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 ` Универсальными участниками сигнальных путей, координирующими процессы роста и развития растений, являются 
регуляторы гиббереллинового ответа DELLA-белки. Эта регуляция обеспечивается путем интеграции внешних воздей-
ствий, а также внутренних сигналов, таких как изменение в уровне фитогормонов и вторичных мессенджеров. Поскольку 
DELLA-белки чрезвычайно чувствительны к повышению или же снижению эндогенного уровня гибберелловой кисло-
ты (ГК), их прямое взаимодействие с транскрипционными факторами модулирует активность последних, а следовательно, 
и уровень экспрессии генов-мишеней в ответ на внешние воздействия, вызывающие изменения в уровне ГК. Одна из 
наиболее важных функций, которые выполняют DELLA-белки, связана с их участием в регуляции развития симбиозов 
растений с азотфиксирующими клубеньковыми бактериями и грибами арбускулярной микоризы. Однако молекулярные 
механизмы влияния DELLA-белков на развитие симбиозов остаются малоизученными. В обзоре проведен анализ клас-
сических и современных данных о функционировании DELLA-белков у растений. 
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 ` The regulators of the gibberellin response, the DELLA proteins, are universal participants of signaling pathways that coordinate 
the processes of plant growth and development. This regulation is provided by the integration of external effect, as well as internal 
signals, such as a level of phytohormones and secondary messengers. Since DELLA proteins are extremely sensitive to increasing 
or decreasing of the gibberellic acid (GA) endogenous level, their direct interaction with transcription factors modulates the activity 
of the latter, and, consequently, the level of expression of target genes in response to external signals causing changes in the level 
of GA. However, the molecular mechanisms of the effect of DELLA proteins on the development of symbiosis remain poorly under-
stood. The review analyzes classical and modern data on the functioning of DELLA proteins in plants.

 ` Keywords: DELLA proteins; growth and development; symbiosis; legume-rhizobial symbiosis; transcription factors.

ВВЕДЕНИЕ
Способность растений своевременно реагировать 

на изменение внешних условий среды лежит в основе 
их выживания. Однако такая быстрая реакция требу-
ет наличия универсальных регуляторов, которые спо-
собны своевременно воспринимать и преобразовывать 
поступающую информацию. В настоящее время накап-
ливается все больше данных о том, что универсаль-
ными участниками сигнальных путей, координирую-
щими процессы роста и развития растений, являются 
регуляторы гиббереллинового ответа DELLA-белки. 
DELLA составляют одно из подсемейств GRAS-тран-
скрипционных факторов, при этом GRAS-домен был 

назван по имени первых трех открытых GRAS-транс-
крипционных факторов GA INSENSITIVE (GAI), 
REPRESSOR OF GA1-3 (RGA) и SCARECROW 
(SCR) у Arabidopsis thaliana [1]. Два из них, а имен-
но GAI и RGA, являются DELLA-белками. Впослед-
ствии были обнаружены другие представители подсе-
мейства, в частности, у арабидопсиса известно пять 
DELLA-белков, и, помимо RGA и GAI, к ним отно-
сятся также RGA-LIKE1 (RGL1), RGL2 и RGL3 [2]. 
Свое название DELLA-белки получили благодаря на-
личию на N-конце особой последовательности ами-
нокислот (DELLA-домена), консервативной для всех 
высших растений. На N-конце также присутствует 
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VHYNP-домен, и вместе с DELLA-доменом они от-
вечают за связывание с активированным рецептором 
к гиббереллинам (GA INSENSITIVE DWARF1, GID1). 
На C-конце DELLA-белков, соответственно, присутст-
вует GRAS-домен, включающий несколько консерва-
тивных для GRAS-семейства мотивов (LHRI, VHIID, 
LHRII, PFYRE и SAW), и сигнал ядерной локализа-
ции [3, 4]. GRAS-домен отвечает за такие функции 
GRAS-белков, как перемещение из клетки в клетку 
и взаимодействие с другими транскрипционными факто-
рами. В белок-белковых взаимодействиях важнейшую 
роль играют LHR-мотивы GRAS-домена.

В связи с отсутствием у DELLA-белков ДНК-связы-
вающего домена они регулируют транскрипцию двумя пу-
тями: через взаимодействие непосредственно с ДНК-свя-
зывающим доменом транскрипционного фактора, что 
ингибирует его влияние на экспрессию гена-мишени 
(ингибирующий эффект), или же через взаимодействие 
с транскрипционным фактором в качестве коактиватора, 
что, в свою очередь, индуцирует транскрипцию (активи-
рующий эффект) [5]. Число транскрипционных факторов, 
регулируемых DELLA-белками, по некоторым оценкам, 
составляет более ста [6].

DELLA-БЕЛКИ — НЕГАТИВНЫЕ РЕГУЛЯТОРЫ  
ГИББЕРЕЛЛИНОВОГО ОТВЕТА У РАСТЕНИЙ

Гиббереллины представляют собой фитогормоны, 
регулирующие процессы роста и развития на протяже-
нии всего жизненного цикла растения, включая клеточ-
ные деление и элонгацию, рост побега и корня, а так-
же цветение, развитие плода и созревание семян [7]. 
Большинство гиббереллинов являются кислотами, 
и поэтому принято обозначение ГК (гибберелловая 
кислота). Первоначально DELLA-белки рассматрива-
ли как репрессоры роста растений. Несколько позже 
было установлено, что DELLA-белки служат негатив-
ными регуляторами генов, экспрессия которых активи-
руется ГК [4].

Повышение уровня ГК и ее связывание с рецепто-
ром GID1 вызывает деградацию DELLA-белков, в ос-
нове которой лежит узнавание компонентами сигналь-
ного пути F-box белками (GID2 в рисе Oryza sativa 
и SLEEPY в A. thaliana) DELLA-белков, что инду-
цирует сборку SCF E3 убиквитин-лигазного комплек-
са и последующую деградацию в 26S протеасоме [8]. 
Деградация DELLA-белков подавляет их репрессорное 
действие и, возможно, освобождает из комплекса ре-
цептор GID1, который может участвовать во взаимо-
действии с другими молекулами DELLA-белков [9]. 
При этом некоторые DELLA-белки оказываются менее 
чувствительны к разрушению под влиянием ГК, чем 
другие [10, 11].

Исследования показали, что ГК вовлечена и в ответ 
растений на действие различных биотических и абиоти-
ческих стрессовых факторов. Эндогенный уровень ГК, 

по-видимому, зависит от таких внешних сигналов, как 
уровень освещенности и температура, а также регу-
лируется различными фитогормонами [12]. Поскольку 
DELLA-белки чрезвычайно чувствительны к повыше-
нию или же снижению эндогенного уровня ГК, их пря-
мое взаимодействие с транскрипционными факторами 
модулирует активность последних, а следовательно, 
и уровень экспрессии генов-мишеней в ответ на внеш-
ние воздействия, вызывающие изменения в уровне ГК.

Следует также отметить, что регуляция метаболизма 
с участием ГК может осуществляться, по крайней мере 
частично, независимо от DELLA-белков [13]. Напри-
мер, повышение концентрации кальция в цитозоле при 
обработке ГК наблюдается уже через две минуты после 
обработки, а уровень DELLA-белков вследствие их де-
градации существенно снижается лишь через 5–10 ми-
нут [14], поэтому процессы, происходящие в цитозоле 
в первые минуты в ответ на обработку ГК, не могут 
контролироваться DELLA-белками.

Комплексный анализ генов-мишеней для DELLA-бел-
ков показал, что помимо ответа на изменение уров-
ня ГК в связи с различными внешними воздействия-
ми DELLA-белки также необходимы для поддержания 
гомеостаза ГК. В нескольких работах было продемон-
стрировано, что в мутантах della-уровень экспрессии 
генов, ответственных за биосинтез ГК, значительно 
снижен [15, 16]. Однако то, что DELLA-белки не име-
ют ДНК-связывающего домена и их влияние на био-
синтез ГК осуществляется посредством связывания 
с транс крипционными факторами, указывает на нали-
чие таких регуляторов, но их поиск представляет слож-
ную задачу. Тем не менее установлено, что в контроле 
биосинтеза ГК антагонистом DELLA-белка может быть 
белок SCARECROW-LIKE3 [17].

Существует ряд работ, в которых показано, что гены 
биосинтеза ГК Ga20ox и Ga3ox находятся под непо-
средственным контролем DELLA-белков [18], при этом 
в некоторых более поздних исследованиях прямого 
влияния DELLA-белков выявлено не было [17]. Дан-
ные о воздействии DELLA-белков на гены распада ГК 
также неоднозначны. В результате анализа della-мутан-
тов у гороха Pisum sativum L. было установлено зна-
чительное увеличение экспрессии гена GA2ox, контр-
олирующего распад ГК, на ранних сроках развития 
проростков (6 дней) [16]. Однако у мутанта по гомо-
логичным генам DELLA у родственного бобового ра-
стения Medicago truncatula существенной разницы 
в уровне экспрессии гена GA2ox по сравнению с ди-
ким типом в процессе развития растений обнаружено 
не было [15].

ЭВОЛЮЦИЯ КОМПЛЕКСА РЕЦЕПТОР GID1 — DELLA
Появление сигнального пути, активируемого рецеп-

тором GID1, наиболее вероятно, произошло после от-
деления сосудистых растений от мхов. Рецептор GID1 
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и DELLA-подобные белки были обнаружены уже 
во мхах, однако для них не было выявлено ни пря-
мого связывания рецептора с гормоном, ни влияния 
рецептора на DELLA-белки [19]. Первые функцио-
нально активные DELLA-белки появились, по-види-
мому, в плаунах, так как в Selaginella moellendorffii 
и S. kraussiana был обнаружен уже активный ком-
плекс GID1 – DELLA [19]. При этом важно отметить, 
что в плаунах функции сигнального пути, активируемо-
го ГК, по-видимому, отличаются от аналогичных в выс-
ших растениях, так как обработка ГК не стимулирует 
рост Selagginella spp. [20]. Истинные DELLA-белки 
были идентифицированы в голосеменных и покрытосе-
менных растениях [21].

В результате исследования геномов покрытосемен-
ных растений было установлено, что у двудольных, 
в отличие от однодольных, гены, кодирующие DELLA-
белки, часто дуплицированы и функции белков дивер-
сифицированы. На основании филогенетического ана-
лиза было показано наличие двух клад DELLA-белков 
у двудольных растений. При этом число генов, кодиру-
ющих эти белки, не одинаково у таких таксономических 
групп, как Asterids и Rosids. Так, у Rosids таких ви-
дов, как Populus, Pisum и Medicago, а также у видов 
из семейства Brassicaceae обнаружены представители 
двух клад DELLA-белков. У Asterids же, например, 
в Solanum lycopersicum и Latuca spp. найдены толь-
ко DELLA-белки, относящиеся к кладе 1. Отсутст-
вие известных DELLA-белков, относящихся к кладе 2 
у Asterids, вероятно, может быть обусловлено непол-
ными данными по анализу геномов этих видов. Однако 
у мутантов S. lycopersicum (Asterids) по единственно-
му гену DELLA выявлены нарушения, характерные для 
множественных мутантов della у Rosids [22].

Для DELLA-белков характерна функциональная из-
быточность, и они вполне могут быть взаимозаменяемы. 
Например, для двух DELLA-белков арабидопсиса RGA 
и RGL была показана возможность функциональной 
взаимозаменяемости. Ранее было установлено, что ген 
RGA вовлечен в регуляцию метаболизма ГК в тех орга-
нах, где RGL в норме не экспрессируется (гипокотиль, 
листья, побег). В мутанте rga наблюдали снижение 
экспрессии генов биосинтеза ГК (GA20ox1, GA20ox2 
и GA20x8) [23]. Однако, когда в мутантных по гену RGA 
растениях ген RGL был экспрессирован под промото-
ром RGA, происходило восстановление функции гена. 
Эти данные свидетельствуют о том, что, по-видимому, 
функциональная диверсификация DELLA-белков опре-
деляется местом их синтеза и окружением, а не разли-
чиями в биохимической активности [22].

РОЛЬ DELLA-БЕЛКОВ В ИНТЕГРАЦИИ ДЕЙСТВИЙ  
ФИТОГОРМОНОВ

Регуляция процессов роста и развития органов ра-
стения требует четкой координации процессов проли-

ферации и дифференцировки. Эта регуляция обеспечи-
вается путем интеграции внешних воздействий, а также 
внутренних сигналов, таких как изменение уровней фи-
тогормонов и вторичных мессенджеров [24].

В настоящее время накоплены данные, подтвер-
ждающие, что DELLA-белки являются регуляторами, 
интегрирующими действие различных фитогормонов, 
и таким образом координируют регулируемые ими про-
цессы. Еще в 1958 г. было показано, что удаление вер-
хушки побега у A. thaliana ведет к нарушению роста 
корней и делает растение нечувствительным к воздей-
ствию ГК [25]. Однако при обработке ауксином места 
удаления верхушки рост корней восстанавливался, что 
свидетельствовало о том, что влияние верхушки побе-
га на рост корней происходит посредством регуляции 
полярного транспорта ауксина от побега к корням. 
Это свидетельствует о том, что влияние этих гормонов 
(ГК и ауксина) однонаправленно. Вероятно, процесс 
деградации DELLA-белков под действием ГК сложнее, 
чем кажется на первый взгляд, и, по-видимому, может 
быть связан с действием ауксина.

В экспериментах на растениях A. thaliana, в кор-
нях которых синтезировали DELLA-белки RGA, сли-
тые с GFP (RGA-GFP), было продемонстрировано, что 
обработка ГК вызывает быстрое исчезновение мече-
ного белка из ядер клеток корня. Однако у растений, 
у которых верхушка побега была удалена, даже спустя 
4 часа после обработки ГК наблюдали детектируемый 
уровень RGA-GFP, хотя он был ниже, чем в контроль-
ных необ работанных растениях. При этом, если место 
удаления верхушки обрабатывали индолилуксусной ки-
слотой (ИУК), происходило столь же быстрое исчезно-
вение RGA-GFP, как и в случае с контрольным расте-
нием. Эти данные свидетельствуют о том, что вероятный 
механизм ауксинзависимого роста корней связан с усиле-
нием влияния ГК на разрушение DELLA-белков [26].

Обратный по действию на DELLA-белки эффект 
наблюдается при применении этилена. Известно, что 
фитогормон этилен ингибирует рост вегетативных ор-
ганов растения. Однако, как оказалось, этот процесс 
может также зависеть от DELLA-белков, по крайней 
мере частично. При отсутствии в среде 1-аминоцикло-
пропан-1-карбоксилата (АЦК) — предшественника 
био синтеза этилена — длина корней у растений дикого 
типа и della-мутантов (rga и gai) была примерно одина-
кова. Вместе с тем при выращивании на среде с добав-
лением АЦК корни растений дикого типа были короче, 
чем у мутантов rga или gai, развивавшихся в тех же 
условиях (что свидетельствовало о нечувствительно-
сти мутантов к этилену). У двойного мутанта rga gai 
по двум DELLA-белкам RGA и GAI корни были даже 
длиннее, чем у одиночных мутантов rga и gai [27]. Ис-
следования по обработке растений ГК, в корнях кото-
рых был синтезирован белок RGA-GFP, показали, что 
наблюдаемая обычно в данных условиях деградация 
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DELLA-белков значительно подавляется при добавле-
нии этилена. Таким образом, влияние этилена на рост 
растений, по-видимому, опосредовано его воздействием 
на DELLA-белки, повышающем их стабильность [27]. 
При изучении механизмов влияния этилена было уста-
новлено, что они не связаны с повышением экспрессии 
генов, кодирующих DELLA-белки, но, вероятно, зави-
сят от регулятора сигнального ответа на этилен CTR1 
(CONSTITUTIVE TRIPLE RESPONSE1). В отсутствие 
этилена CTR1 ингибирует экспрессию этиленрегулиру-
емых генов. Однако при увеличении концентрации эти-
лена действие репрессора подавляется [28]. В корнях, 
где экспрессия CTR1 была подавлена путем введения 
конструкции для РНК-интерференции, в ответ на об-
работку ГК уровень RGA-GFP менялся мало, то есть 
в этих условиях DELLA-белки были устойчивы к об-
работке ГК. Наличие связи между действием этилена 
и ГК в регуляции роста растения показано и в других 
исследованиях [29, 30].

В контроле развития и поддержании размера апи-
кальной меристемы корня существенную роль играют 
фитогормоны ауксин и цитокинин. В поддержании ак-
тивности апикальной меристемы корня основное зна-
чение имеет ауксин, который стимулирует клеточные 
деления. В проксимальной части меристемы наблюда-
ется переход клеток от деления к дифференцировке, это 
коррелирует со снижением градиента ауксина в данном 
участке корня. Цитокинин влияет на клеточную диффе-
ренцировку, подавляя стимулирующий эффект ауксина 
на деление клеток. Этот эффект осуществляется в ре-
зультате взаимодействия регуляторов цитокининового 
и ауксинового ответа. В частности, у Arabidopsis регуля-
тор цитокининового ответа B-типа, транскрипционный 
фактор ARR1, может индуцировать экспрессию гена 
репрессора ауксинового ответа Aux/IAA (IAA3/SHY2), 
который подавляет экспрессию генов PIN, кодирующих 
переносчики ауксина, что, таким образом, ингибиру-
ет транспорт ауксина [31, 32]. Известно, что в регу-
ляции развития меристем важную роль играет также 
ГК, действие которой синергично действию ауксина. 
Данные последних лет свидетельствуют, что, вероятно, 
именно ГК выступает посредником влияния цитокинина 
и ауксина друг на друга, причем действие это опосредо-
вано влиянием ГК на DELLA-белки. Установлено, что 
ГК обусловливает негативную регуляцию цитокининово-
го ответа посредством влияния на ARR1. Действительно, 
при экзогенной обработке ГК уровень экспрессии ARR1 
в корнях значительно снижался. У мутантa rga (дефект-
ного по DELLA-белку RGA), у которого влияние ГК 
конститутивно, уровень экспрессии ARR1 и регулируе-
мого им SHY2 был также снижен, что позволяет пола-
гать, что регуляция цитокининового ответа ГК связана 
с дестабилизацией DELLA-белков [31].

Оказалось также, что DELLA-белки участвуют 
и в непосредственной регуляции полярного транспорта 

ауксина. В условиях недостатка ГК снижается количест-
во переносчиков PIN в плазматической мембране (ПМ) 
клеток корня и повышается их перенос в вакуоли. При 
повышении уровня ГК происходит ингибирование пе-
реноса PIN в вакуоли и, как следствие, повышается 
содержание PIN в ПМ [33]. Оказалось, что у мутанта 
арабидопсиса, у которого с помощью РНК-интерферен-
ции были подавлены все пять известных для этого вида 
генов, кодирующих DELLA-белки, обработка высокими 
концентрациями ГК не приводила к увеличению содер-
жания PIN в ПМ [34]. При этом обработка ингиби-
тором биосинтеза ГК паклобутразолом вызывала сни-
жение содержания PIN в ПМ [35]. Эти эксперименты 
демонстрируют, что ГК контролирует транспорт аукси-
на посредством переносчиков PIN через DELLA-белки. 
Известно, что в контроле переноса PIN могут участво-
вать регуляторы сборки тубулина префолдины (от англ. 
prefoldin), функция которых связана с регуляцией фол-
динга элементов цитоскелета и их динамики при взаи-
модействии с DELLA-белками [36].

Таким образом, анализ исследований показал суще-
ствование взаимодействий между сигнальными путями, 
активируемыми ГК, ауксином, цитокинином и эти-
леном. Природа этих взаимодействий пока до конца 
не ясна, однако появляется все больше данных о том, 
что DELLA-белки представляют собой важные регуля-
торы, контролирующие взаимодействие между фитогор-
монами.

УЧАСТИЕ DELLA-БЕЛКОВ В КОНТРОЛЕ ОБРАЗОВАНИЯ 
АКТИВНЫХ ФОРМ КИСЛОРОДА

Влияние DELLA-белков на интеграцию внутренних 
сигналов не ограничивается регуляцией фитогормо-
нальных взаимодействий, а включает также контроль 
за уровнем вторичных мессенджеров, таких как актив-
ные формы кислорода (АФК). Уровень АФК значитель-
но повышается у растений при взаимодействии с фито-
патогенами [37], а также под влиянием абиотических 
стрессовых факторов (например, при повышенной за-
соленности почвы и т. п.) [38].

Согласно данным последних лет ГК может влиять 
на уровень АФК, однако механизм этой регуляции стал 
более понятен после того, как появились данные о том, 
что в этом процессе участвуют DELLA-белки. В иссле-
довании, проведенном на арабидопсисе, было показано, 
что DELLA-белки способствуют сохранению низкого 
уровня АФК у растений в условиях стресса и, таким 
образом, задерживают наступление клеточной смерти. 
В основе этого регуляторного механизма лежит способ-
ность DELLA-белков к индукции экспрессии АФК-ути-
лизирующих ферментов, в частности супероксиддисму-
тазы [39].

Помимо стимуляции клеточной смерти, АФК вы-
полняют разнообразные функции в процессах роста 
и развития растений и, в частности, являются важ-
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ными регуляторами роста и развития корней [40]. 
Например, существенную роль АФК играют в разви-
тии корневых волосков. Мутант по гену, кодирующе-
му NADPH-окси дазу, имеет сильно редуцированные 
корневые волоски. У мутанта по четырем генам (GAI, 
RGA, RGL1 и RGL2), кодирующим DELLA-белки, кор-
невые волоски удлинены, однако обработка такого му-
танта ингибитором NADPH-оксидазы уменьшает длину 
корневых волосков [39].

УЧАСТИЕ DELLA-БЕЛКОВ В РЕГУЛЯЦИИ  
РАЗВИТИЯ СИМБИОЗА БОБОВЫХ РАСТЕНИЙ  
С АЗОТФИКСИРУЮЩИМИ БАКТЕРИЯМИ

Одна из наиболее важных функций, которые выпол-
няют DELLA-белки, связана с их участием в регуляции 
развития симбиоза бобовых растений с азотфиксирующи-
ми клубеньковыми бактериями, который приводит к по-
явлению новых органов на корнях растений — клубень-
ков. Возникновение симбиоза инициируется под влиянием 
сигнальных молекул ризобий Nod-факторов, которые ак-
тивируют две реализующиеся параллельно программы — 
развитие инфекции и органогенез клубенька.

В рецепции Nod-факторов участвуют рецептор-
подобные трансмембранные киназы с LysM-моти-
вами во внеклеточном домене [41–43]. Активация 
сигнального пути приводит к возникновению периоди-
ческих колебаний уровня кальция в ядре клеток корня, 
что способствует активации кальций/кальмодулин-за-
висимой киназы (CCaMK), которая в свою очередь сти-
мулирует работу нескольких транскрипционных факто-
ров, таких как IPD3/CYCLOPS, а также NSP1, NSP2, 
ERN1 и NIN, регулирующих экспрессию генов-мише-
ней [44].

Было установлено, что в контроле формирования 
и развития клубеньков большое значение имеют фи-
тогормоны, которые тесно взаимодействуют с компо-
нентами сигнального пути, активируемого Nod-фак-
торами. Существенную роль в этом процессе играют 
фитогормоны ауксин и цитокинин. Показано, что му-
тация, приводящая к постоянной активации рецептора 
цитокинина CRE1/LHK1, способствовала формиро-
ванию клубеньков в отсутствие ризобий, а у мутантов 
с нарушением функциональной активности рецептора, 
напротив, наблюдалось существенное снижение коли-
чества клубеньков. При взаимодействии цитокинина 
с рецептором CRE1/LHK1 активируется сигнальный 
путь, компоненты которого могут непосредственно вли-
ять на транспорт либо биосинтез ауксина. У мутантов 
cre1 не наблюдали тех изменений в локализации бел-
ков PIN и полярном транспорте ауксина, которые про-
исходят как при обработке Nod-факторами, так и при 
инокуляции ризобиями у растений дикого типа [45, 46]. 
При этом ингибиторы транспорта ауксина при обра-
ботке корней растений могут индуцировать появление 
клубенькоподобных структур [47].

Однако механизмы контроля развития симбиоза 
с участием цитокинина и ауксина требуют согласован-
ного взаимодействия c другими фитогормонами, прежде 
всего ГК. ГК оказывает существенное влияние на раз-
витие симбиоза, и, поскольку основными регулятора-
ми, реагирующими на изменения уровня ГК, являются 
DELLA-белки, их роль в симбиозе также важна.

Эксперименты с экзогенным добавлением ГК по-
зволяют оценить влияние DELLA-белков на развитие 
инфекции и органогенез клубеньков. Установлено, что 
обработка ГК ингибирует экспрессию генов, кодиру-
ющих транскрипционные факторы NSP2 и NIN, ко-
торые могут активироваться под влиянием Nod-фак-
торов, а также цитокинина. Повышенная экспрессия 
гена, кодирующего позитивный регулятор действия 
ГК SLEEPY1, также негативно влияет на клубенько-
образование [48].

ГК оказывает негативное влияние на процесс фор-
мирования инфекционных нитей. У мутанта гороха 
na по гену биосинтеза ГК наблюдали значительное 
увеличение числа образующихся инфекционных ни-
тей. Напротив, обработка мутанта na экзогенным ГК 
снижала количество инфекционных нитей (оно было 
лишь несколько выше уровня, наблюдаемого у дикого 
типа) [49].

Сходным образом обработка растений M. trun
catula ГК существенно снижала число формируемых 
инфекционных нитей, их количество было также сни-
жено у мутантов della (у которых ГК действует кон-
ститутивно) [50]. Поскольку у DELLA-белков сайт 
связывания с рецептором GID1 находится на N-конце, 
мутации в этой области приводят к нарушению сборки 
комплекса GID1 с DELLA-белками, что препятству-
ет деградации DELLA-белков под влиянием ГК. Син-
тез в растениях формы DELLA-белка (DELLA∆18), 
нечувствительной к влиянию ГК, вызывает увеличение 
числа инфекционных нитей в клетках эпидермиса, хотя 
клубеньки при этом не формируются. Данный эффект 
можно объяснить тем, что обработка ГК подавляет раз-
витие инфекционных нитей и происходит в результате 
влияния на DELLA-белки [50].

Обработка растений высокими концентрациями ГК 
(превышающими уровень эндогенного содержания) 
приводила к снижению клубенькообразования прямо 
пропорционально концентрации. При этом добавление 
ингибитора биосинтеза ГК паклобутразола стимулиро-
вало клубенькообразование [50].

Однако, вероятно, в зависимости от концентрации 
ГК ее влияние на процесс развития клубеньков может 
быть разным. У таких бобовых растений, как горох 
и Sesbania rostrata, мутации по генам биосинтеза ГК 
(что определяет пониженный уровень ГК) вызывают 
значительное снижение количества образующихся клу-
беньков. При обработке таких мутантов ГК клубенько-
образование восстанавливается [51]. Важно отметить, 
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что те редкие клубеньки, которые иногда образуются 
у растений, мутантных по генам биосинтеза ГК, харак-
теризуются измененной морфологией и они меньше тех, 
что формируются у растений дикого типа [51]. Сходный 
внешний вид клубеньков обусловливают также высокие 
концентрации ингибитора ГК паклобутразола [49].

Эти данные дают основание полагать, что ГК играет 
двойную роль в процессе развития ризобиального сим-
биоза, так как, с одной стороны, определяет негативную 
регуляцию развития инфекции, а с другой — положи-
тельно влияет на клубенькообразование в конкретном 
диапазоне концентраций. Следует отметить, что сход-
ная регуляция показана и для цитокинина. Цитоки-
нин оказывает положительное влияние на начальные 
этапы органогенеза клубеньков, но негативно влияет 
на развитие инфекции в эпидермисе [48]. Это означа-
ет, что в процессе развития симбиоза, вероятно, поло-
жительное и негативное влияние фитогормонов тесно 
связано с местом и временем их действия, а также 
с их влиянием друг на друга. Недавно было показано, 
что обработка ГК может снижать содержание некото-
рых форм цитокинина в корнях и этот эффект зависит 
от DELLA-белков [52]. Таким образом, DELLA-белки 
могут влиять и на метаболизм цитокинина при клубень-
кообразовании.

Участие DELLA-белков в контроле развития ризоби-
ального симбиоза, вероятно, имеет место уже на ран-
них стадиях этого процесса. С помощью дигибридной 
дрожжевой системы и бимолекулярной флуоресцент-
ной комплементации (от англ. bimolecular fluorescence 
complementation, BiFC) удалось выявить взаимодейст-
вия между DELLA-белками и транскрипционным фак-
тором IPD3/CYCLOPS M. truncatula (регулятором сиг-
нального пути, активируемого Nod-факторами) [50, 53]. 
При этом DELLA могут активировать сборку комплекса 
между CCaMK-IPD3/CYCLOPS-DELLA, что усиливает 
фосфорилирование IPD3/CYCLOPS [53].

Было также установлено участие DELLA-бел-
ков и в формировании другого комплекса, играю-
щего важную роль в сигнальной регуляции симбио-
за, а именно NSP1 – NSP2 [50, 53]. Как и в случае 
с IPD3/CYCLOPS, связывание трех DELLA-белков 
M. truncatula с транскрип ционным фактором NSP2 сти-
мулирует сборку комплекса с NSP1. Кроме того, через 
формирование комплекса NSP1 – NSP2 DELLA-белки 
могут вызывать индукцию экспрессии гена ERN1, коди-
рующего транскрипционный фактор. При транс фекции 
в протопласты арабидопсиса NSP1- и NSP2-тран-
скрипционных факторов наблюдается весьма слабая 
индукция репортерного гена, соединенного с промото-
ром ERN1, но при котрансфекции с DELLA эта индук-
ция значительно усиливается. Анализ экспрессии ге-
нов — маркеров развития симбиоза подтверждает, что 
экспрессия ERN1 и активируемого им гена ENOD11 
снижена у della-мутантов.

Наконец, с помощью коиммунопреципитации было 
показано, что DELLA-белки могут служить связующим 
звеном между IPD3 и NSP2, так как их преципитация 
отмечалась только в присутствии DELLA. Кроме того, 
DELLA-белки взаимодействуют с другим участни-
ком сигнального пути — транскрипционным фактором 
NF-YA1 [50].

Интересно, что уровень экспрессии генов, коди-
рующих NSP1- и NSP2-транскрипционные факторы, 
может отличаться у двойного della1 della2 и одиноч-
ного della1 мутантов M. truncatula. В двойном мутанте 
уровень экспрессии обоих генов NSP1 и NSP2 оказал-
ся значительно снижен по сравнению с диким типом. 
Эти данные согласуются с тем, что экзогенная обработ-
ка ГК также снижала уровень экспрессии этих генов, 
и, следовательно, это снижение опосредовано деграда-
цией DELLA-белков под влиянием ГК [15]. В одиноч-
ном же мутанте значительной разницы в экспрессии 
NSP1 и NSP2 по сравнению с диким типом выявлено 
не было, что, вероятно, свидетельствует о том, что 
DELLA-белки могут частично компенсировать функции 
друг друга [50].

DELLA-БЕЛКИ — ОБЩИЕ КОМПОНЕНТЫ 
СИГНАЛЬНОГО ПУТИ, КОНТРОЛИРУЮЩЕГО 
РАЗВИТИЕ БОБОВО-РИЗОБИАЛЬНОГО 
СИМБИОЗА И СИМБИОЗА С ГРИБАМИ АРБУСКУЛЯРНОЙ 
МИКОРИЗЫ

Под влиянием сигнальных молекул, выделяемых 
грибами арбускулярной микоризы (АМ), у растений 
активируются процессы, которые способствуют росту 
и распространению грибных гиф в тканях корня и фор-
мированию межклеточного мицелия. На дальнейших 
этапах происходит развитие гиф в клетках коры и фор-
мирование специализированных структур, называемых 
арбускулами [54]. Через арбускулы в корень поступают 
фосфор и азот, а со стороны растения гриб получает 
углеводы [55]. Развитие симбиоза с грибами АМ регу-
лируется в соответствии с фосфатным, азотным и фо-
тосинтетическим статусом растения.

Показано, что многие компоненты сигнального ка-
скада, активируемого при развитии симбиоза, явля-
ются общими как для азотфиксирующего симбиоза, 
так и для симбиоза с грибами АМ. Среди них CCaMK 
и транскрипционные факторы IPD3/CYCLOPS, NSP1 
и NSP2 [56, 57]. Относительно недавно стало известно, 
что DELLA-белки также необходимы для развития сим-
биоза с грибами АМ, то есть они служат «общими» ре-
гуляторами при развитии двух типов симбиозов [15, 53].

На модельном бобовом растении M. truncatula было 
продемонстрировано, что у растений в условиях недо-
статка фосфора уровень экспрессии генов, кодирующих 
DELLA-белки, значительно повышается и остается вы-
соким в процессе развития симбиоза, однако снижается 
при добавлении в среду фосфора. При анализе мутантов 
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по DELLA-белкам было показано, что после инокуля-
ции грибами АМ у одиночных мутантов della1 и della2 
развитие микоризы происходит так же, как у дикого 
типа, однако в двойном мутанте формирование ар-
бускул снижается на 85 %. Транскрипция генов MtPT4 
и MtLEC5, являющихся маркером развития арбускул 
в клетках инокулированных растений [58], в двойном 
мутанте была значительно снижена, как и уровень эк-
спрессии маркера развития гриба — гена альфа-тубу-
лина Glomus versiforme [15].

Синтез в клетках корней белка DELLA1∆18 (полу-
ченного с помощью конструкции Della1∆18), нечувстви-
тельного к действию ГК, индуцировал в корнях растений 
M. truncatula экспрессию некоторых маркеров развития 
симбиоза с грибами АМ MtBCP1 и MtSCP1, MtSbtM1 
и MtVapyrin в отсутствие инокуляции грибами. Сход-
ным образом синтез белка DELLA1∆18 в клетках корня 
растений Lotus japonicus индуцировал экспрессию ге-
нов NSP1 и NSP2, а также активируемого этими транс-
крипционными факторами гена DWARF27, участвующего 
в биосинтезе стриголактонов. Причем такой экспрессии 
достаточно для восстановления способности к формиро-
ванию арбускул у мутанта nsp1 nsp2 [59].

Таким образом, анализ данных по изучению DELLA-
белков в развитии двух типов симбиозов подтвержда-
ет их роль универсальных участников сигнальных путей, 
которые позволяют растениям под влиянием внеш-
них сигналов достаточно быстро активировать внутри-
клеточные регуляторы.

Работа была выполнена при финансовой поддержке 
Российского научного фонда (РНФ 17-76-30016) с ис-
пользованием оборудования ЦКП «Геномные техноло-
гии, протеомика и клеточная биология» на базе ФГБНУ 
ВНИИСХМ.
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