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трансдукционного пути изучены одинаково подробно. В частности, не выяснена структура 

аденилатциклаз растений, остаѐтся дискуссионным вопрос о присутствии протеинкиназы А, 

аналогичной по свойствам таковой клеток животных. 
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1
Известно, что у растений функциониру-

ет восемь сигнальных систем: аденилатциклаз-

ная, кальциевая, липоксигеназная, МАР-

киназная, НАДФН-оксидазная, NO-синтазная, 

протонная и фосфатидатная, участвующие как 

в онтогенетическом развитии, так и в формиро-

вании ответа на изменяющиеся условия суще-

ствования, в частности, на действия различных 

абиотических и биотических стрессоров (Ali et 

al., 2007; Pitzschke et al., 2009). В последнее 

время стали выделять еще две, так называемые 

ретроградные сигнальные системы – митохон-

дриальную (Rhoads, Subbaiah, 2007), функцио-

нирующую в том числе у дрожжей (Юрина, 

Одинцова, 2008) и животных (Butow, Avadhani, 

2004), а также хлоропластную (Погульская, 

2006; Юрина, Одинцова, 2007; Jarvis, 2007; 

Fernández, Strand, 2008; Pogson et al., 2008; 

Осипенкова, 2009). Сигналы, исходящие из 

этих систем, модулируют в стрессовых услови-

ях экспрессию ядерных генов, кодирующих 
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митохондриальные и хлоропластные белки, со-

ответственно.  

Аденилатциклазная сигнальная система 

растений является одной из наименее исследо-

ванных, хотя очевидно, что ее роль во всех вы-

шеперечисленных процессах и явлениях долж-

на быть не менее существенной, чем других 

сигнальных систем. В основном такое отстава-

ние было связано с тем, что цАМФ (цикличе-

ский аденозинмонофосфат) у растений нахо-

дится в гораздо более низких концентрациях, 

чем у животных (Newton et al., 1980, 1999), а 

методы, ориентированные на определение это-

го вторичного мессенджера у других объектов, 

не позволяли выявить столь низкие концентра-

ции цАМФ в растительных образцах. Эта про-

блема породила почти двадцатилетнюю дис-

куссию о существовании цАМФ у растений. Но 

развитие приборной базы и соответствующая 

адаптация к объектам исследования методов 

спектроскопии, ЯМР, радиоиммунного анализа 

позволили сделать заключение о присутствии у 

растений этого вторичного медиатора, а значит, 

и ключевых компонентов аденилатциклазной 

сигнальной системы (Каримова и др., 2005; 

Ломоватская и др., 2007; 2010; Martinez-Atienza 

et al., 2007).  
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Свое название эта система получила по 

впервые охарактеризованному у животных 

ферменту аденилатциклазе, катализирующей 

образование цАМФ (Sutherland, 1962). Кроме 

того, в данный сигнальный путь входят рецеп-

торы (GPCR от G protein coupled receptors), Gs 

(активирующие) и Gi (ингибирующие) белки, 

фосфодиэстераза цАМФ, ряд протеинкиназ, в 

том числе протеинкиназа А, специфические 

белки семейства AKAPs (A-kinase-anchoring 

proteins) и EPAC (exchange proteins activated by 

cAMP), а также факторы транскрипции CREBs 

(cAMP response element-binding proteins). Сле-

дует отметить, что все вышеперечисленные 

компоненты характерны для животных; для 

растений наличие некоторых элементов, 

например протеинкиназы А или EPAC, счита-

ется недоказанным.  

Рецепторы, которые могут принимать 

участие в аденилатциклазном сигналинге 

Для растений пока нет прямых доказа-

тельств, свидетельствующих о наличии рецеп-

торов, передающих сигнал на аденилатциклаз-

ную сигнальную систему. Однако, большой 

объем имеющихся литературных данных и 

наши собственные результаты, хотя и косвенно, 

но весьма однозначно, говорят о наличии у рас-

тений комплекса рецептор/G-белок, осуществ-

ляющего передачу внешних импульсов на 

внутриклеточные сигнальные системы (Sim, 

Kim, 1987; Romanenko et al., 2003; Gookin, 

Assman, 2008; Tuteja, 2009; Ломоватская и др., 

2010). У растений наряду с двухкомпонентны-

ми системами, состоящими из сенсора сигнала 

(гистидинкиназы, серин-треониновые протеин-

киназы) и регулятора ответа (фактор тран-

скрипции), существуют и более сложные си-

стемы, включающие в себя рецепторы серпен-

тинового типа и различные G-белки (Шпаков, 

2009). У Arabidopsis thaliana имеется более 50 

генов, кодирующих белки, сходные по струк-

турной организации с рецепторами серпенти-

нового типа животных и грибов (Gookin, 

Assman, 2008; Шпаков 2009). Однако, по дан-

ным генетического анализа, у растений число 

комбинаций субъединиц G менее разнообразно, 

чем у животных. Так, у арабидопсиса и риса 

возможны только два варианта гетеротример-

ных G-белков, различающихся по Gγ-

субъединицам, а у гороха и сои выявлены два 

типа Gα-субъединиц и одна Gβ (Gookin, 

Assman, 2008; Tuteja, 2009; Шпаков, 2009). Ис-

следование гомологии различных субъединиц 

G-белков подтвердили их присутствие у широ-

кого ряда растений (Шпаков, 2009) и свиде-

тельствует, скорее всего, о том, что эти компо-

ненты сигнальных систем появились на самых 

ранних этапах эволюции эукариот, включая 

грибы, растения и животных. На основании 

этих данных был сделан вывод о том, что и 

другие элементы многих сигнальных систем 

являются эволюционно древними и имеют 

сходную структурно-функциональную органи-

зацию у растений, грибов и животных (Шпаков, 

2009).  

В ряде работ было показано, что ком-

плексы рецептор-G-белок у растений участву-

ют в восприятии и трансдукции сигналов как от 

экзогенных фитогормонов (Millner, 2001; Jones, 

Assman, 2004; Trusov et al., 2007; Tuteja, 2009), 

так и от метаболитов грибных и бактериальных 

патогенов (Kawakita, Doke, 1994; Zhu et al., 

2009). Несомненно, что при этом происходит 

активация и аденилатциклазной сигнальной си-

стемы, о чем можно судить по повышенной ак-

тивности мАЦ и возрастании уровня цАМФ 

под воздействием фитогормонов (Sim, Kim, 

1987) у растений. По нашим данным, актив-

ность мембраносвязанной аденилатциклазы 

(мАЦ) растений картофеля может модулиро-

ваться экзополисахаридами (ЭПС) возбудителя 

кольцевой гнили картофеля, и скорее всего, это 

происходит через рецепторы, локализованные 

на плазмалемме клеток растений картофеля 

(Шафикова и др., 2003; Ломоватская и др., 

2010). При этом фторид натрия – активатор 

мАЦ у животных клеток с участием ГТФ-

связывающего центра в G-белках, стимулиро-

вал данную форму АЦ, а сурамин, разобщаю-

щий связь G-белка с рецептором, почти на 70-

90% подавлял активность мАЦ (Ломоватская и 

др., 2010). Совокупность этих фактов свиде-

тельствует о том, что у растений восприятие и 

трансдукция внешних сигналов через аде-

нилатциклазную сигнальную систему осу-

ществляются через рецепторы и соответствую-

щие G-белки.  

Аденилатциклазы 

Аденилатциклаза (АЦ) (АТФ–

пирофосфатлиаза циклизующая, КФ 4.6.1.1) ка-

тализирует следующую реакцию: АТФ → 

цАМФ + Ф-Фн.  

Несмотря на то, что АЦ во всех объектах 

выполняет одну и ту же функцию и использует 

один и тот же субстрат, она имеет значитель-

ные различия в структуре и регуляции у разных 

видов живых организмов (Defer et al., 2000). По 

этой причине все аденилатциклазы на основа-

нии сходства аминокислотных последователь-

http://en.wikipedia.org/wiki/Cyclic_adenosine_monophosphate
http://en.wikipedia.org/wiki/Protein
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ностей внутри их каталитических доменов де-

лят на несколько классов.  

Поскольку микроорганизмы занимают 

весьма значительный объем в этой классифика-

ции, и сведения об особенностях АЦ у этих ор-

ганизмов постоянно обновляются, существую-

щие классификации подвергаются пересмотру. 

Так, по данным Linder (2006), к первому классу 

относят мембраносвязанные АЦ, функциони-

рующие преимущественно у многоклеточных 

животных. Во второй класс входят АЦ, 

найденные только у простейших; присутству-

ющая у них АЦ содержит внеклеточный домен, 

предположительно выполняющий рецепторные 

функции. Наконец, третий класс составляют 

мембраносвязанные АЦ, присутствующие ис-

ключительно в грибах. Сравнительно недавно 

ввели еще один – четвертый класс, в который 

выделили так называемую «растворимую» АЦ 

(Linder, 2006).  

Был предложен и другой подход, соглас-

но которому АЦ животных и микроорганизмов 

были сгруппированы в шесть классов 

(Kamenetsky et al., 2006), основанных на гомо-

логии последовательностей внутри их катали-

тических доменов (Danchin, 1993). АЦ из E. coli 

и соответствующих Грам-отрицательных про-

кариотов вошли в класс I. Класс II охватывает 

«токсиновые» АЦ из таких бактериальных па-

тогенов, как Pseudomonas aeruginosa (Yahr et 

al., 1998), Bordetella pertussis, Bacillus anthracis 

(Linder, 2006). Эти циклазы являются секрети-

руемыми ферментами, которые переносятся в 

клетки хозяина, где нарушают внутриклеточ-

ный сигналинг путем наполнения этих клеток 

сверхфизиологическими концентрациями 

цАМФ (Linder, 2006). Эукариотические АЦ и 

гуанилатциклазы отнесли к классу III, наиболее 

обширному, куда входят также члены из бакте-

риального и животного царств (Linder, Schultz, 

2003; Шпаков, 2007). Классы IV, V и VI, отли-

чающиеся структурой мембранных и каталити-

ческих доменов, выделены сравнительно не-

давно и включают один или несколько прока-

риотических членов (Sismeiro et al., 1998). К 

сожалению, АЦ растений пока никак не систе-

матизированы в связи с неполной информацией 

о нуклеотидных последовательностях катали-

тических участков этого фермента.  

Несмотря на то, что все шесть классов 

широко представлены у прокариот, все АЦ эу-

кариот – как одноклеточных, так и многокле-

точных – возникли из бактериальных АЦ, отно-

сящихся также к классу III (Linder, Schultz, 

2003; Шпаков, 2007). По своей локализации в 

клетке АЦ класса III делятся на две большие 

группы – мембраносвязанные формы фермента 

(мАЦ), представляющие собой белковые моле-

кулы, один раз или более пронизывающие 

плазматическую мембрану, и растворимые (ци-

тозольные) (рАЦ) его формы. 

Несмотря на то, что сведения об аде-

нилатциклазах растений носят скудный, а зача-

стую и противоречивый характер (Brown, 

Newton, 1973; Bhalta, 1984; Carricarte, 1988; 

Gasumov et al.,1997; Sismeiro, 1998), и в литера-

туре практически отсутствуют данные, касаю-

щиеся их структуры, по проявляемым свой-

ствам этот фермент растений можно отнести к 

III классу. В связи с этим нам представляется 

целесообразным уделить наибольшее внимание 

АЦ этого класса и рассмотреть их возможную 

структуру и механизмы регуляции с привлече-

нием известных сведений по АЦ млекопитаю-

щих. Для ознакомления со структурными и 

функциональными особенностями этого фер-

мента из других классов рекомендуем обра-

титься к обзору Baker and Kelly (2004).  

Мембраносвязанная аденилатциклаза 

млекопитающих  

Как уже упоминалось выше, наиболее 

типичным представителем АЦ III класса явля-

ются мембраносвязанная и растворимая АЦ 

млекопитающих. У животных и человека этот 

фермент известен уже более полувека и рас-

шифровке его структуры и функций посвящено 

немало подробных обзоров (Danchin, 1993; 

Hanoune, 1997; Ichikawa, Homsy,1997; Simonds, 

1999; Tesmer et al., 1999; Onda, 2001; Wuttke et 

al., 2001; Sunahara,Taussig, 2002; Linder, 2006). 

Основные характеристики мембраносвязанной 

формы АЦ животных следующие. Ее молеку-

лярная масса, в зависимости от исследуемого 

объекта, варьирует в пределах 180-200 kD 

(Ishikawa, Homcy, 1997). Для этого фермента 

характерно наличие нескольких специализиро-

ванных доменов, связанных друг с другом в 

следующем порядке: N – терминальный домен, 

экспонированный в цитозоль, М1 – трансмем-

бранный гидрофобный домен, состоящий из 6 

α-спиралей, С1 – большой цитоплазматический 

домен, М2 – второй трансмембранный спи-

ральный домен, имеющий гликозильный оста-

ток, и С2 – второй цитоплазматический домен, 

гомологичный первому, находящийся у С-

конца. Домены С1 и С2 с молекулярной массой 

по 25 kD, взаимодействуя по принципу «голо-

ва-хвост», образуют один каталитический до-

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?db=pubmed&cmd=Search&itool=pubmed_AbstractPlus&term=%22Kamenetsky+M%22%5BAuthor%5D
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мен, включающий в себя участок связывания с 

АТФ, а также сайт связывания с активатором 

мАЦ форсколином. Модуляция активности 

мАЦ α-субъединицей G-белка: Gs (стимулиру-

ющая) и Gi (ингибирующая) (Dessauer, 1999) 

тоже происходит в отдельном участке катали-

тического центра этого фермента. 

Такая особенность конструкции позволя-

ет осуществлять регуляцию, специфичную для 

каждой изоформы АЦ (Defer et al., 2000).  

Регуляция активности мАЦ животных 

Каталитическая активность мАЦ может 

модифицироваться на уровне самой молекулы. 

Применение мутагенов позволило выявить во-

семь консервативных остатков в мономерах 

С1/С2, участвующих в субстратном связывании 

и катализе (Yan et al., 1998; Sunahara, Taussig, 

2002). Например, Lis938 и Asp1018 связывают 

адениновый мотив, и это имеет решающее зна-

чение в выборе субстрата – АТФ или ГТФ. 

Asp396 и Asp440 направляют два кофакторных 

иона – Mg
2+

 или Mn
2+

, которые координируют 

трифосфатный мотив и позицию 3' – ОН при 

нуклеофильной атаке на α-фосфат. Есть данные 

о том, что Arg1029 стабилизирует переход из 

треугольного в бипирамидальное состояние 

фермента, нейтрализуя негативный заряд при 

α-фосфате. Asn1025 стабилизирует рибозу в 

оптимальном для катализа конформационном 

положении. И, наконец, Arg 484 и Lis1065 по-

могают позиционированию пирофосфата в 

данной группе (Linder, 2006).  

Предполагается, что каталитически ак-

тивными домены С1/С2 мАЦ могут стать толь-

ко в состоянии димеров (Ishikawa, Homсy, 

1997). Такая гипотеза была выдвинута на осно-

ве высокой гомологии между каталитической 

субъединицей мАЦ и растворимой формой гуа-

нилатциклазы, проявляющей активность только 

в димеризованном состоянии. Так, было пока-

зано, что две субъединицы гуанилатциклазы, α 

и β, которые являются отдельными генпродук-

тами, должны коэкспрессироваться при катали-

зе синтеза цГМФ (Sunahara et al., 2002). Анало-

гичная ситуация, вероятно, складывается и для 

мАЦ. Есть данные о том, что у изоформ АЦ I, II 

и V типов экспрессия либо α-половины (М1/С1) 

либо β-половины (М2/С2) одной молекулы не-

достаточна для генерации энзиматической ак-

тивности (Tang, Gilman, 1991; Katsushika et al., 

1992). Каталитическая активность становится 

возможной, когда коэкспрессируются две по-

ловины молекулы фермента (Gu et al., 2001). 

Интересно, что два каталитических домена 

(или половины) могут быть из разных источни-

ков, то есть представлять собой химеру; так 

молекула, названная 1-α/2-β, содержащая фрон-

тальную половину (М1С1) типа I и заднюю по-

ловину (М2С2) типа II, также проявляла энзи-

матическую активность (Levin, Reed, 1995).  

Кроме того, исследования химерных мо-

лекул мАЦ показали, что некаталитические до-

мены, такие как концевые области N/С одной 

из изоформ, также несут каталитическую 

«нагрузку», например, в случае химерной кон-

струкции АЦ I/V типа – I тип, но не V (Premont 

et al., 1996). Это предполагает, что определен-

ные домены могут модифицировать фермента-

тивную активность в соответствии с типом 

изоформы, к которой они принадлежат, и, воз-

можно, активность не только химерных моле-

кул (Iwami et al., 1995).  

Также представляют определенный инте-

рес данные о том, что трансмембранные доме-

ны М1/М2 могут влиять на ферментативную 

активность при изменении мембранного потен-

циала, приводящего к конформационным сдви-

гам трансмембранной субъединицы АЦ (Reddy 

et al., 1995). Этот механизм особенно применим 

для возбудимых клеток, таких как нейроны и 

кардиоциты, где АЦ сама может играть пер-

вичную роль (без участия рецептора) в чув-

ствительности и моделировании клеточных от-

ветов на стимулы. Домены М1 и М2, кроме 

обеспечения основной активности каталитиче-

ских доменов, необходимы для «заякоривания» 

фермента в плазмомембране. Так, было показа-

но, что химерная изоформа АЦ без М1 или М2 

оставалась в эндоплазматическом ретикулуме 

(Gu et al., 1999). Кроме того, известно, что М2, 

в основном, отвечает за межмолекулярные вза-

имодействия (Linder, 2006).  

Таким образом, несмотря на то, что два 

каталитических домена (С1/С2) необходимы 

для ферментативной активности, другие доме-

ны также вносят свой вклад в полный биохи-

мический и регуляторный профиль интактной 

молекулы.  

Помимо упомянутого каталитического 

механизма, активность мАЦ млекопитающих 

может регулироваться G-белками. В зависимо-

сти от свойств изоформ, экспрессирующихся в 

определенных типах клеток или ткани, внекле-

точные сигналы, воспринимаемые рецептора-

ми, сопряженными с G-белками, могут быть 

интегрированы по-разному. Активация или ин-

гибирование мАЦ всегда осуществляются через 

соответствующие лиганд-рецепторные взаимо-
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действия и G-белки различных типов. При кон-

такте лиганда с рецептором в последнем возни-

кают конформационные изменения, влекущие 

за собой аналогичные изменения α-

субъединицы G-белка. В то же время различ-

ные эффекторы могут по отдельности активи-

ровать α- и βγ-субъединицы, а G-белки могут 

быть стимулирующего или ингибирующего ти-

па, в зависимости от выполняемых ими функ-

ций (Chen, Iyengar, 1993; Sunahara, Taussig, 

2002).  

Известно, что ионы кальция и кальций-

связывающий белок кальмодулин являются 

весьма эффективными модуляторами активно-

сти мембранной и растворимой форм АЦ (Choi 

et al., 1992; Cali et al., 1994; Willoughby, Cooper, 

2006). Помимо указанных агентов, к регулято-

рам активности АЦ III типа можно отнести 

форсколин, пирофосфат и ингибиторы Р-сайта 

(Tang, Gilman, 1991; Dessauer et al., 1999; 

Shoshani, 1999; Kudlacek et al., 2001; Onda et al., 

2001).  

На посттрансляционном уровне модули-

рующий эффект на активность мАЦ могут ока-

зывать процессы фосфорилирования, гликози-

лирования, а также S-нитрозилирования (Hill et 

al., 1995; Gu et al., 2001).  

Растворимая АЦ млекопитающих 

Растворимая аденилатциклаза (рАЦ) кле-

ток животных была наиболее подробно иссле-

дована в последнее десятилетие, когда большая 

часть оcновополагающих работ была выполне-

на на экстрактах из яичек крыс (Buck et al., 

1999; Wuttke et al., 2001; Litvin et al., 2003; 

Zippin et al., 2003). В отличие от мАЦ, биохи-

мическая активность рАЦ зависела от двухва-

лентного катиона Mn
2+

, была нечувствительна к 

регуляции G-белками, форсколином и проявля-

ла более низкую аффинность к субстрату – 

АТФ (Км ~1 мМ), у мАЦ (Кm ~ 1 мкМ). Кроме 

того, рАЦ в клетках животных оказалась весь-

ма отзывчивой на изменения концентраций 

внутриклеточного бикарбоната (Litvin et al., 

2003; Zippin et al., 2003). Повсеместное присут-

ствие карбонатных ангидраз в организме жи-

вотных указывает на то, что внутриклеточные 

концентрации бикарбоната (и активность рАЦ) 

могут отражать изменения в рН и/или СО2 

(Pastor-Soler et al., 2003). Поскольку СО2 явля-

ется конечным продуктом энергообразующих 

процессов, рАЦ может выполнять функцию 

внутриклеточного сенсора метаболической ак-

тивности (Zippin et al., 2001).  

Анализ полноразмерной кДНК показал, 

что предсказанный кодируемый белок должен 

быть размером 187 kD, тогда как каталитически 

активная форма очищенного фермента содер-

жит N-концевой участок и имеет молекуляр-

ную массу всего 48 kD, что предполагает про-

теолитический механизм активации рАЦ (Buck 

et al., 1999). В то же время полноразмерная 

форма рАЦ, кроме двух каталитических доме-

нов, содержит С-концевой автоингибиторный 

домен. Его роль заключается в снижении Vmax 

без изменения сродства к субстрату (Chaloupka 

et al., 2005). Отличительной чертой рАЦ явля-

ется наличие у нее согласованной Р-петли, свя-

зывающей АТФ (Wuttke et al., 2001). Может ли 

этот участок связывать нуклеотид по возмож-

ному типу модуляторного механизма, наподо-

бие мембранных гуанилатциклаз, предстоит 

еще выяснить (Zippin et al., 2003). Кроме того, в 

С-концевой части рАЦ есть аминокислотная 

последовательность с высоким содержанием 

лейцина, так называемый потенциал лейцино-

вой застежки или домен спираль-спирального 

взаимодействия неизвестного назначения 

(Wong et al., 1995). Есть предположение, что 

этот участок необходим как домен белок-

белкового взаимодействия, вероятно, для при-

крепления рАЦ к цитоскелету (Buck et al., 

1999).  

По данным Zippin et al. (2003), рАЦ в 

клетках животных специфически привязана к 

различным внутриклеточным компартментам и 

структурам – митохондриям, центриолям, ми-

тотическому веретену, срединным пластинкам 

и ядру. Причем у укороченной формы рАЦ 

имеются два домена, колокализованные с ката-

литическими доменами – 145-200 и 257-318 

аминокислотными остатками, без которых не-

возможно функционирование фермента в ядре 

(Feng et al., 2006). Наличие рАЦ внутри орга-

нелл, а также EPAC в перинуклеарном про-

странстве, внутри митохондрий (Qiao et al., 

2002) и AKAPs в ядерном матриксе, мембране 

и митохондриях (Colledge, Scott, 1999), указы-

вает на возможность существования всего аде-

нилатциклазного сигнального каскада во внут-

риклеточных компартментах (Zippin et al., 

2003). Вероятно, что рАЦ в ядре является ак-

тивной и присутствует только в функциональ-

ной форме. То же самое относится и к мито-

хондриям.  

Как уже упоминалось выше, одним из 

эффективных стимуляторов активности рАЦ 

являются ионы бикарбоната (Zippin et al., 2003; 

Pastor-Soler et al., 2003). Механизм активации 
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основан на увеличении Vmax в результате кон-

формационных изменений фермента и сниже-

нии субстратного ингибирования при высоких 

концентрациях АТФ (Litvin et al., 2003; 

Steegborn et al., 2005). Кроме того, бикарбонат 

способствует активации транскрипционных 

факторов СREBs, выполняя таким образом 

функцию индуктора трансдукции сигнального 

каскада (Bevensee et al., 2000). Еще одним сти-

мулирующим агентом для рАЦ является Са
2+

. У 

рАЦ ионы кальция непосредственно стимули-

руют ее активность, замещая в активном центре 

Mg
2+ 

(Litvin et al., 2003; Steegborn et al., 2005). 

Вместе ионы бикарбоната и кальция оказывают 

значительный синергический эффект на актив-

ность рАЦ клеток животных, в частности, из 

яичек крыс (Litvin et al., 2003).  

Довольно подробное рассмотрение стро-

ения, свойств и способов регуляции активности 

мАЦ и рАЦ, принадлежащих к III типу, приве-

денное в этом обзоре, не случайно, поскольку 

предполагается, что у растений функционирует 

аденилатциклаза, сходная по строению с мАЦ 

млекопитающих. Такое мнение основано на 

том, что многие регуляторы активности этого 

фермента у животных оказывают аналогичный 

эффект на мАЦ растений (Lusini et al.,1990).  

Мембраносвязанная аденилатциклаза 

растений 

Для растений нет литературных данных 

по изоферментному составу этого энзима, но 

известно, что одни и те же агенты (Mn
2+

, Mg
2+

, 

Ca
2+

) могут оказывать различный, а зачастую и 

противоположный эффект на активность расти-

тельной мАЦ (Carricarte et al., 1988; Lusini et 

al.,1990). Этот факт косвенно указывает на при-

сутствие у растений нескольких изоформ мАЦ. 

Наши исследования показали, что у картофеля, 

а также озимой и яровой пшеницы, имеется 

изоформа мАЦ, иммунородственная VI изо-

форме мАЦ животных, которая ингибируется 

физиологическими концентрациями кальция 

(Ломоватская и др., 2010).  

Наиболее ранние сведения об активности 

мАЦ растений были получены на ультраструк-

турном уровне с использованием метода ката-

литической цитохимии. Выявление продукта 

реакции АЦ – неорганического фосфата (Рн), 

образующегося в результате синтеза цАМФ из 

АТФ, основано на преципитации Рн тяжелыми 

металлами, в частности, солями свинца или це-

рия) (Tu, 1979). Однако этот метод недостаточ-

но корректен, поскольку, с одной стороны, Рн 

может являться продуктом реакции многих 

ферментов, например АТФазы и РНКазы, а с 

другой стороны, возможно подавление актив-

ности фермента фиксатором, а также солями 

тяжелых металлов. Тем не менее, рассматрива-

емым методом активность АЦ выявлялась у 

растений на внутренней и внешней сторонах 

плазматической мембраны, и в мембранах хло-

ропластов, но не обнаруживалась в таких орга-

неллах, как митохондрии, эндоплазматический 

ретикулум, лизосомы (Tu, 1979).  

Другие авторы (Bhalta, Chopra, 1984), ис-

пользуя в качестве специфического субстрата 

аденилимидодифосфат, выявили локализацию 

мАЦ в плазматической мембране, на вакуоляр-

ной мембране и мембранной системе пластид в 

клетках проростков Bryum argenteum, но не об-

наружили на мембранах других клеточных ор-

ганелл (Bhalta, Chopra, 1984). Уиттерс и Купер, 

применяя аденилимидодифосфат также в каче-

стве субстрата и антитела к цАМФ, меченные 

золотом, идентифицировали продукт функцио-

нирования аденилатциклазы в строме и 

межмембранном пространстве изолированных 

хлоропластов табака (Witters et al., 2004, 2005). 

В то же время биохимическими методами ак-

тивность этого фермента была найдена во 

фракциях митохондрий и вакуолярных мем-

бран (Brown, Newton, 1973; Tu, 1979; Brown et 

al, 1980).  

Согласно литературным данным, опти-

мум рН мАЦ растений имеет значительный 

разброс: выявлена форма мАЦ с оптимумом ак-

тивности при рН 4,8-5,2 (Выскребенцева, Ива-

нов, 1981), но также есть сведения об изоформе 

с оптимумом активности в щелочной области 

(рН 8,8) (Тарчевский, 2001). Наши исследова-

ния показали, что у растений картофеля функ-

ционирует мАЦ с оптимумом рН 7,2 (Ломоват-

ская и др., 2007). Для мАЦ растений, также как 

АЦ животных и микроорганизмов, в качестве 

катализатора необходимы ионы магниия. Фор-

сколин и фторид натрия оказывают на эту фор-

му фермента стимулирующий эффект (Lusini et 

al.,1990; Каримова и др., 2005).  

Растворимая аденилатциклаза  

растений 

По растворимой АЦ растений в литера-

туре существует еще более противоречивая 

информация. Так, из корней люцерны 

(Medicago sativa) была выделена фракция рас-

творимой АЦ и частично изучены ее свойства 

(Carricarte et al., 1988). Как оказалось, ее актив-

ность, измеренная в присутствии MgATP в ка-

честве субстрата, стимулировалась ионами Са
2+
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и кальмодулином. ГТФ, гуанозин 5’-[βγ-

имидо]трифосфат, форсколин, фторид и холер-

ный токсин (общеизвестные модуляторы жи-

вотной трансмембранной АЦ) не активировали 

этот фермент. Авторы установили некоторые 

молекулярные характеристики исследуемого 

энзима: коэффициент седиментации 4.1S; сток-

совский радиус 4,4 нм. Ишикава c коллегами 

(Ichikawa et al., 1997) в клетках растений табака 

выявили белок, по их мнению, также являю-

щийся «растворимой» АЦ. Изучаемый фермент 

имел в своей структуре лейцин-обогащенную 

последовательность и значительную гомологию 

с аналогичным ферментом из дрожжей 

Schizosaccharomyces pombe. Такие выводы бы-

ли сделаны на основе анализа соответствующе-

го гена, кодирующего аденилатциклазу и 

названного axi141.  

Регуляция активности мАЦ и рАЦ 

растений факторами внешней среды 

Так как растительная АЦ является частью 

сигнальной системы, весьма значительное вли-

яние на ее активность оказывают факторы 

окружающей среды как абиотической, так и 

биотической природы. Есть сведения, что низ-

кая температура (Яворская, Калинин, 1984; Ка-

римова и др., 2005), экзогенные фитогормоны 

(Sim, Kim, 1987), свет (Феденко и др., 1983; 

Gasumov et al., 1997; Koumura et al., 2004), а 

также вирусы, грибные и бактериальные мета-

болиты весьма существенно влияют на измене-

ние концентрации эндогенного цАМФ (Tu, 

1979; Cook et al., 1994; Jiang et al., 2005; Ломо-

ватская и др., 2005; 2007; 2010), что косвенно 

свидетельствует о модулировании активности 

АЦ. Прямые доказательства активации АЦ бы-

ли получены Феденко с соавт. (1983) и 

Gasumov et al. (1997), которые выявили свето-

индуцируемую трансмембранную и раствори-

мую АЦ у растений, соответственно. АЦ в 

мембранной фракции проявляла сезонные из-

менения в активности по отношению к красно-

му и дальнему красному свету, а фракция, со-

держащая растворимую АЦ, оказалась чувстви-

тельна как к красному, так и к дальнему крас-

ному свету и не меняла ее в зависимости от се-

зона (Gasumov et al., 1997). Феденко с соавт. 

(1983) также показали, что мембранная АЦ у 

растений активируется светом, поглощаемым 

фитохромом при длине волны 660 нм. Действие 

красного света снималось дальним красным 

светом (λ=730 нм), что характерно для процес-

сов, контролируемых фитохромом. У однокле-

точной водоросли Еuglena gacilis обнаружена 

фотоактивируемая АЦ, которая является рецеп-

торным флавопротеином (Koumura et al., 2004).  

По нашим данным, обе формы АЦ из 

растений картофеля in vitro активно реагируют 

на воздействие экзополисахаридов возбудителя 

кольцевой гнили картофеля, которые являются 

фактором патогенности последних. Так мАЦ и 

рАЦ из растений устойчивого сорта значитель-

но активировались под действием этого мета-

болита, а те же формы фермента из растений 

восприимчивого сорта картофеля существенно 

ингибировались. Кроме того, аналогичная зави-

симость активности АЦ была прослежена и в 

хлоропластах и ядрах клеток растений тех же 

сортов картофеля. На основании полученных 

результатов мы предполагаем, что одним из 

механизмов, обеспечивающих на ранних этапах 

патогенеза реализацию защитных ответов у 

картофеля, является степень активации обеих 

форм АЦ (Ломоватская и др., 2010). 

Биоинформационный анализ АЦ  

растений  

На современном этапе исследований од-

ним из наиболее актуальных вопросов, касаю-

щихся функционирования аденилатциклазной 

сигнальной системы у растений, является про-

блема идентификации молекулярной структуры 

имеющихся форм АЦ (Gehring, 2010). Ситуация 

осложняется тем, что, как правило, поиски нук-

леотидных последовательностей любых белков 

начинаются с генетической базы данных ара-

бидопсиса, где имеется большое количество 

еще неохарактеризованных белков. По этой 

причине, в частности, нет единого мнения по 

поводу существования у растений АЦ. Тем не 

менее, поиски мембраносвязанной АЦ в 

GenBank позволили нам обнаружить этот фер-

мент у большого количества растительных 

культур (Arabidopsis thaliana, Arabidopsis lirata, 

Populus trichocarpa, Ricinus communis, Ipomoea, 

Hippeastrum, Zea mays). Справедливости ради 

следует отметить, что для найденных АЦ не 

уточняется форма (мембраносвязанная или рас-

творимая), но упоминание в комментариях 

«response to abscisic acid stimulus» (AT1G73980 

в GenBank), позволяет сказать, что речь идет о 

мембраносвязанной АЦ, поскольку данный фи-

тогормон является классическим активатором 

этой формы фермента (Sim, Kim, 1987; Кари-

мова и др., 1990). 

В отношении рАЦ, судя по литературным 

данным, ситуация более противоречивая. Так, 

Roelofs & Van Haastert (2002), проведя анализ 

соответствующей базы данных и сравнительное 
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изучение геномов многих про- и эукариот, сде-

лали вывод, что у арабидопсиса, и, очевидно, у 

растений вообще, рАЦ отсутствует. В опреде-

ленной мере это может быть связано с тем, что 

согласно работе Moutinho et al. (2001), гены АЦ 

у растений могут быть замаскированы среди 

широкого спектра больших семейств генов, в 

частности, R-генов, которых насчитывается, 

например, в арабидопсисе 200-300, а в рисе – 

порядка 1500. В пользу этого свидетельствует и 

тот факт, что белки, транскрипты R-генов, 

непосредственно активируют множественные 

сигнальные пути у растений, а защитные отве-

ты последних реализуются в пределах несколь-

ких минут (Moutinho et al., 2001). Эти авторы, 

проведя частичный сиквенс белка, выделенного 

из пыльцы Agapanthus umbellatus, и сравнив 

полученные данные с библиотекой кДНК куку-

рузы, пришли к выводу, что Р-петля для связи с 

АТФ и наличие лейцин-обогащенной последо-

вательности белка из пыльцы могут принадле-

жать рАЦ (Moutinho et al., 2001). Предпринятые 

нами попытки по поиску рАЦ в базе данных 

картофеля с использованием нуклеотидной по-

следовательности Nicotiana benthamiana, опуб-

ликованной в работе Ichikawa et al. (1997) и 

названной авторами axi 141, позволили обна-

ружить белки, содержащие также лейцин-

обогащенную последовательность и центр свя-

зывания нуклеотидов, что может косвенно ука-

зывать на присутствие рАЦ. Мы полагаем, что 

когда геном картофеля будет секвенирован 

полностью, поиски АЦ в генетической базе 

данных этой культуры увенчаются успехом. 

Такой вывод подтверждается и тем, что при 

сравнении вышеупомянутой нуклеотидной по-

следовательности с базами данных для других 

растительных объектов из GenBank, нам уда-

лось обнаружить рАЦ в рисе, кукурузе и ара-

бидопсисе, причем совпадение последователь-

ностей составляло 100%. Следует добавить, что 

анализ, проведенный Ichikawa c коллегами, 

позволил выявить значительную гомологию axi 

141 с аналогичным ферментом из дрожжей 

Schizosaccharomyces pombe и установить 57% 

идентичности 1,4 kb ДНК арабидопсиса c геном 

axi 141 из табака (Ichikawa et al., 1997).  

Интересно отметить, что наряду с этим, 

нами был обнаружен ряд белков с неустанов-

ленными функциями в широком наборе куль-

тур (Vitis vinifera, Picea sitchеnsis, Arabidopsis 

thaliana, Arabidopsis lirata, Populus trichocarpa, 

Ricinus communis), также обладающими 100% 

совпадением нуклеотидных последовательно-

стей с рАЦ из Nicotiana benthamiana.  

Анализ вышеприведенной информации 

позволяет предположить, что по мере расшире-

ния баз данных нуклеотидных последователь-

ностей различных видов растений, наличие АЦ 

у растений станет очевидным.  

Фосфодиэстераза цАМФ растений 

Наиболее изученным ферментом обмена 

цАМФ в растительных организмах является 

фосфодиэстераза цАМФ (ФДЭ цАМФ, КФ 

3.1.4.17), фермент расщепляющий цАМФ. Этот 

энзим целым рядом свойств отличается от ФДЭ 

тканей животных и микроорганизмов (Игуме-

нов, Этингоф, 1980; Драговоз и др., 1997; Abel 

et al., 2000). Растительным ФДЭ свойственен 

иной оптимум рН реакции расщепления 

цАМФ, а также состав продуктов этой реакции. 

Преимущественными субстратами ФДЭ клеток 

животных являются цАМФ, а также цГМФ, а 

продукты их разложения – соответствующие 5'-

мононуклеотиды. При ферментном расщепле-

нии цАМФ растительными ФДЭ образуется 

смесь 5'- и 3'-АМФ в соотношении 1:5, 1:2, 1:7 

или даже 1:50 (Яворская и др., 1984). Эти ФДЭ 

в отношении субстратов менее специфичны: 

кроме 3',5'-цАМФ они способны разлагать так-

же 2',3'-циклические нуклеотиды и, таким обра-

зом, могут принимать участие в деградации 

РНК (Abel et al., 2000). Преимущественный 

гидролиз того или иного нуклеотида зависит от 

концентрации водородных ионов, наличия 

ионов металлов, а также присутствия других 

нуклеотидов (Niles, Mount, 1974). Растительные 

ФДЭ нечувствительны к действию двухвалент-

ных ионов металлов (Mn
2+ 

и Mg
2+

) в миллимо-

лярных концентрациях, а также комплексонов 

(ЭДТА, ЭГТА). Оптимум реакции фермента-

тивного расщепления цАМФ растительными 

ФДЭ, в отличие от клеток животных и микро-

организмов, находится в кислом диапазоне рН 

(от 5 до 6). Однако, есть данные о том, что оп-

тимум рН ФДЭ отдельных растений может 

быть сдвинут в щелочную сторону (Brown et 

al., 1977). Большинство описанных раститель-

ных ФДЭ обладает низким сродством к цАМФ 

(Abel et al., 2000). Так, КМ для ФДЭ проростков 

пшеницы составляет 4×10
-3 

М (Игуменов, 

Этингоф, 1980), клубней топинамбура 6,8х10
-3 

М. 

Есть сведения о том, что свойства ФДЭ 

зависят от ее внутриклеточной локализации 

(Brown et al., 1977). ФДЭ из фракции микросом 

и из хлоропластов листьев шпината значитель-

но отличались друг от друга: оптимум рН хло-

ропластного энзима – 5,8, микросомального – 
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4,9, причем последний более специфичен по 

отношению к 2',3'-циклическим нуклеотидам 

как субстратам, чем к 3',5'-циклофосфатам. По-

разному эти два фермента вели себя в присут-

ствии метилксантинов, в частности теофилли-

на, эндогенных ингибиторов ФДЭ клеток жи-

вотных, а также ионов кальция: более чувстви-

тельной к этим факторам оказалась хлоро-

пластная ФДЭ (Яворская, Калинин, 1984). 

Гель-фильтрация суммарных препаратов 

ФДЭ из листьев шпината позволила обнару-

жить два различных пика, обладающих фос-

фодиэстеразной активностью (Brown et al., 

1977). Первый пик затем разделялся на пять 

фракций белков, два из которых (1с и 1м) про-

являли активность ФДЭ. 1с-белок обладал 

свойствами хлоропластного энзима: проявлял 

субстратную специфичность к 3',5'-

циклофосфатам, в частности к цАМФ и цГМФ, 

стимулировался ионами кальция, активность 

его тормозилась теофиллином. Второй белок 

(1м) обнаруживал свойства микросомальной 

ФДЭ. При дальнейшей очистке ФДЭ из листьев 

шпината 1с-белок разделялся на две субфрак-

ции с молекулярными массами 187 и 370 kD, 

которые обладали активностью кислой фосфа-

тазы, РНКазы, нуклеотидазы и АТФазы. 1м-

белок из микросомальной фракции разделялся 

на две субфракции, проявляющие активность 

АТФазы, РНКазы, нуклеотидазы (но не кислой 

фосфатазы), что свидетельствует о сложной 

структуре фосфодиэстеразных белков клеток 

высших растений, образующих своеобразные 

мультиферментные комплексы (Brown et al., 

1977; Abel et al., 2000).  

По некоторым данным, ФДЭ способна 

экскретироваться во внеклеточное простран-

ство, что наблюдалось при фосфатном голода-

нии культуры клеток томата (Abel et al., 2000). 

Активность ФДЭ в условиях in vitro тормози-

лась фитогормоном кинетином и его аналога-

ми. В то же время вещества, обладающие цито-

кининовой активностью, не оказывали подав-

ляющего действия на ФДЭ тканей подсолнеч-

ника. Из физических факторов на ФДЭ суще-

ственное влияние оказывает свет (Феденко и 

др., 2004). Работа была проведена с первой 

фракцией ФДЭ цАМФ, высаливающейся при 

насыщении сульфатом аммония до 50% и про-

являющей высокую активность в кислой и ще-

лочной областях. Как оказалось, действие крас-

ного света (660 нм, 4 мин освещения) на ФДЭ1 

было аналогичным влиянию на нее дневного 

света. Выращивание растений на свету и 3-

минутное освещение этиолированных пророст-

ков красным светом приводили к снижению ак-

тивности ФДЭ1 приблизительно в 1,5 раза по 

сравнению с темновым контролем (Феденко и 

др., 1988). Освещение этиолированных про-

ростков вслед за красным светом дальним 

красным светом почти не снимало ингибирую-

щего эффекта красного.  

цАМФ – вторичный мессенджер  

растений 

Аденозин 3',5'-циклический монофосфат 

был открыт в 1956 году Сазерлендом как тер-

мостабильный фактор, опосредующий действие 

адреналина и глюкагона на активацию фос-

фодиэстеразы животных (Sutherland et al., 

1962). За исключением безъядерных эритроци-

тов, цАМФ является вездесущим в животных 

клетках, где он медиирует влияние кратковре-

менных воздействий окружающей среды, в том 

числе гормонов, таких как вазопрессин, секре-

тин, окситоцин, адреналин, норадреналин и 

глюкагон (Зинченко, Долгачева, 2003). В 1965 

году Макман и Сазерленд (Makman, Sutherland, 

1965; цит. по Brown, Newton, 1973) обнаружили 

цАМФ в клетках Escherichia coli. Таким обра-

зом, было показано, что цАМФ является «вто-

ричным мессенджером» не только в животных 

тканях, но также функционирует как регулятор 

генной экспрессии в бактериях.  

Долгое время считалось, что у растений 

цАМФ не синтезируется (Amrhein, 1977). Эти 

сведения на протяжении ряда лет производили 

своеобразный «негативный эффект» на развитие 

данной потенциально важной области биохимии 

растений. Однако позже методами газожидкост-

ной хроматографии и масс-спектрометрии было 

установлено, что цАМФ-подобное вещество, 

выделяемое из клеток высших растений, являет-

ся циклическим 3',5'-АМФ (Newton et al., 1980; 

1999).  

Что касается концентраций цАМФ, опре-

деляемых в растительных образцах, то по лите-

ратурным данным можно сделать вывод, что 

они в клетках разных видов растений могут ко-

лебаться от предельно низких (фемтомолярных) 

до весьма значительных величин (десятки мик-

ромолей) (Tu, 1979; Яворская, Калинин, 1984; 

Cooke et al., 1994; Lomovatskaya et al., 2011). Та-

кой разброс в получаемых данных зависит от 

используемых методов и от степени очистки 

препаратов, а также от факторов внешней среды, 

оказывающих существенное влияние на уровень 

данного вторичного мессенджера.  
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На основе экспериментальных данных 

было установлено, что у одноклеточных и мно-

гоклеточных организмов существует еще один 

способ регуляции концентрации цАМФ – вы-

деление циклических нуклеотидов в окружаю-

щую среду (Ивашкин и др., 1987; Каримова и 

др., 1993; Орлов, Максимова, 1999; Ломоват-

ская и др., 2004). Так, у прокариот внеклеточ-

ный уровень цАМФ составлял 98% от общего 

количества данного нуклеотида в клетках. При 

инкубации клеток животных с гормонами, 80-

90% всего синтезированного цАМФ обнаружи-

валось вне клетки (Орлов, Максимова, 1999). 

Секреция цАМФ из клеток энергозависима, по-

давляется ингибиторами формирования микро-

трубочек, различными простагландинами, ак-

тивируется гормонами и повышается с увели-

чением активности аденилатциклазы (Fehr et 

al., 1990). Клетки водорослей, мхов и высших 

растений также выделяют значительные коли-

чества цАМФ (Каримова и др., 1993; Ломоват-

ская и др., 2004). Хотя физиологическая значи-

мость этого феномена не выяснена, предпола-

гается роль цАМФ как фактора, определяюще-

го межклеточные взаимодействия (Яворская, 

1990; Fehr et al., 1990; Ломоватская и др., 2004). 

Функциональная роль цАМФ в расти-

тельных организмах в настоящее время активно 

исследуется. По некоторым данным, цАМФ, 

также как и у животных, осуществляет преоб-

разование и трансдукцию внеклеточного сигна-

ла в генетический аппарат растительной клет-

ки, регулируя такие фундаментальные клеточ-

ные процессы, как рост, метаболизм, диффе-

ренциацию, а также апоптоз. В основе этого 

процесса лежит его специфическое взаимодей-

ствие с цАМФ-зависимыми протеинкиназами, 

цАМФ-регулируемыми ионными каналами, 

цАМФ-фосфодиэстеразами, транскрипцион-

ными факторами и другими эффекторными и 

регуляторными белками, являющимися компо-

нентами аденилатциклазной сигнальной систе-

мы растений (Brown et al., 1977; Abel et al., 

2000; Каримова и др., 2005; Chin et al., 2009).  

Кроме того, этот вторичный мессенджер, 

в числе других сигнальных молекул, обеспечи-

вает своевременную реакцию растительного 

организма на изменившиеся условия внешней 

среды. Так, в ряде работ показано изменение 

уровня цАМФ в зависимости от фазы роста 

клеток, изменения режима питания, морфоло-

гии и пр. (Truelsen, Wyndaele, 1978; Sharaf, 

Roney, 1982; Яворская, 1990). Колебательный 

характер содержания цАМФ также наблюдали 

в каллусной ткани табака (Sharaf, Roney, 1982) 

и подсолнечника (VanOnckenen et al., 1982), на 

различных фазах клеточного цикла (Семенов и 

др., 1993), в стрессовых условиях (Яворская, 

1990; Ломоватская и др., 2005). Значительная 

роль принадлежит цАМФ в процессе роста и 

реориентации пыльцевой трубки (Moutinho et 

al., 2001). Более того, на основании анализа 

концентрации цАМФ, активности аденилат-

циклазы и фосфодиэстеразы до и после пере-

крестного опыления, была предположена тес-

ная взаимосвязь между самонесовместимостью 

и уровнем цАМФ (Tsuruhara, Tezuka, 2002). 

Большое значение придается цАМФ в регуля-

ции закрытия устьиц и свиллинга протопла-

стов, где он оказывает влияние на концентра-

цию свободного цитозольного кальция 

(Curvetto et al., 1994). В суспензионных клетках 

моркови и люцерны цАМФ стимулировал вход 

кальция и элиситор-индуцированное накопле-

ние фитоалексина (Cooke et al., 1994). 

Bindschedler с соавторами (2001) доказали, что 

вход кальция, вызванный грибным элиситором 

и окислительным взрывом, может происходить 

с участием цАМФ. Установлено, что под воз-

действием экзополисахаридов возбудителя 

кольцевой гнили картофеля системно меняется 

концентрация цАМФ в растениях картофеля in 

vitro. Более того, этот феномен имел более 

быстрый и выраженный эффект на растениях 

сорта, устойчивого к данному бактериальному 

возбудителю, в отличие от восприимчивого 

сорта (Ломоватская и др., 2010). Показано, что 

цАМФ влияет на регуляцию синтеза ряда фер-

ментов, нуклеиновых кислот, фитогормонов, 

бетацианиновых пигментов, терпеноидов и по-

лирибосом (Игуменов, Этингоф, 1980). Исполь-

зуя метод пэтч-клямп, Li et al. (1994) нашли, 

что цАМФ регулирует вывод калия в клетках 

фасоли с участием цАМФ-зависимых протеин-

киназ.  

Volotovski et al. (1998) прямо зафиксиро-

вали цАМФ- и цГМФ- зависимое повышение 

уровня цитозольного кальция в протопластах 

табака, обеспечив твердое доказательство того, 

что аденилатциклазный сигнальный путь взаи-

модействует с кальциевой системой.  

цАМФ – регулируемые ионные каналы 

растительных клеток 

Обсуждая аденилатциклазную сигналь-

ную систему, нельзя не упомянуть и обширный 

класс цАМФ–регулируемых ионных каналов. 

Растительные ионные каналы, открываемые 

циклическими нуклеотидами (сyclic 

nucleontide-gated channels – CNGCs), впервые 
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были обнаружены в 1994 году (Li et al., 1994). 

Было установлено, что они имеют сходство в 

аминокислотной последовательности с «шэй-

кер»-подобными К
+
 каналами животных 

(Zimmermann et al., 1999; Talke et al., 2003; 

Kaplan et al., 2007), а CNGCs из Arabidopsis 

thaliana обладают высокой гомологией с кана-

лами животных клеток, открываемыми цикли-

ческими нуклеотидами (Leng et al., 1999; 

Kaplan et al., 2007). Члены семейства CNGC 

были изолированы из различных видов расте-

ний, в частности из табака и ячменя (Arazi et 

al., 1999). Предполагается, что растительные и 

животные CNGCs состоят из шести доменов 

(S1-S6), пронизывающих мембрану, порового 

домена (P-loop) между S5 и S6, С-концевого 

нуклеотид-связывающего домена (CNB) и Ca
2+

-

кальмодулин-связывающего домена (СаМB), 

частично перекрывающего СNB домен. Лока-

лизация СаМB домена отличается от таковой в 

животных клетках, в которых он находится на 

N-конце. Это говорит о том, что присоединение 

кальмодулина к С-концу может служить пре-

пятствием для присоединения циклического 

нуклеотида и активации канала (Arazi et al., 

1999). Этот предполагаемый механизм для ре-

гуляции кальмодулином растительных CNGCs 

был также описан для обонятельных СNG ка-

налов животных. Считается, что функциональ-

ные СNG каналы животных являются гетеро-

тетрамерами (Talke et al., 2003). В растениях 

предположительно CNGCs могут быть подоб-

ными, однако нет данных, какие субъединицы 

объединены, чтобы сформировать функцио-

нальные каналы. Присутствие большого семей-

ства CNGC генов в растениях дает возможность 

для формирования широкого спектра гетеро-

мерных каналов и высокой степени их функци-

ональной вариабельности и специализации 

(Köhler et al., 2001).  

Несмотря на то, что СNGCs экспресси-

руются во многих тканях, их физиологическая 

роль все еще до конца не ясна (Chin et al., 

2009). Есть доказательства того, что общая 

функция этих каналов состоит в повышении 

уровня внутриклеточного Са
2+

 (Bradley et al., 

1997). Так, каналы в клетках табака (NtCBP4) и 

арабидопсиса (AtCNGC1) участвуют в транс-

порте металлов через плазматическую мембра-

ну (Kaplan et al., 2007). Мутанты проростков 

арабидопсиса, дефицитные по каналу 

AtCNGC1, содержали гораздо более низкие 

уровни Са
2+ 

по сравнению с растениями дикого 

типа (Kaplan et al., 2007; Ma et al., 2009а; 

2009b).  

Установлено, что в зависимости от тка-

невой специфичности, такие каналы могут от-

личаться по строению, а также по отношению к 

цАМФ. Было обнаружено, что на плазматиче-

ской мембране протопластов корней 

Arabidopsis неселективные ионные каналы 

быстро и обратимо ингибировались цикличе-

скими нуклеотидами (Maathuis, Sanders, 2001).  

В литературе широко обсуждается вопрос 

о связи цАМФ сигнализации с кальциевыми 

потоками. Анализ таких потоков показал, что 

вход кальция через плазматическую мембрану 

индуцировался цАМФ и ингибировался каль-

модулином, ассоциированным с мембраной 

(Kurosaki, Nishy, 1993). Было обнаружено, что 

белки, формирующие кальциевые каналы, 

имеют сродство к цАМФ и кальмодулину, что 

позволило сделать вывод о совместном влия-

нии аденилатциклазной и кальциевой сигналь-

ных систем на ионные потоки в клетках, отве-

чающих на воздействие внешних, в том числе, 

элиситорных сигналов. Установлено, что пото-

ки Са
2+

, так же как К
+
 и Сl

-
, участвуют в ранних 

этапах развития защитного ответа растения 

против патогена (Ward et al., 1995; Arazi et al., 

1999). Так как Ca
2+

 является сигнальным вто-

ричным мессенджером, CNG-каналы участвуют 

во многих физиологических процессах у расте-

ний.  

Относительно недавно на протопластах, 

выделенных из корней арабидопсиса, был об-

наружен независимый от напряжения катион-

ный нуклеотид-открываемый канал, который 

обратимо инактивировался циклическими нук-

леотидами (Maathuis, Sanders, 2001). Этот канал 

посредством цГМФ и цАМФ регулировал по-

ступление в клетку ионов Na
+
, тем самым 

участвуя в солеустойчивости растений. Кроме 

того, установлено, что участие CNG-каналов 

необходимо в защитных ответах клеток расте-

ний (Bindschedler et al., 2001): в культуре кле-

ток Medicago sativa в ответ на грибной элиси-

тор наблюдали рост концентрации цАМФ и 

ионов Ca
2+ 

(Cooke et al., 1994; Bolwell, 1995). В 

последующем это приводило к окислительному 

взрыву – одному из наиболее ранних компо-

нентов защитных ответов растений на атаку па-

тогена (Bindschedler et al., 2001). В реализации 

защитных ответов растений могут принимать 

участие и другие катионные, в частности, кали-

евые каналы, а косвенно в этот процесс также 

вовлекаются CNG-каналы. В культуре клеток 

моркови наблюдалось увеличение концентра-

ции внутриклеточного К
+ 

под влиянием экзо-

генного цАМФ (Kurosaki, 1997). Автор предпо-
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ложил, что вторичный мессенджер стимулиро-

вал открытие кальциевого CNG-канала, что 

приводило к активации соответствующего К
+ 

канала. К числу физиологических явлений, за-

висимых от активности CNG-каналов, относят-

ся и регуляция роста пыльцевой трубки 

(Moutinho et al., 2001; Robinson, Messerli., 2002; 

Frietsch et al., 2007), и фототрансдукция фито-

хрома (Bowler et al., 1994). Кроме того, нуклео-

тид-открываемые каналы вместе с ауксином и 

цитокинином участвуют в работе транспираци-

онного аппарата растительной клетки (Cousson, 

2001).  

Протеинкиназа А-подобные белки  

растений 

На данный момент вопрос о присутствии 

протеинкиназы А (ПКА) или ПКА-подобных 

белков в растениях остается спорным. Ранее из 

проростков кукурузы был выделен фермент, 

обладающий, по мнению автора, свойствами 

цАМФ-зависимой протеинкиназы (Janistin, 

1988). Этот электрофоретически очищенный 

белок с молекулярной массой 36 kD имел жест-

кую зависимость от MnSO4; замена MnSO4 на 

NiSO4, CoSO4, FeSO4 снимала активацию про-

теинкиназы цАМФ. Позже цАМФ-

стимулированная протеинкиназная активность 

была идентифицирована в корнях и листьях ри-

са (Коmatsu, Hirano, 1993). При концентрации 

10 нМ цАМФ повышал фосфорилирование ги-

стона II-2 и трех эндогенных белков с молеку-

лярными массами 40, 50 и 55 kD проростков 

риса. цГМФ, форболовый эфир и Са
2+

 такой 

эффект не индуцировали (Коmatsu, Hirano, 

1993). Из библиотек кДНК фасоли и риса были 

изолированы некоторые гены – кандидаты на 

серин/треониновые протеинкиназы. Оказалось, 

что участки у таких генов (PVPK-1 из боба фа-

соли и G11A из риса) имели высокую гомоло-

гию с каталитическими субъединицами проте-

инкиназы А и протеинкиназы С других орга-

низмов (Lawton et al., 1989). Таким образом, 

появились веские основания считать, что в 

высших растениях присутствуют нуклеотид-

зависимые протеинкиназы (Newton et al., 1999). 

Результаты, полученные Румянцевой и соавт. 

(2010), также подтверждают высказанное пред-

положение. По их данным, экзогенный цАМФ 

напрямую или опосредованно может усиливать 

протеинкиназную активность в клетках расте-

ний.  

Однако, есть и противоположное мнение. 

Bridges с соавторами на основании результатов 

Вестерн-блотинга (арабидопсис), а также про-

веденного биоинформационного анализа баз 

данных по геномам арабидопсиса и риса в со-

поставлении с базами данных по генам челове-

ка, животных и цианобактерий, кодирующих 

регулируемую циклическими нуклеотидами 

протеинкиназу, пришли к выводу, что у расте-

ний подобный фермент отсутствует (Bridges et 

al., 2005). Тем не менее, допускается, что рас-

тительные протеинкиназы могут обладать суб-

стратной специфичностью, отличающейся от 

таковой киназ животных и других представите-

лей живых организмов, и это отражает весьма 

слабую гомологию между рассматриваемыми 

ферментами (Martinez-Atienza et al., 2007). В 

качестве альтернативы предполагается, что 

присутствующие в растениях нуклеотид-

регулируемые Са
2+

-каналы могут выполнять 

функцию механизма, конвертирующего цАМФ-

зависимые сигналы в кальциевые сигналы, тем 

самым обеспечивая обходной путь, не требую-

щий участия нуклеотид-зависимой протеинки-

назы (Martinez-Atienza et al., 2007).  

Взаимодействие аденилатциклазной 

сигнальной системы с другими путями 

трансдукции сигналов у растений 

В настоящее время вопрос создания ком-

плексной модели информационной сети расти-

тельной клетки, начиная от восприятия сигнала 

на клеточной стенке и плазмалемме и заканчи-

вая индукцией сигнальных систем в отдельных 

органеллах, очень актуален. Имеются немного-

численные сведения о том, что компоненты од-

них сигнальных систем могут модулировать 

(активировать или ингибировать) активность 

других. Рассматривая активность какого-либо 

компонента одного из сигнальных путей, необ-

ходимо учитывать этот факт (Тарчевский, 

2001).  

В то же время, в литературе это явление 

почти не обсуждается; имеются лишь отдель-

ные данные о пересечении некоторых сигналь-

ных путей растений (Колупаев, 2007; Климов, 

2008). Поскольку в данном обзоре речь, в ос-

новном, идет об одном пути, то и в этом разде-

ле акцентируем на нем внимание. Так, показа-

но, что аденилатциклазная сигнальная система 

может влиять на МАР-киназную и кальциевую, 

в связи с тем, что цАМФ или цАМФ-зависимая 

протеинкиназа ингибирует активацию киназы 

киназы МАР-киназы и активирует или инакти-

вирует Са
2+

-систему (Ludwig et al., 2005). По-

средники кальциевой сигнальной системы так-

же воздействуют на аденилатциклазу, в том 
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числе с участием кальмодулина (Cho et al., 

1998).  

Что касается органелл клеток растений, 

то эта тема является совершенно не разрабо-

танной, хотя очевидно, что «сигнальный ста-

тус» клетки складывается из работы отдельных 

сигнальных компартментов. Наши исследова-

ния, проведенные на вакуолях красной столо-

вой свеклы (неопубликованные данные), пока-

зали, что ионы кальция в концентрации от 1 

мкМ до 10 мМ весьма незначительно понижали 

концентрацию цАМФ в «тяжелых» вакуолях, 

но существенно повышали его уровень во 

фракции «легких» вакуолей. Пероксид водоро-

да в микромолярных концентрациях снижал 

содержание цАМФ в обеих фракциях в одина-

ковой степени. Это также указывает на то, что 

внутриклеточные компартменты являются не 

только хранителями компонентов сигнальных 

систем, но и активно участвуют в трансдукции 

и преобразовании внутриклеточных сигналов.  

Заключение 

Как видно из представленных данных, 

аденилатциклазная сигнальная система расте-

ний и на сегодняшний день остается одной из 

наименее изученных у растений. В то же время 

за последние годы достигнут значительный 

прогресс в ее исследовании и можно надеяться, 

что развитие методологической базы позволит 

в ближайшем будущем заполнить «белые пят-

на» в изучении структурных особенностей и 

функционировании данного сигнального каска-

да у растений. Нам представляется, что наряду 

с исследованием отдельных компонентов тран-

сдукционного пути, в том числе с использова-

нием биоинформационного анализа, на первый 

план выходит проблема исследования взаимо-

действия сигнальных систем растений. Расши-

фровка механизмов и закономерностей, связан-

ных с этим явлением, позволит вплотную по-

дойти к вопросу регуляции генной экспрессии 

у растений.  
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The review presents literary information and our data on functioning of adenylate cyclase signal sys-

tem in plants. There are drawn numerous proofs of cAMP participation in plant reactions to diverse 

stress impacts. Along with that, it is stated that not all the elements of this transduction path have 

been studied in equal degree of detail by now. In particular, structure of plant adenylate cyclase has 

not been defined; presence of proteinkinase A, with the properties analogous to that in animal cells, 

remains questionable. 

Key words: cAMP, membranebinding adenylate cyclase, soluble adenylate cyclase,  

phosphodiesterase cAMP, ion channels, stress 
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(Іркутськ, Росія) 

У огляді представлені літературні і власні дані щодо функціонування аденілатциклазної сиг-

нальної системи у рослин. Наводяться численні докази участі цАМФ в реакціях рослин на рі-

зні стресові впливи. Разом з цим наголошується, що нині не всі елементи даного трансдук-

ційного шляху вивчені однаково детально. Зокрема, не з'ясована структура аденілатциклаз 

рослин, залишається дискусійним питання про присутність протеїнкінази А, аналогічної за 

властивостями такій в клітинах тварин.  

Ключові слова: цАМФ, мембранозв’язана аденілатциклаза, розчинна аденілатциклаза,  
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