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Введение. Концентрация полиаминов в симбиотических клубеньках некоторых бобовых в 5–10 раз превыша-
ет их концентрацию в других органах, что указывает на их важную роль в формировании и функционировании 
симбио тических клубеньков. 

Материалы и методы. В рамках данной работы был проведен анализ экспрессии генов, кодирующих фер-
менты биосинтеза полиаминов, в симбиотических клубеньках, а также изучено влияние экзогенных полиаминов 
на клубенькообразование у растений линии дикого типа SGE и симбиотических мутантов гороха SGEFix–-1 (sym40-1)
и SGEFix–-2 (sym33-3). 

Результаты. Было показано, что основной путь синтеза путресцина в симбиотических клубеньках растений 
дикого типа  — аргининовый, тогда как у мутанта SGEFix–-2 (sym33-3) активируется также орнитиновый путь.
Обработка корневой системы 0,1 мМ раствором смеси полиаминов приводила к увеличению среднего веса клубень-
ка у растений дикого типа и мутанта SGEFix–-2 (sym33-3). 

Заключение. Таким образом, полиамины, действуя, по-видимому, через этилен, влияют на функционирование 
меристемы клубеньков.

Ключевые слова: растительно-микробные взаимодействия; развитие симбиотического клубенька; полиамины; 
путресцин; спермидин; спермин.
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BACKGROUND: Polyamines are acting as signaling molecules during adaptation to stressful environment and as 
regulators of plant development. In plants, polyamines are represented mainly by putrescine, spermidine and spermine.
The concentration of polyamines in symbiotic nodules of some legumes is 5–10 times higher than in the other organs, which 
indicates their important role in the formation and functioning of symbiotic nodules. 

MATERIALS AND METHODS: We analyzed the expression of genes encoding polyamine biosynthesis enzymes in symbi-
otic nodules, as well as the effect of exogenous polyamines on the nodule number and the average nodule weight in wild-type 
SGE plants and symbiotic pea mutants SGEFix–-1 (sym40-1) and SGEFix–-2 (sym33-3). 

RESULTS: The comparable expression level of arginine decarboxylase gene (PsADC) was observed in all ana-
lyzed nodules, whereas the expression level of ornithine decarboxylase gene (PsODC), was highly increased in nodules
of SGEFix–-2 (sym33-3) mutant. Treatment of the root system with a 0.1 mM solution of polyamines mixture led to an increase 
in the average weight of the nodule in wild-type plants and in the SGEFix–-2 (sym33-3) mutant plants. 

CONCLUSIONS: It was shown that the main pathway of putrescine synthesis in wild-type pea symbiotic nodules is the 
arginine pathway, while the ornithine pathway is probably associated with activation of plant defense reactions. Polyamines 
acting, apparently, through ethylene, affect the functioning of the nodule meristem.

Keywords: plant-microbial interactions; symbiotic nodule development; polyamines; putrescine; spermidine; spermine.
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ВВЕДЕНИЕ

Полиамины  — низкомолекулярные органические 
катионы, найденные во  всех живых организмах [1]. 
В  растениях полиамины изучаются как сигнальные со-
единения при адаптации к  негативному воздействию 
окружающей среды, и  как регуляторы роста и  разви-
тия. В  растениях полиамины представлены, в  основ-
ном, диамином путресцином, триамином спермидином 
и  тетрамином спермином. Они встречаются в  клетке 
в  свободной форме или в  виде конъюгатов, связанные 
с  фенольными кислотами и  другими низкомолекуляр-
ными соединениями, или с  макромолекулами, такими 
как белки и нуклеиновые кислоты [2].

Биосинтез полиаминов инициируется с образования 
диамина путресцина. У  млекопитающих и  грибов пу-
тресцин формируется из  орнитина в  реакции, катали-
зируемой орнитиндекарбоксилазой. Однако в растениях 
и бактериях существует альтернативный путь образова-
ния путресцина, который синтезируется из  аргинина 
в реакции, катализируемой аргининдекарбоксилазой.

Аргининовый путь биосинтеза является основным 
для большинства растений. Полиамины, образующиеся 
из  аргинина, в  основном, участвуют в  процессах рас-
тяжения клеток и адаптации растений к абиотическим 
стрессам [3, 4]. Полиамины, образующиеся из орнитина, 
играют роль в пролиферации клеток в активно растущих 
растительных тканях. Предполагается, что орнитинде-
карбоксилаза локализована в  основном в  цитоплазме, 
тогда как аргининдекарбоксилаза  — в  тилакоидных 
мембранах хлоропластов [5–8].

Путресцин образуется через промежуточное вещество 
агматин, которое синтезируется из  аргинина (рис. 1).
Затем путресцин трансформируется в  спермидин 
и  спермин путем последовательного переноса ами-
нопропильных групп от  декарбоксилированного 
S-аденозилметионина, катализируемого спермидин- 
и сперминсинтазами (рис. 1). Аминопропильные группы 
образуются из метионина, который сначала превращает-
ся в S-аденозилметионин, а затем декарбоксилируется 
в  реакции, катализируемой S-аденозилметионин де-
карбоксилазой (рис. 1). S-аденозилметионин  — пред-
шественник как полиаминов, так и этилена [9].

В растениях полиамины вовлечены в  деление 
и  растяжение клеток, ризогенез, морфогенез, цвете-
ние, созревание плодов [10] и  старение растений [11].
Полиамины могут стабилизировать ДНК, РНК, хроматин 
и  клеточные мембраны, благодаря своей способности 
связываться с  отрицательно заряженными молекулами 
и ингибировать перекисное окисление липидов [12, 13]. 
Было показано, что обработка растений спермидином 
или спермином предотвращает потерю хлорофилла, ста-
билизирует молекулярный состав тилакоидных мембран 
и задерживает старение [14].

Клеточный гомеостаз полиаминов поддерживает-
ся взаимными переходами одной формы полиаминов 
в  другую, которые катализируются ферментами поли-
аминоксидазой и  диаминоксидазой. Такие фермента-
тивные реакции приводят к  катаболизму полиаминов, 
а  также к  образованию пероксида водорода в  каче-
стве одного из  продуктов [15, 16]. Диаминоксидаза, 
использующая Cu2+ и  пиридоксальфосфат в  качестве

Рис. 1. Путь биосинтеза полиаминов в растениях. Описание стадий и ферментов дано в основном тексте
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кофакторов, катализирует образование пероксида во-
дорода, аммиака и  4-аминобутаналя из  путресцина.
Полиаминоксидаза, связанная нековалентными свя-
зями с  флавинадениндинуклеотидом, может окислять 
спермидин и спермин с образованием 4-аминобутаналя, 
3-аминопропил-4-аминобутаналя, 1,3-диаминопропана 
и  пероксида водорода [15, 16]. Полиамины также ин-
дуцируют синтез NO [17]. Это свидетельствует о  важ-
ной роли этих соединений в  метаболизме активных 
форм кислорода и  азота. Кроме того, было показано, 
что путресцин может усиливать иммунные ответы, за-
пускаемые патоген-ассоциированными молекулярными 
паттернами, приводя к  повышению устойчивости рас-
тений к  болезням, вызываемым бактериальными пато-
генами [18].

С использованием генетического подхода, транс-
криптомики и  метаболомики были выявлены ключе-
вые функции различных полиаминов в процессах раз-
вития, от  цветения до  старения, а  также в  регуляции 
устойчивости растений к  стрессам. В  последние годы 
многие исследования были сосредоточены на влиянии 
экзогенных полиаминов на  рост и  развитие плодовых 
и  овощных культур или модельных растений [19–24]. 
Сейчас  все более популярными становятся попытки 
увеличения выработки эндогенных полиаминов по-
средством генетических манипуляций. Однако до  сих 
пор в значительной степени неизвестно, как биосинте-
тические и  катаболические пути полиаминов регули-
руются на транскрипционном, трансляционном и пост-
транскрипционном уровнях. Метаболический путь 
полиаминов связан с  путем промежуточного метабо-
лизма азота и другими соединениями, защищающими 
от стресса, гормонами и сигнальными молекулами. Не-
обходимы дальнейшие исследования, чтобы раскрыть 
точный механизм накопления полиаминов для повы-
шения устойчивости растений к  стрессу и  регуляции 
их роста. Многое предстоит узнать о  метаболических 
отношениях между полиаминами и  фитогормонами 
во  время роста и  развития растений, особенно о  вза-
имосвязи между полиаминами и этиленом. Получение 
трансгенных растений с  измененным метаболизмом 

полиаминов представляется эффективным инструмен-
том для изучения физиологических функций полиами-
нов у высших растений [25–27].

Для симбиотической системы Medicago truncatula  – 
Sinorhizobium meliloti было показано, что пероксид водо-
рода, продуцируемый в процессе катаболизма полиами-
нов, участвует в ингибировании данного симбиоза [28].
В  то  же время клубеньки бобовых накапливают по-
лиамины в  концентрациях, которые в  5–10 раз превы-
шают таковые в  корнях или листьях [29]. В  клубеньках 
Lotus japonicus экспрессия генов, участвующих в синте-
зе спермидина, спермина и  путресцина, индуцируется 
на  ранних стадиях развития клубеньков и  снижается 
с возрастом, в то время как полиамины накапливаются 
постепенно при созревании клубеньков, что, вероятно, 
свидетельствует об  их роли в  делении и  дифференци-
ровке клеток клубенька, а  также о  других функциях, 
связанных с фиксацией азота [30, 31]. Роль полиаминов 
на ранних стадиях инфекции, их влияние на регуляцию 
развития клубенька и  эффективность азотфиксации, 
а также влияние полиаминов на бактериального партне-
ра для различных бобовых (L. japonicus, Galega orientalis, 
M. sativa и M. truncatula) освящены детально в обзорах 
[32, 33].

Цель данной работы  — выявление роли полиами-
нов на поздних стадиях формирования и в функциони-
ровании симбиотических клубеньков гороха посевного. 
Для этой цели удобными моделями являются симбио-
тические мутанты гороха, позволяющие изучать как уча-
стие полиаминов в процессах формирования клубенька, 
так и  в  защитных ответах растения при формировании 
неэффективного симбиоза.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ
Растительный материал и штамм бактерий

В исследовании были использованы мутанты 
SGEFix–-1 (sym40-1) и  SGEFix–-2 (sym33-3), формирую-
щие белые неэффективные клубеньки [34], и  исходная 
линия SGE [35] из коллекции ФГБНУ ВНИИСХМ (табл. 1). 

Таблица 1. Растительный материал, используемый в работе

Линии Мутантная аллель Фенотип Ссылки

SGE Дикий тип [35]

SGEFix–-1 sym40-1 Гипертрофированные инфекционные капли, аномальные 
бактероиды; накопление пероксида водорода, окисли-

тельный стресс, ранняя деградация симбиотических
структур

[34, 39]

SGEFix–-2 sym33-3 «Запертые» инфекционные нити, отсутствие инфекционных 
капель и выхода бактерий; в редких случаях наблюдается 
формирование инфекционных капель и выход бактерий; 

нечетко выраженный
(leaky) фенотип

[34, 36, 37]
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Блок развития клубеньков у мутанта SGEFix–-1 (sym40-1)
происходит после выхода бактерий в  растительную 
клетку [34]. В  клубеньках мутанта SGEFix–-2 (sym33-3)
формируются разветвленные инфекционные нити, из ко-
торых не происходит выход бактерий в цитоплазму рас-
тительных клеток, но в отдельных клетках формируются 
инфекционные капли [36] и выход бактерий может про-
исходить [34, 37]. Растения были инокулированы штам-
мом Rhizobium leguminosarum bv. viciae 3841 [38]

Условия выращивания и сбор материала 
для анализа

Семена стерилизовались концентрированной серной 
кислотой в  течение 15 мин и  промывались стерильной 
водой 10 раз. Растения были выращены в пластиковых 
сосудах, содержащих 100  г стерильного вермикулита, 
в климатической камере MLR-352H (Sanyo Electric Co., Ltd.,
Моригучи, Япония) в  режиме день/ночь 16/8 ч, 21  °C, 
относительной влажности 75 %, освещенности 280 мкМ 
фотонов м–2с–1. Для полива растений использовали без-
азотный питательный раствор [40]. Для анализа экс-
прессии генов клубеньки (с 10 растений) были собраны 
через 2 и 3 нед. после инокуляции (НПИ).

Обработку корневых систем проростков гороха сме-
сью полиаминов (0,1 мМ путресцином, спермидином 
и спермином) проводили через 40 ч после инокуляции. 
В дальнейшем обработка повторялась через день. Сбор 
материала для анализа влияния полиаминов на  клу-
бенькообразование производили через 2 НПИ.

ПЦР-анализ в режиме реального времени

Собранные клубеньки гомогенизировались в  жидком 
азоте, выделение РНК проводили согласно протоколу 
PureZol Isolation Reagent (Bio-Rad, США). Концентрацию 
и качество тотальной РНК определяли с помощью систе-
мы электрофореза на  микрочипах для исследования ну-
клеиновых кислот MultiNA (Shimadzu Corporation, Япония). 
Синтез кДНК из  1,5  мкг тотальной РНК, обработанной 
ДНКазой I, осуществляли с  помощью RevertAid Reverse 
Transcriptase (MBI Fermentas, Литва) в  автоматическом 
амплификаторе С1000TM Thermal Cycler (Bio-Rad, США).
Относительный ПЦР-анализ в  режиме реального време-
ни проводили с использованием iQ SYBR Green Supermix
(Bio-Rad, США) по протоколу в автоматическом амплифи-
каторе С1000TM Thermal Cycler, совмещенном с оптическим 
модулем CFX96TM Real-Time System (Bio-Rad, США). Уровень 
экспрессии рассчитывали методом 2-ΔΔCT с  использова-
нием референсного гена  PsGapC1 (L07500.1) [41]. Дизайн 
праймеров проводили с помощью программного обеспече-
ния VectorNTI Advanced 10 (Invitrogen, США). Результаты экс-
периментов были обработаны с помощью статистических 
методов с  использованием среды программирования R
и программы GraphPad Prism. Статистически достоверные 
различия определяли с  использованием двухфакторного 
дисперсионного анализа (p ≤ 0,05).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ экспрессии генов, кодирующих 
ферменты, участвующие в синтезе 
полиаминов, в клубеньках линии дикого 
типа SGE и мутантов SGEFix–-1 (sym40-1) 
и SGEFix–-2 (sym33-3)

У растений дикого типа в трехнедельных клубеньках 

уровень транскриптов гена PsADC, кодирующего арги-

ниндекарбоксилазу, снижался по  сравнению с  тако-

вым в двухнедельных клубеньках (рис. 2, а). У мутантов 

SGEFix–-1 (sym40-1) и  SGEFix–-2 (sym33-3) так  же на-

блюдалось снижение уровня транскриптов с возрастом, 

как и  у  дикого типа. Тем не  менее уровень транскрип-

тов PsADC у  мутанта SGEFix–-1 (sym40-1) значительно 

превышал таковой у  дикого типа на  всех сроках ана-

лиза, в то время как у мутанта SGEFix–-2 (sym33-3) уро-

вень транскриптов PsADC не  отличался от  дикого типа 

(рис. 2, a).

У растений дикого типа уровень транскриптов гена 

PsODC (рис. 2, b), кодирующего орнитиндекарбоксила-

зу, не  изменялся с  возрастом, в  отличие от  мутантных 

клубеньков, где уровень экспрессии в  трехнедельных 

клубеньках был ниже, чем в  двухнедельных. При этом 

в двухнедельных клубеньках мутанта SGEFix–-2 (sym33-3)

наблюдалось активное накопление транскриптов гена 

PsODC (рис. 2, b).

Уровень транскриптов гена PsSPDS1, кодирующего 

спермидинсинтазу-1, не  изменялся в  трехнедельных 

клубеньках по сравнению с двухнедельными у всех про-

анализированных генотипов (рис. 2, c), однако уровень 

экспрессии данного гена у мутантов SGEFix–-1 (sym40-1)

и  SGEFix–-2 (sym33-3) был выше, чем у  дикого типа 

на всех сроках анализа.

Уровень транскриптов гена PsSPDS2 (спермидин-

синтаза-2) снижался по  сравнению с  таковым в  двух-

недельных клубеньках (рис. 2, d) всех генотипов. 

Как и  в  случае PsSPDS1, уровень экспрессии данного 

гена в  двухнедельных клубеньках мутантов SGEFix–-1 

(sym40-1) и SGEFix–-2 (sym33-3) был выше, чем у дикого

типа.

Уровень транскриптов гена PsSAMDC, кодирующе-

го S-аденозилметионин декарбоксилазу, вовлеченную 

в промежуточный этап синтеза спермидина, у мутантов 

был повышен по  сравнению с  диким типом (рис. 2, e). 

У мутанта SGEFix–-1 (sym40-1) уровень транскриптов гена 

PsSAMDC увеличивался с  возрастом клубеньков в  от-

личие от  дикого типа и  у  мутанта SGEFix–-2 (sym33-3) 

(рис. 2, e).

Транскрипты гена PsSPMS, кодирующего спермин-

синтазу, не детектировались на всех сроках у всех ана-

лизируемых генотипов.
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Рис. 2. Уровень относительной экспрессии генов биосинтеза полиаминов: a — гена PsADC, кодирующего аргининдекарбоксилазу;
b  — гена PsODC, кодирующего орнитиндекарбоксилазу; c  — гена PsSPDS1, кодирующего спермидинсинтазу-1;
d — гена PsSPDS2, кодирующего спермидинсинтазу-2; e — гена PsSAMDC, кодирующего S-аденозилметионин декарбоксилазу 
в двух- и трехнедельных клубеньках гороха посевного дикого типа SGE и мутантов SGEFix–-1 (sym40-1) и SGEFix–-2 (sym33-3). 
* — внутри генотипа при сравнении с двухнедельными клубеньками; ** — от линии дикого типа SGE на сроке 2 нед. после ино-
куляции (2 НПИ); *** — от линии дикого типа SGE на сроке 3 нед. после инокуляции (3 НПИ); р ≤ 0,05

Анализ клубенькообразования у линии 
дикого типа SGE и мутантов SGEFix–-1 
(sym40-1) и SGEFix–-2 (sym33-3) после 
обработки полиаминами

У растений дикого типа и у мутанта по гену SGEFix–-2 
(sym33-3), в  отличие от  мутанта SGEFix–-1 (sym40-1),
наблюдалось увеличение среднего веса клубенька 
при обработке смесью 0,1 мМ полиаминов. При этом об-
работка не  влияла на  число образованных клубеньков 
ни у одного из исследуемых генотипов (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
Ранее для гороха посевного было показано, что ар-

гининдекарбоксилаза ответственна за биосинтез путрес-
цина в завязях, плодах и листьях. Активность аргинин-
декарбоксилазы на  ранних стадиях развития плодов 
коррелирует с высокими уровнями экспрессии гена PsADC 
в  быстрорастущих тканях [42]. Повышенный уровень 
транскриптов гена PsADC (рис. 2, a), выявленный в дан-
ном исследовании в двухнедельных клубеньках гороха 
дикого типа, может быть связан с активными процессами 
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дифференцировки инфицированных клеток, сопрово-
ждаемой увеличением размеров клетки [43]. У L. japonicus 
максимальный уровень транскриптов LjADC и LjODC на-
блюдался в  молодых 10-дневных клубеньках, в  даль-
нейшем наблюдалось снижение уровней транскриптов 
этих генов с  увеличением возраста клубеньков [30].
При этом наблюдалась корреляция экспрессии генов 
LjODC и LjADC с экспрессией LjCycD3, кодирующего ци-
клин D-типа. В  растениях циклины D-типа участвуют 
в контроле клеточного цикла, а также в других програм-
мах развития растения [44]. Очевидно, что полиамины 
скорее участвуют в развитии клубеньков L. japonicus, чем 
в процессе фиксации азота, поскольку транскрипты гена, 
кодирующего нитрогеназу, обнаруживаются на высоких 
уровнях только через 2 НПИ [30].

Увеличение экспрессии гена PsADC у  мутан-
та SGEFix–-1 (sym40-1) (рис. 2, a) может быть связано 
с  накоплением пероксида водорода и  окислительным 
стрессом, протекающим в этих клубеньках [39]. Катабо-
лизм полиаминов приводит к  образованию пероксида 
водорода и акролеина, таким образом, полиамины по-
тенциально могут быть причиной повреждения клеток 
в стрессовых условиях [15, 16, 45]. Однако пероксид во-
дорода также является сигнальной молекулой, которая 
может активировать систему антиоксидантной защиты 
растений [46]. Действительно, листья Zea mays, предва-
рительно обработанные спермином и  путресцином, по-
казывали повышенную устойчивость к  окислительному 
стрессу, вызванному паракватом [47]. Обработка экзоген-
ным спермидином значительно увеличивала содержа-
ние спермидина и спермина и снижала содержание пу-
тресцина в корнях проростков Cucumis sativus в условиях 
гипоксического стресса. Эти изменения были связаны 
с повышенной активностью антиоксидантных ферментов 
и меньшим перекисным окислением мембранных липи-
дов, что в итоге приводило к повышению устойчивости 
растений к гипоксии [48, 49]. Таким образом, вероятно, 
полиамины служат регуляторами окислительно-восста-
новительного гомеостаза и играют двойную роль в окис-
лительном стрессе растений [50, 51].

Следует также отметить, что полиамины участву-
ют в  защите растений от  патогенных микроорганизмов. 
Было показано, что обработка экзогенным путресцином 
проростков Arabidopsis thaliana вызывает такие защитные 

реакции как отложение каллозы и повышение экспрессии 
нескольких маркерных генов паттерн-активированного 
иммунитета. Эти ответы зависимы от пероксида водорода 
и НАДФН-оксидаз, таким образом подтверждая, что ак-
тивные формы кислорода опосредуют передачу сигналов, 
запускаемую путресцином. Путресцин усиливает ответы 
паттерн-активированного иммунитета за счет продукции 
активных форм кислорода, что приводит к  повышению 
устойчивости растений к бактериальным патогенам [18].

Повышенный уровень экспрессии генов PsSPDS1 
и  PsSPDS2 (рис. 2, c, d) в  клубеньках мутантных линий 
SGEFix–-1 (sym40-1) и  SGEFix–-2 (sym33-3) может быть 
связан с  участием полиаминов (а  именно спермидина) 
в модуляции защитных реакций, активированных в этих 
клубеньках [41].

Накопление транскриптов гена PsODC у  мутанта 
SGEFix–-2 (sym33-3) в двухнедельных клубеньках (рис. 2, b)
может быть связано с сильной активацией специфиче-
ских защитных реакций в  клубеньках данного мутанта 
[41, 52], в результате чего наряду с аргининовым путем 
биосинтеза путресцина, активируется орнитиновый путь.

Обработка экзогенными полиаминами не  повлияла 
на число клубеньков, однако привела к увеличению среднего 
веса клубенька у линии дикого типа SGE и мутанта SGEFix–-2 
(sym33-3), но  не  у  мутанта SGEFix–-1 (sym40-1) (табл. 2).
Ранее было показано, что обработка листовых дисков Glycine 
max 1 мМ раствором спермидина и спермина увеличивала 
продукцию этилена [53]. Усиление продукции этилена на-
блюдалось и при обработке полиаминами сегментов Oryza 
sativa [54]. В то же время ранее было продемонстрировано, 
что экзогенный этилен (добавленный в форме этефона) вы-
зывает увеличение среднего веса клубенька как у  линии 
дикого типа SGE, так и у мутанта SGEFix–-2 (sym33-3) [55].
Таким образом, можно предположить, что эффект поли-
аминов на средний вес клубенька опосредован действи-
ем этилена. Отсутствие такого эффекта для клубеньков 
мутанта SGEFix–-1 (sym40-1), вероятно, можно объяснить 
ранней остановкой функционирования меристемы в та-
ких клубеньках [56], что проявляется в  их малых раз-
мерах. Высокий уровень сигнала, выявляемый при им-
мунолокализации 1-аминоциклопропан-1-карбоновой 
кислоты в меристематических клетках клубеньков под-
тверждает важность этилена для функционирования 
меристемы [57].

Таблица 2. Анализ влияния экзогенной обработки смесью 0,1 мМ полиаминов на клубенькообразование у разных генотипов гороха

Генотип

Средний сухой вес клубенька, мг Число клубеньков, шт.

контроль
обработка 0,1 мМ раствором 

полиаминов
контроль

обработка 0,1 мМ раствором 
полиаминов

SGE 0,143 ± 0,025 0,192 ± 0,010 * 81,5 ± 10,7 76 ± 10,5

SGEFix–-1 (sym40-1) 0,037 ± 0,003 0,034 ± 0,001 94 ± 12 100,8 ± 13,5

SGEFix–-2 (sym33-3) 0,088 ± 0,007 0,172 ± 0,008 ** 14,2 ± 1,3 15,1 ± 1,0

*, ** — статистически достоверные отличия в среднем весе сухого клубенька у контрольных растений и растений, обработан-
ных смесью полиаминов (* p < 0,05, ** p < 0,0001; тест Сидака).
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Таким образом, показано, что у гороха основным пу-
тем синтеза путресцина в эффективных симбиотических 
клубеньках является аргининовый путь. В то же время, 
в неэффективных клубеньках мутанта SGEFix–-2 (sym33-3)
наряду с аргининовым путем активируется орнитиновый, 
что, возможно, связано с активацией сильных защитных 
реакций в неэффективных клубеньках данного мутанта. 
Кроме того, полиамины опосредованно через этилен, 
по  всей видимости, влияют на  функционирование ме-
ристемы клубеньков.
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