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Резюме
Проведено сравнительное изучение ядерных и митохондриальных геномов

аллоплазматических линий, полученных при беккроссировании и самоопылении
ячменно-пшеничных гибридов H. marinum subsp. gussoneanum х T. aestivum. Опреде-
лен их хромосомный состав и выявлена взаимосвязь между организацией ядерных
геномов, родительским типом 18S/5S повтора и проявлением фертильности растений.

 The comparative study of nuclear and mitochondrial genomes of alloplasmic lines
produced using backcrossing and self-pollination of barley-wheat hybrids H. marinum
subsp. gussoneanum х T. aestivum have been performed. Chromosome composition of
these lines and the correlation between nuclear genome organization, parental type of the
18S/5S mitochondrial repeat and fertility of plants were established.
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ЭКСПРЕССИЯ ФАКТОРОВ ПАТОГЕННОСТИ
ФИТОПАТОГЕННЫХ БАКТЕРИЙ

КАК НЕСПЕЦИФИЧЕСКАЯ АДАПТИВНАЯ РЕАКЦИЯ
Известно, что бактерии и микромицеты, вызывающие заболевания у

растений, в большинстве случаев способны выживать во внешней среде, а
также достаточно долго сосуществовать с организмами-хозяевами, не
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вызывая видимых симптомов заболеваний, пока изменения в окружающей
среде не вызовут их пролиферацию и экспрессию факторов патогенности,
что приводит к быстрому развитию болезни. У патогенов, при попадающих
в организм хозяина или во внешнюю среду, при воздействии различных
факторов, развиваются адаптивные реакции. В частности, вирулентность
микроорганизмов рассматривается как функция их способности адапти-
роваться к организму хозяина [1]. Изменения свойств микроорганизмов при
смене экологической ниши носят системный характер и связаны со значи-
тельными перестройками метаболизма, клеточной оболочки, изменением
устойчивости к различным факторам, экспрессии факторов патогенности.
Приспособление бактерий связано с изменениями в экспрессии генов и ген-
ных комплексов. Можно предположить, что в зависимости от условий среды
в клетках микроорганизмов активируются разные эпигенетические програм-
мы. Переключение таких генных комплексов осуществляется при участии
ряда регуляторных систем.

Клетки микроорганизмов могут специфически узнавать различные
метаболиты хозяина, что является сигналом для активации их генов вирулент-
ности. Распознавание химических сигналов происходит благодаря наличию
у бактерий специфических рецепторов, связанных с системами трансдукции
сигналов для активации транскрипции генов. Считается, что физические
факторы действуют на бактерии также через соответствующие рецепторы
непосредственно или путем изменения химического состава среды [1]. При
достижении стрессовыми факторами определенного дозового порога они
могут оказывать неспецифическое повреждающее воздействие на клетки, в
частности, на их ДНК. При этом разные факторы могут вызывать сходные
нарушения. Клетки способны реагировать на повреждения ДНК и запускать
системы их репарации. В то же время может происходить изменение их
патогенных свойств.

Целью данной работы было рассмотрение реакций фитопатогенных
бактерий на повреждающие воздействия как неспецифических сигналов для
экспрессии их факторов патогенности.

SOS-система репарации. Установлено, что SOS-системе репарации
принадлежит важная роль в проявлении патогенности у микроорганизмов.
Показана связь патогенности с функционированием локуса recA у Vibrio
cholerae (биотипы classical и El Tor), энтерогеморагенных E. coli О157:Н7,
Salmonella, Porphyromonas gingivalis [2–5]. Вирулентность фитопатогенных
бактерий X. campestris pv. campestris штаммов NRRL и B1459 по отношению
к растениям капусты значительно снижалась у recA-мутантов, у которых
также ослаблялась способность к гомологичной рекомбинации и репарации
ДНК, повышалась чувствительность к действию метилметансульфоната и
УФ [6]. У фитопатогенных бактерий мутагенная репарация имеет существен-
ное экологическое значение, на что указывает, например, широкое распро-
странение оперона rul AB (гомогичного хромосомному оперону umu DC и
плазмидному muc AB) среди природных штаммов фитопатогенных бактерий
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P. syringae, повышающее их выживаемость в условиях облучения солнечной
радиацией и в фазе становления инфекции [7].

Данные ряда исследований свидетельствуют о возможности RecA-опо-
средованной регуляции при действии ДНК-повреждающих агентов экс-
прессии таких факторов патогенности, как пектинлиаза, липополисахарид
и пиоцианин.

Пектинлиаза является единственным ферментом, способным гидроли-
зовать без предварительного воздействия других ферментов высокоэтери-
фицированные растительные пектины [8]. Пектинлиазу считают главным
ферментом, ответственным за мацерацию тканей картофеля [9]. Патоген-
ность дефицитных по синтезу пектинлиазы мутантов Ervinia carotovora
subsp. Carotovora 71 была сниженной [10]. Нами показана возможность сти-
муляции пектинолитической активности разных штаммов Ervinia carotovora
при действии ионизирующего излучения и УФ-В [11, 12]. Эти факторы одно-
временно являются индукторами SOS-ответа. Пектинолитические ферменты
являются токсичными для растительных клеток и прямо или опосредовано
вызывают их гибель [13]. Таким образом, интенсивное образование пектино-
литических ферментов вызывает быструю гибель растительных клеток и
препятствует развитию защитных реакций у растений.

На возможность участия SOS-системы в регуляции структуры и функции
липополисахарида (ЛПС) указывают также данные о влиянии ее индукто-
ра — налидиксовой кислоты на транскрипцию генов, связанных с регуля-
цией длины цепей ЛПС у Salmonella enterica typhimurium ATCC14028 [14].
Как известно, ЛПС относится к основным компонентам внешней мембраны
клеток грамотрицательных бактерий и является одним из факторов их ви-
рулентности с выраженной плейотропностью действия на организм хозяина.

Об участии SOS-системы в регуляции экспрессии пиоцианина свиде-
тельствуют данные о возможности индукции его синтеза налидиксовой кис-
лотой [15]. Пиоцианин (1-гидрокси-5-метилфеназин) является пигментом
из группы феназинов, синтезируемых бактериями Pseudomonas aeruginosa
и другими флуоресцирующими видами Pseudomonas. Его относят к факто-
рам вирулентности P. aeruginosa. Пиоцианин вызывает разные патологиче-
ские эффекты у про- и эукариотических организмов, что указывает на су-
ществование эволюционно консервативных физиологических мишеней его
действия [16]. Синтез пиоцианина и других феназинов P. aeruginosa необ-
ходим для развития симптомов заболевания у растений и гибели нематоды
Caenorarhabditis elegans [17]. Его цитотоксическое действие обусловлено
образованием активных форм кислорода (О2

–, Н2О2).
Таким образом, функционирование глобальной регуляторной системы

SOS-ответа обусловливает сопряженность экспрессии компонентов систем
защиты (в частности, репарации ДНК) и факторов патогенности. Аналогич-
ные функции свойственны также другой регуляторной системе — системе
альтернативной σ-субъединица РНК-полимеразы (RpoS), которая активиру-
ется в условиях стресса и определяет синтез белков, участвующих в про-
цессах адаптации, специфически взаимодействуя с промоторами их генов.
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Система глобального регулятора RpoS участвует в обеспечении
защиты бактерий при их выживании на поверхности листьев растений [18, 19].
При мутациях RpoS наблюдали увеличение чувствительности фитопатоген-
ных бактерий P. syringae к УФ-А [18]. Мутанты RpoS E. coli характеризо-
вались повышенной чувствительностью к Н2О2 и высокой концентрации
солей [19]. Стартовый сайт гена ogt, который у Salmonella кодирует О6-
метилгуанин-ДНК-метилтрансферазу, принимающую участие в репарации
алкильных повреждений в ДНК, был идентифицирован как Rpo-регули-
руемый промотор [20].

Под контролем RpoS находится около 50 генов (белки контроля кле-
точного цикла, синтеза и расхода запасных питательных веществ, защиты
от стрессов — теплового, осмотического, окислительного, некоторые белки
переключения метаболизма на анаэробный путь и др.), а также экспрессия
ряда генов вирулентности [21, 22]. Сам RpoS рассматривают в качестве
фактора вирулентности у ряда патогенов [23]. Система RpoS участвует в
регуляции экспрессии факторов патогенности Erwinia (экстрацеллюлярных
ферментов — изоформ пектатлиазы, полигалактоуроназы, целлюлазы), гена
элиситора харпина hrpN и глобального регуляторного негативного гена rsmA
R. solanacearum [24, 25]. У мутанта RpoS R. solanacearum изменялось обра-
зование нескольких факторов вирулентности и при заражении ним растений
медленнее развивались симптомы заболевания [25]. Мутанты rpoN (сигма-
фактор у54) P. syringae pv. maculicola ES4326 и P. syringae pv. glycinea PG4180
были непатогенны для растений арабидопсиса и сои и утрачивали способ-
ность индуцировать реакцию сверхчувствительности у табака [26]. Альтер-
нативный σ-фактор HrpL (σL) контролирует активацию транскрипции генов
регулона hrp/hrc (в частности, avr-генов), которые детерминируют круг хо-
зяев и устойчивость фитопатогенных бактерий к факторам среды. В част-
ности, продукт гена hrpL участвует в регуляции образования токсина коро-
натина у P. syringae pv. tomato DC300 [26].

Существует также связь между синтезом стрессор-индуцибельных белков
и фенотипическим выражением вирулентности. Например, инактивация
регуляторного гена теплового шока htrA у S. typhimurium приводит к обра-
зованию авирулентных мутантов [27].

Регуляторная роль изменения конформации ДНК. Полагают, что
эффекты экзогенных и эндогенных воздействий могут восприниматься
непосредственно на уровне торзионного давления (конформации) клеточной
ДНК [28]. Функции регуляторов транскрипции, направленные на сти-
муляцию открытия промоторов генов-мишеней, во многом определяются
топологическим состоянием ДНК, которое, с одной стороны, является инди-
катором условий внешней среды, а с другой, само по себе регулирует актив-
ность промоторов. Было высказано предположение о существовании потен-
циально активных последовательностей генов (эпигенетических программ),
специфичных к данным условиям (конформационное состояние ДНК, интер-
вал концентрации противоионов) [29].
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Экспрессия генов, связанных с вирулентностью, также зависит от супер-
спирализации ДНК. Мутации в генах бактериальных топоизомераз, контро-
лирующих суперспирализацию ДНК, в некоторых случаях приводят к изме-
нению экспрессии факторов вирулентности [30]. Изменения конформацион-
ной структуре хроматина, с одной стороны, способствует переключению
режима функционирования клеток в новый режим функционирования, в
частности, активация SOS-системы репарации и системы глобального регу-
лятора RpoS, а с другой, сами контролируются генами SOS- и RpoS-ре-
гулонов.

Выводы. Накопленные к настоящему времени результаты исследований
свидетельствуют, что у ряда бактерий возможна стимуляция экспрессии
факторов патогенности в ответ на повреждающее действие различных
стрессоров. Для факторов вирулентности, регулируемых таким способом,
характерны неспецифическая токсичность и супрессивное действие на
защитные системы хозяина, независимо от его таксономического положения.
Ввиду этого существует потенциальная опасность преодоления такими
патогенами существующих видовых барьеров и появления новых заболе-
ваний, что особенно вероятно при действии различных стрессовых факторов
в экологически неблагоприятных условиях.
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Резюме
Розглянуто неспецифічні механізми регуляції експресії факторів патогенності

з точки зору адаптивної відповіді бактерій. В якості прикладів показано роль SOS-
cистеми репарації та глобального регулятора RpоS в цих процесах.

Рассмотрены неспецифические механизмы регуляции экспрессии факторов
патогенности с точки зрения адаптивного ответа бактерий. В качестве примеров
показана роль SOS-cистеми репарации и глобального регулятора RpоS в этих
процессах.

The unspecific mechanisms of pathogenicity factors expression are considered from
the point of view the adaptive answer of bacteria. As examples the role of SOS-repair and
global regulator RpoS are examined in these processes.
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МОЛЕКУЛЯРНО-ЦИТОГЕНЕТИЧЕСКОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ
И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ЦМС ФОРМ В СЕЛЕКЦИИ

НА ГЕТЕРОЗИС ОЗИМОЙ РЖИ (SECALE CEREALE L.)
Исследования, связанные с использованием эффекта гетерозиса, прово-

дятся практически у всех культур. С точки зрения практического использо-
вания эффекта гетерозиса, рожь занимает в настоящее время лидирующее
положение среди злаков. Новым подходом в гетерозисной селекции озимой
ржи является использование цитоплазматической мужской стерильности
(ЦМС). Современные гибриды F1 озимой ржи с использованием ЦМС пре-
вышают по урожайности традиционные популяционные сорта на 15–20%
(Geiger, 1985). Использование цитоплазматической мужской стерильности
(ЦМС) даёт возможность проведения контролируемых скрещиваний у ржи.


