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 ❀ Эндоплазматический ретикулум (ЭПР) является самой большой, окруженной мембраной органеллой, которая выпол-

няет важную роль в функционировании растительной клетки и участвует в ее дифференцировке. С помощью методов 

просвечивающей электронной микроскопии были исследованы морфологические особенности и динамика структурных 

изменений ЭПР в симбиотических клубеньках гороха (Pisum sativum L.) дикого типа и мутантов, блокированных на раз-

личных стадиях развития клубенька. ЭПР развивался от сети отдельных канальцев в меристематических клетках, к разви-

той сети цистерн вокруг ядра и плазмалеммы и сети гранулярных и гладких канальцев, сопровождающих инфекционные 

структуры в колонизированных и инфицированных клетках и симбиосомы в инфицированных клетках. Была выявлена 

корреляция между уровнем развития сети ЭПР и степенью дифференцировки бактероидов. 

 ❀ Ключевые слова: бобово-ризобиальный симбиоз; симбиотический клубенек; неэффективные мутанты; клеточные 

органеллы; Pisum sativum L.
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 ❀ Background. The endoplasmic reticulum (ER) is the largest membrane-bound organelle, which plays an important role 

in the functioning of a plant cell and participates in its differentiation. Materials and methods. Using the methods of trans-

mission electron microscopy, the morphological features and dynamics of structural changes in the ER in symbiotic nod-

ules of pea (Pisum sativum L.) wild-type and mutants blocked at different stages of nodule development were studied. 

Results. ER developed from a network of individual tubules in meristematic cells, to a developed network of cisterns around 

the nucleus and plasmalemma, and a network of granular and smooth tubules accompanying infection structures in colonized 

and infected cells and symbiosomes in infected cells. Conclusions. A correlation was found between the level of development 

of the ER network and the degree of bacteroid differentiation.

 ❀ Keywords: legume-rhizobial symbiosis; symbiotic nodule; ineffective mutants; cell organelles; Pisum sativum L.

ВВЕДЕНИЕ
Все клетки, в том числе и растительные, содержат 

основные клеточные органеллы, такие как ядра, пласти-

ды, митохондрии, эндоплазматический ретикулум (ЭПР), 

аппарат Гольджи и другие компартменты [1, 2]. ЭПР 

представляет собой взаимосвязанную сеть цистерн и ка-

нальцев, которые располагаются по всей цитоплазме. 

Это самая большая, окруженная мембраной органелла 

в эукариотических клетках, которая играет важную роль 

в синтезе, модификации и пе ремещении как раствори-

мых, так и мембранных белков, в биосинтезе и распре-

делении фосфолипидов и стероидов, а также в детокси-

кации различных токсинов [3–5]. Различные функции, 

в которые вовлечен ЭПР, определяют разнообразие его 
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морфологии в различных типах клеток. В развивающих-

ся клетках растений, таких как клетки корневого чехли-

ка и корневых волосков, ЭПР представлен в основном 

цистернами, тогда как в зрелых клетках растений чаще 

всего встречаются канальцы ЭПР. Кроме того, ЭПР пре-

терпевает переходы от цистерн к канальцам и наоборот 

в ходе развития клетки, а также в ответ на биотические 

и абиотические воздействия, что делает его крайне дина-

мической структурой [5].

ЭПР принимает участие в развитии симбиотиче-

ского клубенька бобовых растений как на ранних, 

так и на поздних стадиях [6, 7]. Так, показано, что при 

взаимодействии бактерий Mesorhizobium loti с кор-

невыми волосками Lotus japonicus формирование ми-

кроколонии ризобий и индукция инфекционной нити 

ассоциированы с конденсированной формой ЭПР, при 

которой канальцы формируют плотную сеть [6]. ЭПР 

связывает кончик инфекционной нити с ядром в клетке 

корневого волоска, принимая участие наряду с микро-

трубочками [8] в формировании цитоплазматических 

мостиков [6]. После достижения инфекционной нитью 

основания клетки корневого волоска, конденсирован-

ный ЭПР изменяет свою конфигурацию на открытую, 

представленную небольшими цистернами [6]. Для клу-

беньков Pisum sativum было показано, что сеть ЭПР 

активно развивается в ходе дифференцировки инфици-

рованных клеток, однако в зоне азотфиксации количе-

ство профилей гранулярного ЭПР (ГрЭПР) снижается 

[7]. При исследовании организации ЭПР при формиро-

вании неэффективных клубеньков мутантными штамма-

ми ризобий были получены противоречивые результаты. 

Так, два штамма Rhizobium meliloti R21 vio-r и R21 

tum-r формировали на корнях Medicago sativa неэф-

фективные клубеньки, в которых наблюдалось интен-

сивное развитие сети ГрЭПР [9]. Мутанты R. meliloti 

по генам nifA, nifD, nifH, nifK и fixA также образовыва-

ли клубеньки, в инфицированных клетках которых при-

сутствовали многочисленные профили ГрЭПР [10, 11]. 

В клубеньках мутанта R. meliloti по гену, кодирующему 

сукцинат дегидрогеназу, происходило расширение са-

мих профилей ГрЭПР [12]. В то же время штамм 1019 

R. leguminosarum образовывал неэффективные клу-

беньки на сорте гороха Little Marvel, в которых про-

фили ГрЭПР и полирибосомы встречались редко [13].

Цель данной работы заключалась в изучении 

формирования ЭПР в развитии симбиотического клу-

бенька гороха при эффективном и неэффективном 

симбиозе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Растительный материал и штамм бактерий
Использованные в исследовании генотипы гороха 

(P. sativum L.) представлены в таблице. Для иноку-

ляции был использован штамм R. leguminosarum bv. 

viciae 3841 [14].

Условия выращивания и сбор материала для
анализа

Методика стерилизации и инокуляции семян была 

описана ранее [23]. Растения выращивали в пластико-

вых горшках, содержащих 200 г вермикулита и 100 мл 

безазотного питательного раствора [24]. Растения вы-

ращивали в климатических камерах (Sanyo Electric Co., 

Ltd., Moriguchi, Japan) при контролируемых условиях: 

день/ночь, 16/8 ч; температура, 21 °C; относительная 

влажность 75 %; освещенность ~280 мЕ/м2 · с.

Пробоподготовка материала
После сбора клубеньки были перенесены непосредст-

венно в 2,5 % водный раствор глутаральдегида на 0,01 М 

фосфатном буфере (рН 7,2). После фиксации в течение 

16 ч при температуре 4 °C клубеньки были проведены 

по серии спиртов возрастающей концентрации (по 20 мин 

в 30, 50, 70, 90 и 100 % этаноле при комнатной темпе-

ратуре), затем они были помещены на 10 мин в смесь 

из 100 % этанола и ацетона в соотношении 1 : 1, после 

этого их выдерживали дважды по 20 мин в чистом аце-

тоне. Далее материал пропитывали по 1 ч в трех сменах 

смеси эпоксидной смолы EMbed-812 (Honeywell Fluka, 

Thermo Fisher Scientific, Лонгборроу, Великобритания) 

Таблица

Исходные и мутантные линии гороха (Pisum sativum L.), использованные в эксперименте

Генотип Фенотип Ссылка

SGE Дикий тип [15, 16]

  SGEFix–-1 (sym40)* Гипертрофированные инфекционные капли и инфекционные нити, аномальные бактероиды [15, 17, 18]

 SGEFix–-2 (sym33-3)** Аномальный рост инфекционных нитей внутри клубенька, отсутствие выхода бактерий*** [15, 17, 18]

SGEFix–-3 (sym26) Раннее старение [19]

Sprint-2 Дикий тип [20]

Sprint-2Fix– (sym31) Недифференцированные бактероиды [20]

Примечание. *Ген Sym40 является ортологом гена EFD M. truncatula [21]. **Ген Sym33 является ортологом гена IPD3 

M. truncatula [22]. ***У мутантной линии SGEFix–-2 (sym33-3) «leaky» фенотип, поэтому в некоторых клетках или некоторых 

клубеньках происходит выход бактерий [17, 18].
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и ацетона (в соотношении 1 : 1, 2 : 1 и 3 : 1 соответствен-

но), затем в свежеприготовленной смеси чистой смолы 

в течение ночи при комнатной температуре. Полимери-

зацию проводили в термостате IN55 (Memmert GmbH, 

Швабах, Германия) при 60 °C в течение 48 ч.

Трансмиссионная электронная микроскопия
Для просвечивающей электронной микроскопии ультра-

тонкие срезы (90–100 нм), полученные на ультрамикрото-

ме Leica EM UC7 (Leica Microsystems, Вена, Австрия), 

были собраны на медно-палладиевые сеточки, покрытые 

4 % раствором пироксилина и углеродом. Срезы были 

контрастированы 2 % водным раствором уранилацетата 

в течение 1 ч и цитратом свинца по Рейнольдсу в течение 

Рис. 1. Эндоплазматический ретикулум в симбиотических клубеньках гороха дикого типа. а — клетка меристемы; б — клетка 
меристемы с профилями инфекционных нитей; в — клетка из ранней зоны инфекции; г — клетка из поздней зоны 
инфекции; д — инфицированная клетка из ранней зоны азотфиксации; е — зрелая инфицированная клетка из зоны 
азотфиксации. а, б, д, е — Sprint2; в, г — SGE. Я — ядро; В — вакуоль; ИН — инфекционная нить; ИКа — инфек-
ционная капля; стрелки указывают на профили гранулярного ЭПР. Масштабная линейка: 5 мкм

1 мин. Ткани клубеньков были исследованы и сфотогра-

фированы на просвечивающем электронном микроскопе 

JEM-1400 (JEOL Corporation, Токио, Япония) с цифровой 

камерой Olympus-SIS Veleta (Olympus Corporation, Токио, 

Япония) при ускоряющем напряжении 80 кВ.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Организация ЭПР в симбиотических клубеньках 

гороха дикого типа
В клубеньках линий дикого типа SGE и Sprint-2 

наблюдалась сходная организация ЭПР. В цитоплазме 

меристематических клеток располагалось большое ко-

личество свободных рибосом и редкие профили ГрЭПР 

(рис. 1, а). В колонизированных меристематических 

а

в

д

б

г
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клетках с инфекционными нитями количество профи-

лей ГрЭПР также было невелико (рис. 1, б). В зоне ин-

фекции в молодых инфицированных клетках с редкими 

ювенильными бактероидами, расположенными на пе-

риферии клетки, по-прежнему присутствовали мно-

гочисленные свободные рибосомы, а профили ГрЭПР 

становились более протяженными (рис. 1, в). По мере 

дифференцировки инфицированных клеток в зоне ин-

фекции увеличивалось количество полирибосом, а коли-

чество профилей ГрЭПР возрастало (рис. 1, г). В центре 

клетки вокруг ядра они были представлены длинными 

тяжами канальцев ГрЭПР (рис. 1, г). В зрелых инфици-

рованных клетках в зоне инфекции ГрЭПР наблюдался 

между многочисленными бактероидами, а также рядом 

с ядром, где он формировал параллельные тяжи каналь-

цев (рис. 1, д). В инфицированных клетках в зоне азот-

фиксации элементы сети ГрЭПР также присутствовали 

среди многочисленных бактерои дов (рис. 1, е).

Параллельные тяжи канальцев ГрЭПР располага-

лись вдоль ядра (рис. 2, а) и на периферии клетки 

Рис. 2 . Распределение эндоплазматического ретикулума в симбиотических клубеньках гороха дикого типа. а — эндоплазматический 
ретикулум вокруг ядра; б — вдоль плазматической мембраны; в — вдоль инфекционных нитей; г — сеть агранулярного эн-
доплазматического ретикулума с материалом матрикса инфекционных капель; д — вокруг единичных симбиосом или группы 
симбиосом; е — расширение профилей эндоплазматического ретикулума в стареющих клетках. Я — ядро; М — митохондрия; 
В — вакуоль; КС — клеточная стенка; ИН — инфекционная нить; СИН — стенка инфекционной нити; ИКа — инфекцион-
ная капля; Б — бактерия; ВБ — высвобождающаяся бактерия; Ба — бактероид; стрелки указывают на профили гранулярно-
го ЭПР, наконечники стрелок — на профили агранулярного ЭПР. Масштабная линейка: а — 2 мкм, б–е — 500 нм
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Рис. 3. Эндоплазматический ретикулум в симбиотических клубеньках гороха мутантной линии SGEFix–-3 (sym26). а — па-

раллельные тяжи вокруг ядра; б — сеть агранулярного эндоплазматического ретикулума; в — вокруг единичных сим-

биосом или группы симбиосом; г — расширение профилей и частичная утрата рибосом на профилях гранулярного 

ЭПР в некоторых клетках. Я — ядро; М — митохондрия; КС — клеточная стенка; Ба — бактероид; стрелки указы-

вают на профили гранулярного ЭПР, наконечники стрелок — на профили агранулярного ЭПР. Масштабная линейка: 

500 нм

вдоль плазматической мембраны (рис. 2, б). ЭПР 

был тесно связан с инфекционными структурами. 

Так, канальцы ГрЭПР контактировали со стенкой 

инфекционной нити (рис. 2, в), а везикулы аграну-

лярного ЭПР (АгрЭПР) находились вблизи инфек-

ционных капель и содержали материал, по электрон-

ной плотности сходный с матриксом инфекционных 

капель (рис. 2, г). Отдельные профили ГрЭПР на-

блюдались вокруг одиночных симбиосом или групп 

симбиосом, образуя сеть канальцев (рис. 2, д). При 

старении инфицированной клетки в клубеньках дико-

го типа было заметно расширение канальцев ГрЭПР 

(рис. 2, е).

Организация ЭПР в симбиотических клубеньках 
гороха мутантных линий

У мутантной линии  SGEFix–-3 (sym26) характер 

расположения профилей ЭПР в основном совпа-

дал с таковым в симбиотических клубеньках горо-

ха дикого типа (рис. 3). В инфицированных клетках 

в поздней зоне инфекции и в зоне, соответствующей 

ранней зоне азотфиксации в клубеньках дикого типа, 

параллельные протяженные канальцы ГрЭПР распо-

лагались вдоль ядра (рис. 3, а), был хорошо развит 

АгрЭПР (рис. 3, б). Профили ГрЭПР наблюдались 

в тесной ассоциации как с одиночными симбиосома-

ми, содержащими дифференцированные бактероиды, 

так и с группами симбиосом (рис. 3, в). Нередко 

встречались инфицированные клетки с признаками 

деградации симбиотических структур и с расширен-

ными цистернами ГрЭПР, которые теряли рибосомы 

на мембранах (рис. 3, г).

У мутантной линии SGEFix–-1 (sym40) в коло-

низированных клетках, содержащих гипертрофиро-

ванные инфекционные капли и инфекционные нити, 

в тонком слое цитоплазмы наблюдались отдельные 

тяжи ГрЭПР (рис. 4, а). В инфицированных клет-

ках из поздней зоны инфекции и из зоны, соответ-

ствующей зоне азотфиксации в клубеньках дикого 

типа, канальцы ГрЭПР сопровождали симбиосомы, 

в каждой из которых содержалось несколько недиф-

ференцированных бактероидов (рис. 4, б). Встреча-

лись инфицированные клетки, где цистерны ГрЭПР 

были расширены и фрагментированы, у них на-

блюдалась частичная утрата рибосом на мембранах 

(рис. 4, в).
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Рис. 4. Эндоплазматический ретикулум в симбиотических клубеньках гороха мутантных линий SGEFix–-1 (sym40) (а–в) 

и SGEFix–-2 (sym33-3) (г–е). а — вдоль вакуоли и инфекционных нитей и капель; б — вокруг симбиосом; в — рас-

ширение и фрагментация с частичной утратой рибосом профилей гранулярного ЭПР; г — вдоль плазматической мем-

браны; д — вокруг симбиосом; е — сеть агранулярного ЭПР. М — митохондрия; АГ — аппарат Гольджи; В — вакуоль; 

КС — клеточная стенка; ИН — инфекционная нить; ИКа — инфекционная капля; Б — бактерия; Ба — бактероид; 

* — симбиосома, содержащая несколько бактероидов, окруженных одной симбиосомной мембраной; стрелки указывают 

на профили гранулярного ЭПР, наконечники стрелок — на профили агранулярного ЭПР. Масштабная линейка: 500 нм

У мутантной линии SGEFix–-2 (sym33-3) наблю-

дались клетки как без выхода бактерий в цитоплазму, 

так и с выходом. В инфицированных клетках из зоны, 

соответствующей зоне азотфиксации в клубеньках 

гороха дикого типа, канальцы ГрЭПР располагались 

вдоль плазматической мембраны (рис. 4, г) и окру-

жали симбиосомы, содержащие несколько недиффе-

ренцированных бакте роидов, или группы симбиосом 

(рис. 4, д). АгрЭПР также был развит в инфицирован-

ных клетках мутантной линии SGEFix–-2 (sym33-3) 

(рис. 4, е). В клубеньках, в которых выход бактерий 

не обнаруживался, цитоплазма располагалась тонким 

слоем вдоль клеточных стенок, ядер и инфекционных 

нитей, и немногочисленные профили ГрЭПР наблю-

дались в этом слое (рис. 5, а). Единичные канальцы 

ГрЭПР сопровождали инфекционные нити (рис. 5, а) 

и инфекционные капли, не содержащие бактерий 

(рис. 5, б).

У мутантной линии Sprint-2Fix– (sym31), характе-

ризующейся недифференцированными бактероидами, 

наблюдался определенный градиент развития: от ин-

фицированных клеток с симбиосомами с единичными 

бактероидами в поздней зоне инфекции к инфициро-

ванным клеткам с симбиосомами, содержащими не-

сколько бактероидов в зоне, соответствующей зоне 

азотфиксации в клубеньках дикого типа (рис. 5, в, г). 

И в тех и в других клетках профили ЭПР были нем-

ногочисленны и представлены единичными канальца-

ми вдоль плазмалеммы (рис. 5, в) и среди симбиосом 

(рис. 5, г).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
С помощью методов просвечивающей электрон-

ной микроскопии были исследованы морфологические 

особенности и динамика структурных изменений ЭПР 

в симбиотических клубеньках гороха исходных и му-

тантных линий, блокированных на различных стадиях 

инфекционного процесса.

Ранее у гороха было описано распределение ГрЭПР 

в различных типах клеток и в различных гистологиче-

ских зонах симбиотического клубенька дикого типа [7]. 

Так, большое количество свободных рибосом и редкие 
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профили ГрЭПР наблюдались в меристематических 

клетках. В недавно инфицированных клетках, содер-

жащих небольшое число бактероидов, количество 

профилей ГрЭПР начинало увеличиваться, в них при-

сутствовали многочисленные полирибосомы. По мере 

дифференцировки инфицированных клеток и заполне-

ния их бактероидами в зоне инфекции наблюдалось зна-

чительное увеличение профилей ГрЭПР, они располага-

лись между бактероидами. В инфицированных клетках 

в зоне азотфиксации количество профилей ГрЭПР сно-

ва снижалось. В неинфицированных клетках количество 

профилей ГрЭПР было также невелико [7]. В данном 

исследовании в целом наблюдалась сходная динамика 

развития ЭПР от сети отдельных канальцев в мери-

стематических, активно делящихся клетках, к развитой 

сети цистерн вокруг ядра и плазмалеммы и сети грану-

лярных и гладких канальцев, сопровождающих развива-

ющиеся и зрелые симбиосомы и инфекционные струк-

туры (см. рис. 1). Однако в данном исследовании мы 

не наблюдали значительного снижения интенсивности 

сети ГрЭПР в зоне азотфиксации, описанное ранее, что 

может быть связано как с различиями в использован-

ных генотипах растений гороха и штаммов ризобий, так 

и с затрудненной идентификацией профилей ЭПР в ин-

фицированных клетках, заполненных многочисленными 

бактероидами (см. рис. 1, е).

Ранее было описано, что усиление развития ЭПР, 

наблюдаемое после выхода бактерий в цитоплазму ра-

стительной клетки в клубеньках гороха и сои, сопро-

вождается формированием везикул ЭПР, сливающихся 

с симбиосомными мембранами, и было предположено, 

что этот процесс способствует дифференцировке бак-

тероидов [25]. Позднее показано, что, действительно, 

ЭПР играет важную роль в синтезе NCR-пептидов, 

обеспечивающих необратимую дифференцировку бак-

тероидов [26].

Следует отметить, что в корневых волосках пат-

терн сети ЭПР в инфицированных клетках повторяет 

паттерн микротубулярного цитоскелета [6]. Вероятно, 

сходная корреляция наблюдается и в инфицированных 

клетках клубеньков. Известно, что симбиосомы в зре-

лых инфицированных клетках симбиотических клубень-

Рис. 5. Эндоплазматический ретикулум в симбиотических клубеньках гороха мутантных линий SGEFix–-2 (sym33-3) (а, б)

и Sprint-2Fix– (sym31) (в, г). а — в узком слое цитоплазмы вокруг ядра и инфекционных нитей; б — вдоль ин-

фекционных капель, не содержащих бактерий; в — вдоль плазматической мембраны; г — вокруг симбиосом. 

Я — ядро; М — митохондрия; КС — клеточная стенка; ИН — инфекционная нить; ИКа — инфекционная капля; 

Б — бактерия; Ба — бактероид; * — симбиосома, содержащая несколько бактероидов, окруженных одной сим-

биосомной мембраной; стрелки указывают на профили гранулярного ЭПР. Масштабная линейка: а, в — 1 мкм, 

б, г — 500 нм
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ков гороха располагаются неупорядоченным образом, 

и в этих клетках пучки микротрубочек поддержива-

ют организацию не отдельных симбиосом, а скорее 

групп симбиосом [27]. В данном исследовании профили 

ГрЭПР также были выявлены между группами симбио-

сом (см. рис. 1, д).

При анализе мутантов гороха, формирующих не-

эффективные клубеньки, были выявлены различия 

в степени развития ЭПР. Так, для мутантной линии 

SGEFix–-3 (sym26), характеризующейся формирова-

нием морфологически дифференцированных бакте-

роидов, подвергающихся преждевременной деграда-

ции [19], степень развития ЭПР в инфицированных 

клетках клубеньков практически не отличалась от та-

ковой у дикого типа (см. рис. 3). В клубеньках му-

тантной линии SGEFix–-1 (sym40), формирующей 

наряду с гипертрофированными инфекционными ка-

плями аномальные бактероиды, а также в клубеньках 

мутантной линии SGEFix–-2 (sym33-3), в которых 

произошел выход бактерий, ЭПР был представлен 

протяженными канальцами (см. рис. 4), в целом он 

был менее развит, а степень его развития соответ-

ствовала степени развития ЭПР в инфицированных 

клетках клубеньков линии дикого типа из зоны ин-

фекции (см. рис. 1, г).

В клубеньках мутантной линии SGEFix–-2 (sym33-3), 

характеризующихся «запертыми» инфекционными ни-

тями и отсутствием выхода бактерий, и мутантной ли-

нии Sprint-2Fix– (sym31), отличающейся недифферен-

цированными бактероидами, наблюдалась наименьшая 

степень развития ЭПР (см. рис. 5). Он был представ-

лен отдельными разрозненными канальцами, которые 

наблюдаются в недавно инфицированных клетках клу-

беньков дикого типа до начала их дифференцировки 

(см. рис. 1, б, в).

На основе анализа мутантных генотипов, можно 

видеть корреляцию между степенью дифференциров-

ки симбиосом и уровнем развития ЭПР. Ранее в не-

эффективных клубеньках гороха, образуемых штам-

мом 1019 R. leguminosarum, наблюдалось резкое 

снижение уровня развития ЭПР, при этом бактероиды 

характеризовались сниженной степенью дифференци-

ровки по сравнению с клубеньками, формируемыми 

эффективным штаммом [13]. В то же время для ряда 

штаммов R. meliloti, формирующих неэффективные 

клубеньки на M. sativa, было показано усиление раз-

вития ЭПР по сравнению с эффективными штаммами 

[9–12]. Так, для клубеньков, формируемых штамма-

ми R. meliloti R21 vio-r и R21 tum-r, было характер-

но интенсивное развитие сети ГрЭПР, включающей 

в том числе стопки параллельно ориентированных 

канальцев, ассоциированных с деградирующими бак-

тероидами [9]. Ранее было предположено, что в не-

эффективных клубеньках M. sativa ЭПР активно 

развивается в ответ на азотное голодание, приводя 

к усиленному синтезу литических ферментов, разру-

шающих клетки ризобий для использования растени-

ем высвобождающегося при этом азота [9]. Другое 

объяснение активного развития ЭПР предполагает 

отсутствие в неэффективных клубеньках репрессии 

синтеза нодулинов — белков, специфически синтези-

рующихся в клубеньках [10]. В то же время у гороха 

не наблюдалось усиленного развития ЭПР при фор-

мировании неэффективных клубеньков как мутан-

тным штаммом ризобий [13], так и мутантами расте-

ний. В то же время в клубеньках мутанта  SGEFix–-1 

(sym40) наблюдалось расширение профилей ГрЭПР 

(см. рис. 4, в), а мутанта SGEFix–-3 (sym26), харак-

теризующегося ранним старением клубеньков [19], 

расширение ГрЭПР с утратой рибосом наблюдалось 

в клетках с признаками деградации симбиотических 

структур (см. рис. 3, г). Подобное расширение было 

характерно для мутанта R. meliloti по гену, кодирую-

щему сукцинат дегидрогеназу [12].

Выявленные различия в организации ЭПР в клу-

беньках P. sativum и M. sativum могут указывать 

на определяющее значение вида растения в развитии 

ЭПР. Действительно, хорошо развитая сеть ЭПР была 

описана для различных видов Astragalus и Oxytropis, 

как приспособление к произрастанию в арктических 

условиях [28]. Недавно интенсивное развитие ЭПР 

было описано для клеток клубеньков реликтового бо-

бового растения O. popoviana, сформированных штам-

мом M. japonicum Opo-235 [29].

Таким образом, показано, что в клубеньках P. sa-

tivum в ходе дифференцировки инфицированной 

клетки наблюдается постепенное формирование тон-

кой структуры ЭПР, интенсивность развития которого 

коррелирует со степенью дифференцировки бактеро-

идов.
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