPEP [79]. У других видов исследованных растений их количество, как правило, 
ограничено 1–2 генами [80]. 

Белки PROРЕР обнаружены в двух разных субклеточных компартментах – цитозоле и тонопласте [76]. 
Индукция генов, кодирующих данные белки, осуществляется при механическом повреждении листьев 
бактериальными, грибковыми и вирусными патогенами, а также при обработке растений стрессовыми 
гормонами [81–83]. Установлено, что PЕР-зависимая передача сигналов вызывает активацию фитоимму-
нитета и приводит к увеличению устойчивости растений к стрессовым воздействиям как биотической, 
так и абиотической природы [71; 76; 79; 84; 85]. 

Рецепторы эндогенных пептидных элиситоров, обозначаемые как PEPR, представляют собой транс-
мембранные белки, расположенные на цитоплазматической мембране и принадлежащие к классу богатых 
лейцином рецептороподобных киназ [86; 87]. На примере пептидного элиситора AtPep1 установлено, 
что при его взаимодействии с рецептором наблюдаются повышение уровня циклического гуанозин-
монофосфата и активация нуклеотидзависимых катионных каналов CNGC2 (cyclic nucleotide-gated cation 
channel 2), обеспечивающих вход внеклеточного кальция в цитоплазму. Увеличение концентрации ионов 
Ca2+ запускает ряд Ca2+-зависимых путей сигнализации, приводящих к активации НАДФ-оксидазы и по-
вышению уровня супероксидных анион-радикалов и перекиси водорода в апопласте, активации каль-
модулина и кальмодулинподобных белков и синтезу NO в клетке, а также активации кальцийзависимых 
протеинкиназ [88; 89]. Механизмы РЕР-сигналинга и их роль в устойчивости растительных организмов 
к биотическим стрессовым факторам ранее были представлены в обзорной статье [90]. 

В работе [91] продемонстрировано, что пептидные элиситоры оказывают влияние на устойчивость 
растений не только к биотическим, но и к абиотическим неблагоприятным факторам, например окисли-
тельному стрессу. Показано, что экзогенная обработка растений пептидом AtPep1 вызывает индукцию 
сигнальных систем с участием АФК, активацию антиоксидантных ферментов пероксидазы и супероксид-
дисмутазы, в результате чего происходит снижение скорости окислительных процессов в растениях, 
подвергнутых окислительному стрессу. Очевидно, что пептиды РЕР представляют собой важное звено 
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в формировании устойчивости растений к разнообразным стрессовым воздействиям, усиливая защитный 
ответ клетки. На примере брокколи продемонстрирована роль пептидов РЕР в устойчивости растений 
к засолению [79]. Авторы показали, что экзогенная обработка проростков пептидом BoPep4 повышает 
их толерантность к избыточному количеству хлорида натрия в среде за счет снижения соотношения Na+ 

и K+ в цитоплазме, повышения уровня абсцизовой кислоты и стимуляции накопления воска и кутина 
в листьях. Кроме того, имеются данные о том, что при восприятии пептидов AtPep происходят повы-
шение уровня этилена и жасмоновой кислоты [92], активация синтеза вторичных метаболитов [85], 
торможение роста корневой системы [93; 94]. 

Пептиды CEP (C-terminally encoded peptides). Значительную роль в реакции растений на действие 
факторов среды играют пептидные гормоны CEP. Они представляют собой посттрансляционно моди-
фицированные пептиды, образующиеся из консервативного С-конца белка-предшественника и состоя-
щие из 14 или 15 аминокислотных остатков [95]. Зрелые пептиды CEP содержат 1 либо 2 гидроксили-
рованных или арабинозилированных остатка пролина, что влияет на гибкость белка и его способность 
взаимодействовать с рецепторами [96].

Гены, кодирующие белки – предшественники пептидов CEP, идентифицированы в таких расте-
ниях, как арабидопсис, соя, сорго, рапс, кукуруза и рис [97]. В геноме A. thaliana обнаружено 15 генов 
CEP [98]. Их экспрессия изменяется под действием различных абиотических стрессов, в том числе 
низкого уровня азота в среде. Показано, что пептиды CEP из клеток корня поступают в ксилему и пере-
мещаются в направлении побега, где взаимодействуют с рецепторами CEPR1 и CEPR2 [99]. У растений 
люцерны (M. truncatula) их ортологом является рецептор CRA2 (compact root architecture 2) [100]. При 
взаимодействии пептидов СЕР с рецепторами индуцируется серия реакций, приводящих к изменению 
архитектуры корня. Установлено, что пептиды CEP оказывают влияние на полярный транспорт ауксина 
и ингибируют рост корней, но при этом способствуют образованию клубеньков и росту побегов [101]. 
Различные гомологи СЕР могут обладать разными типами биологической активности. Так, пептид CEP5 
отрицательно влияет на развитие первичных и боковых корней у арабидопсиса, но при этом увеличивает 
устойчивость растения к осмотическому стрессу и засухе [102]. Пептид CEP1 способствует поглощению 
нитратов корнями посредством активации генов, кодирующих глутатионзависимые оксидоредуктазы 
класса III (глутаредоксины), которые положительно влияют на экспрессию генов высокоаффинного 
переносчика нитратов [103]. Авторами показано, что регуляторные пути CEP1 связаны с цитокинино-
вым сигналингом, благодаря чему обеспечивается лучшая координация ассимиляции азота в условиях 
азотного голодания и роста корней.

Сульфатированные пептидные гормоны. Как следует из названия, к данной группе гормонов от-
носятся посттрансляционно модифицированные пептиды, активация которых связана с сульфатиро-
ванием одного или нескольких остатков тирозина. Этот процесс происходит с участием специального 
фермента – тирозилпротеинсульфотрансферазы, переносящей сульфат с фосфоаденозинфосфосульфата 
на гидроксильную группу определенных тирозиновых остатков белка-предшественника с образованием 
тирозин-сульфатного эфира [104]. Установлено, что консервативным мотивом для сульфатирования яв-
ляется последовательность аспарагиновая кислота – тирозин (DY) на N-конце белка-предшественника. 
Сульфатный фрагмент обеспечивает стабильность и высокую биологическую активность пептидного 
гормона, специфичность его распознавания рецептором [105]. Согласно данным, приведенным в рабо-
те [106], несульфатированные пептиды имеют в 185 раз более низкое сродство к рецептору. Они активны 
в микромолярных концентрациях, тогда как биологическая активность сульфатированных пептидов 
наблюдается в наномолярном диапазоне. Помимо высоких специфичности и сродства к рецепторам, 
тирозинсульфатированные пептиды достаточно стабильны в условиях варьирования рН среды, что обуслов-
ливает их активность в апопласте при высокой кислотности [107].

К настоящему времени обнаружено несколько типов сульфатированных пептидных гормонов – фито-
сульфокины (PSK), пептид PSY1 (plant peptide containing sulfated tyrosine 1), фактор роста корневой ме-
ристемы RGF1 (root meristem growth factor 1), факторы целостности поясков Каспари CIF (Casparian strip 
integrity factors) [105; 108]. 

Фитосульфокины. Впервые фитосульфокины были обнаружены в культуре клеток спаржи (Asparagus 
officinalis) как положительные факторы пролиферации [109]. Они представляют собой пентапептиды 
(Y* IY* TQ), содержащие 2 сульфатированных остатка тирозина (обозначены как Y* ). Фитосульфокины 
образуются из белков-предшественников, состоящих из 75–123 аминокислот [110]. Эти достаточно кон-
сервативные белки выявлены у 53 видов однодольных и двудольных растений, включая A. thaliana, сою 
(G. soja), рапс (Brassica napus), кукурузу (Z. mays), рис (Oryza sativa) и др. [105]. Растения арабидопсиса 
содержат 7 генов белков – предшественников PSK. Транскриптомный анализ позволил выявить, что экс-
прессия фитосульфокинов осуществляется во всех тканях и на всех стадиях развития растений [111]. 
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Однако наиболее высокий уровень экспрессии генов, кодирующих данные пептиды, обнаружен в апи-
кальных меристемах побега и корня, что свидетельствует об участии фитосульфокинов в процессах 
деления клеток. 

Фитосульфокины воспринимаются локализованными в плазматической мембране богатыми лейцином 
рецептороподобными протеинкиназами, обозначаемыми как PSKR1 и PSKR2 [107]. Связывание PSK 
с рецептором происходит главным образом за счет образования водородных связей, при этом сульфатные 
фрагменты взаимодействуют со специфическими сайтами рецептора [112]. Для успешного протекания 
этого процесса требуются кислые условия среды, т. е. закисление апопласта может стимулировать вос-
приятие фитосульфокинов и усиливать передачу сигнала.

Показано, что рецептор PSKR1 образует нанокластер с H +-ATФазами AHA1 и AHA2 (Arabidopsis 
H +-ATPases) и ионными каналами CNGC17, активируемыми циклическими нуклеотидами (cyclic nu-
cleotide-gated cation channel 17) [113]. Помимо этого, рецептор PSKR1 обладает гуанилатциклазной 
активностью. Образование комплекса PSK – PSKR1 приводит к запуску серии сигнальных путей, таких 
как Са2+-сигналинг, гуанилатциклазный и кальмодулинзависимый сигналинг [114; 115]. 

Фитосульфокины выполняют множество физиологических функций. Они стимулируют соматиче-
ский эмбриогенез [116] и образование адвентивных корней [117]. На примере растений циннии (Zinnia 
elegans) установлено, что PSK участвуют в дифференцировке клеток мезофилла и формировании про-
водящих сосудов [118]. Фитосульфокины способствуют удлинению гипокотиля, росту листьев и корней, 
причем ростостимулирующая активность PSK обусловлена не индукцией деления клеток, а увеличе-
нием их размеров [105; 109]. Физиологическая активность фитосульфокинов может быть связана с их 
влиянием на соотношение фитогормонов: они активируют синтез ауксина и ингибируют образование 
этилена [119; 120]. 

Имеются данные о том, что фитосульфокины играют важную роль в процессе семенного размно-
жения растений, способствуют прорастанию пыльцы и удлинению пыльцевой трубки [121]. Авторами 
отмечено, что растения, у которых отсутствуют рецепторы фитосульфокинов, производят меньше семян. 

Еще одной важной функцией фитосульфокинов является участие в развитии иммунных реакций 
растений. Интересно отметить, что в зависимости от типа патогена фитосульфокины могут по-разному 
влиять на иммунитет. Так, в работах [122; 123] установлено, что мутантные растения арабидопсиса, нечув-
ствительные к PSK, были более восприимчивы к некротрофным фитопатогенным грибам A. brassicicola 
и S. sclerotiorum и бактериям Ralstonia solanacearum. При этом устойчивость растений к геми- и био-
трофам, таким как Pseudomonas syringae и Hyaloperonospora arabidopsidis, наоборот, повышалась. 

Фитосульфокины оказывают влияние на устойчивость растений к абиотическим негативным фак-
торам. Так, при осмотическом стрессе в растениях арабидопсиса увеличивается экспрессия 4 генов 
фитосульфокинов – PSK1, PSK3, PSK4 и PSK5 [124]. Согласно данным, представленным в работе [10], 
растения, сверхэкспрессирующие предшественник PSK1, характеризуются не только усиленным ростом 
корней и гипокотиля, но и повышенной устойчивостью к засухе. 

Поскольку фитосульфокины активируют передачу сигналов ауксина и запуск ауксинзависимого каль-
циевого сигналинга [119; 125], предполагается, что они управляют механизмами перераспределения 
ресурсов растений, координируя процессы роста и иммунных реакций, и это позволяет выработать 
наиболее подходящую стратегию при адаптации растений к изменяющимся условиям внешней среды.

Пептид PSY1. Данный пептид был выделен из культуры клеток модельного растения Arabidopsis [126]. 
Он представляет собой сульфатированный и гликозилированный пептид, состоящий из 18 аминокислот. 
Пептид PSY1 образуется из небольшого белка-предшественника, содержащего 75 аминокислотных остат-
ков и кодируемого у арабидопсиса 3 ядерными генами. Подобно фитосульфокинам, пептид PSY1 спо-
собствует пролиферации и увеличению размеров клеток. Он экспрессируется в различных растительных 
тканях, но наиболее высокий уровень экспрессии характерен для зоны удлинения корня и апикальной 
меристемы побега [126]. Запуск PSY1-сигналинга осуществляется с помощью специфического рецептора 
PSY1R, после чего происходят активация H +-АТФазы АНА2, закисление внеклеточного пространства 
и повышение растяжимости клеточной стенки [127].

Механическое повреждение усиливает экспрессию пептида PSY1, что свидетельствует о его важной 
роли в устойчивости растений к биотическим стрессорам [105]. Например, в работе [128] приводятся 
данные о том, что передача сигналов PSY повышает устойчивость растений к некротрофному фитопа-
тогенному грибу A. brassicicola.

Фактор роста корневой меристемы RGF1. Было замечено, что для мутантных растений Arabidopsis 
tpst-1 с низкой активностью фермента тирозилпротеинсульфотрансферазы характерен особый фенотип 
с короткими корнями. Обработка растений пептидами PSK и PSY1 не восстанавливала дефекты мутантов 
tpst-1, что указывало на наличие других пептидов, регулирующих рост корней [5]. Поиск сульфатирован-
ных гормонов с данным видом биологической активности привел к обнаружению пептида, названного 
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фактором роста корневой меристемы RGF1 [109]. Экзогенное применение этого пептида возобновляло 
меристематическую активность мутантных растений Arabidopsis tpst-1, а совместное использование 
RGF1, PSK и PSY1 полностью восстанавливало рост корней. 

В настоящее время обнаружено несколько пептидов, относящихся к семейству RGF. Они состоят из 
13–18 аминокислотных остатков и содержат типичный для сульфатированных пептидов DY-мотив и вы-
сококонсервативный гидроксилированный остаток пролина. Пептиды RGF воспринимаются с помощью 
рецепторов RGFR1 –  RGFR5, что приводит к последующему взаимному трансфосфорилированию цито-
плазматических киназных доменов и запуску сигнального каскада с участием МАР-киназы [129]. Помимо 
своей активности в апикальной меристеме корня, пептиды RGF контролируют гравитропизм, развитие 
боковых корней и корневых волосков [130]. Члены семейства RGF влияют на поток ауксина, изменяя 
распределение переносчика ауксина PIN2 [131]. Установлено, что у растений A. thaliana пептид RGF1 
регулирует активность первичной корневой меристемы и при этом подавляет развитие боковых корней 
путем активации экспрессии транскрипционного фактора PUCHI через МАР-киназный сигналинг [132]. 

Факторы целостности поясков Каспари CIF. Относительно недавно в растениях обнаружена еще 
одна группа сульфатированных пептидов (CIF), контролирующих процесс отложения гидрофобных 
компонентов клеточной стенки (лигнина или суберина) в клетках эндодермы [133]. В отличие от других 
тирозинсульфатированных пептидов CIF выполняют одну высокоспецифичную функцию – формирова-
ние поясков Каспари, что и обусловило их название.

Геном A. thaliana содержит 5 генов, кодирующих пептиды семейства CIF, состоящие из 82 аминокис-
лотных остатков [134]. На С-конце белков-предшественников находится высококонсервативный домен, 
дающий начало зрелой форме пептидов CIF. Пептиды CIF состоят из 21–24 аминокислот с 1 сульфати-
рованным тирозином и 2 гидроксилированными остатками пролина.

Стоит отметить, что пептиды CIF действуют локально, преимущественно они экспрессируются в стеле 
первичных и боковых корней [135]. Сульфатирование остатков тирозина обеспечивает полную био-
логическую активность CIF и их высокое сродство к рецепторам GSO1/SGN3 и GSO2/SGN3, которые 
локализуются на мембранах клеток эндодермы и относятся к подсемейству богатых лейцином рецеп-
тороподобных киназ [136]. Взаимодействие CIF с рецептором приводит к увеличению концентрации 
перекиси водорода в апопласте, активации специфических пероксидаз и полимеризации монолигнолов, 
в результате чего образуется лигнин и формируются пояски Каспари. 

Пептиды ENOD40 (early nodulin 40). Для бобовых растений характерно наличие специфических 
пептидов, регулирующих взаимоотношения растения-хозяина с симбиотическими бактериями рода 
Rhizobium, а также формирование клубеньков, или нодул. К таким пептидам относится ENOD40. Раз-
витие нодулы зависит от скоординированной экспрессии растительных и бактериальных генов. Ген 
нодулина enod40 быстро индуцируется ризобиями в перицикле корня и делящихся клетках коры зачатка 
клубенька [137].

Известна структура по меньшей мере двух пептидов ENOD40, состоящих из 12 и 24 аминокислот-
ных остатков. Оба пептида связываются с белком нодулином, который взаимодействует с ферментом 
сахарозосинтазой [138]. Очевидно, что пептиды ENOD40 участвуют в регуляции метаболизма сахарозы 
в азотфиксирующих клубеньках, и это в значительной степени влияет на скорость их развития. Показано, 
что трансгенные растения люцерны (M. truncatula) со сверхэкспрессией гена enod40 характеризуются 
ускоренным формированием структуры клубенька, тогда как растения с уменьшенным количеством 
транскриптов enod40 образуют лишь несколько модифицированных клубенькоподобных структур [139]. 

Гены enod40 высококонсервативны у различных видов бобовых растений. Также они обнаружены 
у некоторых растений из других семейств, таких как табак (Nicotiana tabacum) и рис (O. sativa) [140; 141]. 
Функции данных пептидов у этих растений пока не изучены.

Пептиды NCR (nodule cysteine-rich). Важную роль в формировании клубеньков играет еще одна 
группа пептидных гормонов растений – NCR. По структуре эти пептиды схожи с антимикробными 
пептидами дефензинами [142]. Как правило, они содержат 25–55 аминокислотных остатков, в том числе 
4 или 6 остатков цистеина. Аминокислотные последовательности пептидов NCR могут быть разнообраз-
ными, в связи с чем они делятся на катионные, анионные и нейтральные. Структура NCR в основном 
не упорядочена, очень динамична и сшита посредством дисульфидных связей. 

Бобовые культуры экспрессируют значительное количество пептидов NCR. У люцерны усеченной 
(M. truncatula) было выявлено более 650 пептидов NCR, у люцерны посевной (M. sativa) – 469, у гороха 
(Pisum sativum) – 353, у нута (Cicer arietinum) – 63 пептида NCR [143; 144]. При этом гены, кодирующие 
NCR, не обнаружены в сое (G. max) и лядвенце (L. japonicus). Отсутствие пептидов NCR у некоторых 
бобовых растений свидетельствует о том, что они не являются обязательными компонентами азотфик-
сации. Вероятнее всего, с помощью этих пептидов растения контролируют развитие симбиотических 
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бактерий в целях оптимизации процесса азотфиксации. У растений, синтезирующих пептиды NCR, 
их количество и состав оказывают влияние на степень развития бактероидов [144; 145]. Показано, что 
данные пептиды секретируются через растительные мембраны и проникают в бактероиды, вызывая из-
менения дифференцировки клеток. Недавние исследования свидетельствуют о том, что один из самых 
коротких пептидов NCR – NCR247, состоящий из 24 аминокислот, – способствует усвоению железа 
и увеличению активности бактероидной нитрогеназы [146]. Потеря отдельных генов NCR вызывает 
быстрое старение бактероидов. Кроме того, установлено, что уровень экспрессии пептидов NCR за-
висит от содержания нитратов в среде. В частности, при добавлении нитрата экспрессия генов NCR 
в растениях снижается [145]. 

Пептиды EPF (epidermal pattern factor) и EPFL (EPF-like). Пептиды EPF и EPFL состоят из 
45–76 амино кислот с 6 или 8 консервативными остатками цистеина, определяющими их функциональ-
ную активность [147]. Роль этих пептидов главным образом связана с развитием и функционированием 
устьиц. Замыкающие клетки устьиц образуются при асимметричном делении меристемоидных материн-
ских клеток. Частота деления данных клеток, которая контролируется пептидами EPF и EPFL, является 
основным фактором, определяющим количество устьичных и неустьичных эпидермальных клеток. 

В растениях происходит синтез нескольких членов семейства EPF и EPFL. Они обнаружены у A. thalia-
na [148], риса (O. sativa) [149] и других растений, в том числе мха (P. patens) и плаунка (S. moellen-
dorffii) [5]. 

В качестве рецепторов пептидов EPF и EPFL выступают рецептороподобные киназы ERECTA (ER), 
ERL1 (ER-like 1), ERL2 (ER-like 2) и рецептороподобный белок TMM (too many mouths) [150]. Сигналы 
пептидов EPF1, EPF2 и EPFL9 воспринимаются комплексом TMM – ER, что приводит к запуску МАР-
киназного каскада YODA-MKK-MPK. 

Различные члены семейства EPF и EPFL оказывают разнонаправленное действие на формирование 
устьичных клеток. Пептиды EPF1 и EPF2 экспрессируются исключительно в эпидермальных клетках 
и являются отрицательными регуляторами плотности устьиц [148]. Сверхэкспрессия генов EPF1 и EPF2 
блокирует образование устьиц. Наоборот, потеря их функциональной активности вызывает чрезмерное 
деление и увеличение количества устьиц. Положительным регулятором в процессе формирования устьиц 
является пептид EPFL9, или STOMAGEN [151]. Он образуется в клетках мезофилла и конкурирует 
с пептидами EPF1 и EPF2 за связывание с комплексом TMM – ER. Таким образом, антагонистические 
взаимоотношения между этими гормонами позволяют осуществлять регуляцию количества устьиц в со-
ответствии с эндогенными программами развития.

Имеются исследования, свидетельствующие о том, что один из генов, кодирующих члены семейства 
EPFL, специфически экспрессируется в пограничных доменах различных органов побега и регулирует 
размер меристемы побега, расположение листьев и семяпочек, а также морфогенез края листа [152].

Пептиды GASA (gibberellic acid-stimulated Arabidopsis). Низкомолекулярные белки GASA представ-
ляют собой продукты семейства генов арабидопсиса, стимулируемых гиббереллиновой кислотой. Для них 
характерно наличие N-концевого сигнального домена, гидрофильного среднего сегмента и C-концевого 
консервативного домена, состоящего примерно из 60 аминокислот с 12 остатками цистеина [153]. Длина 
белков может сильно варьироваться. Например, у арабидопсиса обнаружены белки GASA, содержащие 
от 87 до 275 аминокислотных остатков. Белки GASA обычно образуют 5–6 дисульфидных связей, которые 
необходимы для стабилизации пространственной структуры, а также взаимодействия с другими белка-
ми. При этом отсутствие ключевых аминокислотных остатков цистеина может привести к образованию 
нефункционального домена и, как следствие, к потере биологической активности пептида [154; 155]. 

Идентифицировано около 445 генов, кодирующих белки GASA, у 33 видов растений [156]. Ре-
зультаты биоинформационного анализа данных показывают, что гены GASA имеются у многих видов 
сосудистых растений, но отсутствуют у мхов и зеленых водорослей. Например, растения кукурузы 
и риса содержат по 10 членов семейства генов GASA, в геноме сои и мягкой пшеницы идентифициро-
вано по 37 генов GASA, тогда как у твердой пшеницы выявлено только 19 таких генов [157; 158]. Гены, 
кодирующие белки GASA, индуцируются фитогормонами и участвуют в запуске ряда сигнальных пу-
тей [159]. Было показано, что транскрипция генов GASA существенно изменяется в ответ на экзогенную 
обработку гиббереллиновой и абсцизовой кислотами [158]. Предполагается, что белки GASA играют 
важную роль в сложных перекрестных взаимодействиях между сигнальными путями, индуцируемыми 
различными фитогормонами.

Функции пептидов GASA достаточно многообразны и зависят от субклеточного расположения. 
На приме ре твердой пшеницы установлено, что большинство пептидов GASA локализуются в апоплас-
те, но не которые из них располагаются в цитоплазматической мембране и эндомембранах [159]. Члены 
семейства GASA регулируют многие физиологические процессы растений, причем они могут выполнять 
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как сходные, так и противоположные функции. Например, сверхэкспрессия гена GASA4 приводит к уве-
личению массы семян и урожайности растений, тогда как сверхэкспрессия гена GASA5 снижает скорость 
роста стебля и задерживает цветение [160]. 

Пептиды GASA активно участвуют в реакциях растения на действие абиотических негативных фак-
торов, таких как осмотический стресс, УФ-излучение, гипертермия и др. [155]. Установлено, что при 
неблагоприятных воздействиях среды экспрессия гена GASA14 повышается, а экспрессия гена GASA5, 
наоборот, снижается [161]. Кроме того, гены GASA индуцируются биотическими стрессорами, такими 
как фитопатогенные грибы, бактерии, вирусы, а также нематоды, что предполагает их важную роль 
в формировании иммунитета растения [159]. 

Недавние исследования свидетельствуют о том, что участие пептидов GASA в росте растений и их 
реакциях на стресс опосредовано транскрипционным фактором DELLA, являющимся негативным регу-
лятором гиббереллиновых сигналов, и синтезом белков теплового шока [159]. Однако функциональная 
связь между этими компонентами пока не изучена.

Пептиды IDA (inflorescence deficient in abscission) и IDL (IDA-like). Пептиды IDA и IDL были 
идентифицированы как факторы, которые инициируют опадение органов цветка после оплодотворения 
и формирования семян [162]. Растения арабидопсиса содержат 6 членов семейства IDA и IDL. Эти пеп-
тиды образуются из небольшого белка-предшественника, состоящего из 77 аминокислотных остатков. 
Сигнальный пептид IDA включает 26 аминокислот, расположенных на N-конце белка-предшественника. 

Пептиды IDA взаимодействуют с рецепторами HAESA (HAE) и HSL2 (HAE-like 2), расположенными 
на поверхности клеток отделительного слоя, что приводит к запуску МАР-киназного каскада и повы-
шению уровня экспрессии генов, кодирующих ферменты, осуществляющие гидролиз полисахаридов 
клеточных стенок [163]. 

В геноме арабидопсиса выявлено 8 генов IDA и IDL, экспрессия которых увеличивается при сниже-
нии в тканях уровня ауксинов и повышении концентрации этилена [162]. Обычно это происходит при 
старении листьев и цветков, созревании плодов, но может осуществляться и под действием стрессовых 
факторов. Имеются данные об участии пептидов IDA в опадении листьев при засухе [164]. Эти пепти-
ды индуцируют разрушение клеточной стенки и, следовательно, разделение клеток, вызывая опадение 
органов. 

Еще одна важная функция пептидов IDA – регуляция роста боковых корней [163]. В клетках основ-
ного корня данные пептиды активируют экспрессию генов, способствующих разрыхлению клеточных 
стенок коры и росту боковых корней.

Пептиды SCR (S-locus cystein-rich). Пептиды SCR были обнаружены у крестоцветных растений. 
Они состоят из 47– 60 аминокислотных остатков и содержат 8 остатков цистеина [165]. Для пептидов 
SCR характерна консервативная трехмерная структура, состоящая из α-спирали и трехцепочечного анти-
параллельного β-листа, стабилизированного 4 дисульфидными связями [166]. 

Данные пептиды содержатся в пыльце и отвечают за самонесовместимость, позволяющую избежать 
самооплодотворения. При попадании пыльцевого зерна на рыльце пестика происходит взаимодействие 
сигнального пептида SCR пыльцы с рецепторной киназой SRK (S-locus receptor kinase), расположенной 
на плазматической мембране клеток пестика. В результате этого индуцируется киназный каскад, при-
водящий к активации аквапоринов и обезвоживанию поверхности пестика, следствием чего являются 
дегидратация и отторжение пыльцы [167]. 

Пептиды SCOOP (serine-rich endogenous peptides). У представителей семейства крестоцветных было 
выявлено еще одно специфическое семейство богатых серином эндогенных пептидов – SCOOP [168]. Эти 
пептиды образуют трехмерную структуру в форме шпильки, обнажая 2 остатка серина, определяющих 
их функциональную активность. 

Растения A. thaliana содержат 14 генов, кодирующих белки – предшественники SCOOP [168]. Пеп-
тиды SCOOP относятся к секретируемым пептидам с различными типами функциональной активности, 
однако главной из них является защитная активность. Некоторые пептиды данного семейства, например 
SCOOP12, участвуют в передаче защитных сигналов посредством их восприятия рецепторным комплек-
сом, включающим MIK2 (male discoverer 1-interacting receptor-like kinase 2) [169; 170]. 

Установлено, что пептид SCOOP12 влияет на устойчивость растений к фитопатогенам, окислительному 
стрессу, а также определяет рост корневой системы [168]. Растения с дефектом гена, кодирующего дан-
ный пептид, более восприимчивы к Erwinia amylovora, но при этом для них характерен усиленный рост 
корней. Показано, что экзогенная обработка растений арабидопсиса синтетическим пептидом SCOOP12 
вызывает развитие различных защитных реакций, в том числе поддержание АФК-гомеостаза и акти-
вацию фосфолипидного сигнального пути [171]. В работе [170] продемонстрировано, что восприятие 
эндогенного пептида SCOOP12 рецептором MIK2 индуцирует жасмонатный сигнальный путь и приводит 
к повышению устойчивости арабидопсиса к травоядным насекомым, таким как S. littoralis. 
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Пептид SCOOP10 участвует в регуляции процессов цветения [172]. Мутации генов, кодирующих дан-
ный пептид, приводят к увеличению экспрессии цветочных генов LEAFY и более раннему переходу к ге-
неративной стадии онтогенеза. 

Пептиды CAPE (CAP-derived peptides). Изначально пептиды CAPE были идентифицированы у рас-
тений томата как члены суперсемейства богатых цистеином белков, связанных с патогенезом (PR1) [173]. 
В настоящее время известно, что пептиды CAPE широко распространены. Они встречаются у предста-
вителей как двудольных, так и однодольных растений [174]. 

Пептиды CAPE состоят из 11 аминокислотных остатков с консервативным мотивом PAGNYIGARPY, 
расположенным на С-конце белка-предшественника. На примере растений томата и арабидопсиса по-
казано, что пептиды CAPE участвуют не только в иммунном ответе растений на действие фитопатогенов 
и насекомых-вредителей, но и в реакции на засоление. Например, образование пептида AtCAPE1 в рас-
тениях A. thaliana активируется при их обработке хлоридом натрия [174]. Этот пептид снижает толе-
рантность растений к засолению, подавляя несколько генов солеустойчивости, ответственных за синтез 
осмолитиков, детоксикацию продуктов обмена, защиту клеточных мембран, а также закрывание устьиц.

Заключение
Несмотря на то что выявление и исследование пептидных гормонов растений началось только в кон-

це XX в., к настоящему времени накоплено огромное количество экспериментальных данных, свиде-
тельствующих о значительной роли этих соединений в регуляции биохимических и физиологических 
процессов растительных организмов. Пептидные гормоны широко распространены в царстве растений. 
Они представляют собой важное звено в функционировании сигнальных путей, обеспечивающих ре-
гуляцию клеточного цикла, координацию роста и развития растительного организма, его взаимосвязь 
с окружающей средой. 

В растениях обнаружено несколько тысяч сигнальных пептидов. Одни из них характерны для всех 
растительных организмов, другие – только для определенных семейств. Пептидные гормоны обладают 
многими характеристиками классических гормонов, в частности воспринимаются с помощью специфи-
ческих рецепторов и проявляют активность в низких концентрациях. Ряд пептидных гормонов конститу-
тивно присутствуют в растительных тканях, некоторые индуцируются в ответ на внешние воздействия 
биотической и абиотической природы. Помимо регуляции процессов роста и развития, одной из важ-
нейших функций пептидных гормонов является формирование устойчивости растений к стрессовым 
воздействиям. Они функционируют как медиаторы внешних стимулов, обеспечивая адаптацию расти-
тельных организмов к изменяющимся условиям среды. Исследование механизмов сигналинга пептидных 
гормонов находится на стадии становления. Очевидно, что их расшифровка позволит не только понять 
физиологическую роль того или иного пептида, но и разработать новые стратегии управления процес-
сами роста растений и повышения их устойчивости к стрессовым факторам.
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