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The plant hormone ethylene regulates a wide range 
of physiological processes during plant development 
and coordinates diverse stress responses. Among 
others, ethylene controls practically important 
characteristics of agricultural crops such as fruit 
ripening rates and plant tolerance to stressful condi-
tions. That is why understanding the molecular 
mechanisms underlying ethylene action is one 
of the basic issues in plant biology that is addressed 
in the context of both fundamental research and 
application in agriculture. Ethylene biosynthesis 
from methionine amino acid and the main points 
of its signaling pathway from membrane receptors 
to effector genes are studied in detail and widely 
reviewed. Much less is known about genetic regula-
tion of these two processes, although this one ensures 
accurate plant reaction to endogenous and exogenous 
signals and the diversity of physiological responses 
to ethylene. This review summarizes data about 
regulatory mechanisms of ethylene biosynthesis and 
signaling. We report the key transcriptional and post-
translational regulatory factors that control expression 
and stability of the main components of ethylene 
biosynthesis and signaling pathways, and describe 
multiple feedback loops supplementing the linear 
model of ethylene signaling. Particular attention is 
given to the role of hormonal crosstalk in the process. 
Different mechanisms of hormonal interaction are 
illustrated by synergy or antagonism of ethylene 
and auxin, jasmonates, cytokinins, brassinosteroids. 
Possible molecular bases of the diversity of physio-
logical responses to ethylene are also discussed.

Key words: ethylene; plant hormone; morphogenesis; 
signaling pathway; transcriptional regulation; post-
translational regulation.

Фитогормон этилен регулирует широкий спектр физиологических 
процессов на разных этапах онтогенеза растений и ответов 
на воздействие различных стрессовых факторов. Среди прочих 
под его контролем находятся такие практически значимые 
характеристики сельскохозяйственных культур, как скорость 
созревания плодов и устойчивость растений к неблагоприятным 
условиям. Понимание молекулярных механизмов, лежащих 
в основе действия этилена, на сегодняшний день является одним 
из основных вопросов биологии растений как с точки зрения 
фундаментальных исследований, так и для решения практических 
задач. Биосинтез этилена из аминокислоты метио нина и основные 
этапы пути передачи его сигнала в клетке от мембранных рецеп-
то ров до эффекторных генов изучены достаточно детально, 
и результаты этих исследований представлены в виде многочис-
ленных обзоров. Гораздо меньше известно о генетической регу-
ляции данных процессов, хотя именно благодаря ей обеспечи-
ваются быстрая и адекватная реакция растения на различные 
внутренние и внешние стимулы, а также разнообразие физиоло - 
гических ответов растения на действие этилена. В обзоре обоб-
щены данные о механизмах регуляции биосинтеза этилена и пере-
дачи его сигнала. Описываются ключевые факторы транскрип-
ционной и посттрансляционной регуляции, контролирующие 
экспрессию и стабильность ключевых компонентов путей био-
синтеза и передачи сигнала этилена, а также множественные 
обратные связи, дополняющие линейную модель сигнального 
пути. Особое внимание уделяется роли взаимодействия этилена 
с сигнальными путями других фитогормонов. Разные механизмы 
их взаимо действия проиллюстрированы на примере синергии 
или антаго низма этилена с ауксином, жасмонатами, цитокининами 
и брассиностероидами. Обсуждаются возможные молекулярные 
основы разнообразия физиологических ответов на этилен.

Ключевые слова: этилен; фитогормоны; морфогенез; путь 
передачи сигнала; регуляция транскрипции; посттрансляционная 
регуляция.
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Исследование гормональной регуляции роста, 
развития и реакции на стресс является одной из 
фундаментальных проблем биологии растений. 

Фитогормон этилен исторически принято считать гор-
моном старения и стресса, однако он имеет гораздо бо-
лее обширный спектр регуляторного действия. Этилен 
оказывает влияние на такие процессы, как ускорение 
прорастания семян, образование боковых корней и кор-
невых волосков, эпинастию листьев, развитие цветов, 
созревание плодов, старение тканей, опадание листьев, 
а также контролирует развитие ответов на стрессовые воз-
действия (Abeles et al., 1992; McManus, 2012). Благодаря 
этому этилен (в виде этилен-продуцентов) и ингибиторы 
его действия широко используются в сельскохозяйствен-
ной практике. Каким же образом действие одного этого 
фитогормона обеспечивает реализацию настолько разно-
образных физиологических ответов? В настоящее время 
охарактеризованы механизм биосинтеза этилена, а также 
линейный путь передачи его сигнала в клетке, однако 
эти знания не позволили выявить истоки наблюдаемого 
разнообразия. Ключ к его пониманию, несомненно, за-
ключается в изучении механизмов молекулярно-генети-
ческой регуляции на каждом этапе функционирования 
этилена от биосинтеза и транспорта гормона до рецепции 
и трансдукции его сигнала компетентными клетками 
и активации в них специальных программ. Прогресс в по-
нимании механизмов регуляции процессов биосинтеза, 
восприятия и передачи сигнала этилена во многом был 
достигнут на модельном растении Arabidopsis thaliana L. 
Благодаря легко детектируемой специфической реакции 
этиолированных проростков на обработку этиленом (так 
называемому «тройному ответу» – замедлению роста 
корня и гипокотиля в длину; радиальному набуханию 
гипокотиля; образованию апикальной петельки), были 
выделены нечувствительные к этилену мутанты, не про-
являющие этой реакции (ethylene insensitive, ein), а также 
мутанты, демонстрирующие конститутивный «тройной 
ответ» (constitutive triple response, сtr), в том числе ха-
рактеризующиеся сверхпродукцией этилена (ethylene-
overproducer, eto) (Ecker, 1995). Именно исследование 
мутантов позволило выделить ключевые компоненты пути 
передачи этиленового сигнала и охарактеризовать некото-
рые элементы транскрипционной и посттрансляционной 
регуляции, контролирующие биосинтез этилена и пере-
дачу его сигнала. Тем не менее сложность и нелинейность 
регуляторных взаимодействий, которая в настоящее время 
очевидна, ограничивает возможности использования 
классических молекулярно-генетических методов. В этой 
ситуации перспективным представляется использование 
современных полногеномных подходов (RNA-seq, ChIP-
seq) и методов анализа in silico. Цель данного обзора – из-
ложение существующих знаний о механизмах регуляции 
биосинтеза этилена, передачи сигнала этилена между 
органами растения и трансдукции этого сигнала в клетке. 

Этапы биосинтеза этилена 
и способы его регуляции 
Этилен синтезируют все растения, за исключением 
водорослей, при этом способностью к синтезу этилена 
обладают практически все клетки растения. Последова-

тельность реакций биосинтеза этилена была определена 
в ходе изучения этого процесса в тканях плодов яблони 
в 70-х годах прошлого века (McKeon, Yang, 1987). Даль-
нейшие исследования выявили аналогичный механизм 
синтеза этилена в других растениях (рис, томат, горох, 
арабидопсис и др.), доказав, таким образом, его универ-
сальность. Предшественником этилена в растениях явля-
ется аминокислота метионин. Под действием фермента 
SAM-синтетазы метионин переходит в активную форму 
(S-аденозилметионин, SAM) и служит субстратом для 
цитоплазматического фермента АЦК-синтазы, которая 
превращает SAM в 1-аминоциклопропан-1-карбоновую 
кислоту (АЦК) (рис. 1). Второй продукт реакции образо-
вания АЦК – 5’-метилтиоаденозин – вовлекается в цикл 
Янга и в результате серии последовательных реакций 
восстанавливается до метионина (Murr, Yang, 1975). АЦК 
является непосредственным предшественником этилена 
в растениях – этилен образуется в результате окисления 
АЦК ферментом АЦК-оксидазой в присутствии кислоро-
да. Основным регуляторным узлом биосинтеза этилена 
считается стадия образования АЦК (Yang, Hoffman, 
1984). Контроль осуществляется как на уровне регуляции 
транскрипции генов АЦК-синтаз, которые экспрессиру-
ются только в присутствии индукторов, так и на уровне 
стабильности самих ферментов (рис. 1). 

Гены АЦК-синтаз у растений представлены мультиген-
ным семейством. Так, в геноме A. thaliana охарактеризо-
ваны девять генов АЦК-синтаз (ACS), восемь из которых 
кодируют функциональные ферменты, один – неактивную 
форму (Yamagami et al., 2003). Гормональные факторы, 
онтогенетические сигналы, механические, физические, 
химические стимулы, а также воздействие патогенов 
способны индуцировать экспрессию генов АЦК-синтаз 
и таким образом модулировать уровень синтеза этилена 
(Van de Poel, Van Der Straeten, 2014). Однако молеку-
лярные механизмы индукции различных паралогов, 
по-видимому, неодинаковы: они отвечают на разные вну-
т ренние и внешние стимулы, а также характеризуются 
тканеспецифической экспрессией (Tsuchisaka, Theologis, 
2004). Важную роль в процессе регуляции биосинтеза 
этилена играет посттрансляционная регуляция активности 
генов АЦК-синтаз посредством убиквитин-зависимой 
деградации этих ферментов, что позволяет поддерживать 
низкий уровень этилена в нормальных условиях. Этот 
процесс опосредуют Е3-лигазы (например, ETO1, EOL1/2, 
XBAT32), взаимодействующие, за редким исключением, 
с некаталитическим C-терминальным доменом АЦК-
синтаз, причем для каждого изофермента характерен свой 
спектр инициирующих его деградацию Е3-лигаз (Lyzenga, 
Stone, 2012; Xiong et al., 2014). К сожалению, полной кар-
тины, описывающей молекулярные механизмы регуляции 
различных гомологов АЦК-синтаз в ответ на воздействие 
разных факторов, в настоящее время нет. Более или ме-
нее охарактеризованы лишь отдельные компоненты этой 
регуляторной сети. В частности, описано участие проте-
инкиназ MAPK каскада в индукции биосинтеза этилена 
под воздействием биотического стресса. На примере 
A. thaliana показано, что протеинкиназы МРК3 и MPK6
стабилизируют АЦК-синтазы ACS2 и ACS6 путем фос-
форилирования специфических сайтов С-терминального
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домена, защищая, таким образом, фермент от протеасом-
ной деградации (Han et al., 2010). Эта стабилизация об-
ратима путем дефосфорилирования, которое опосредуют 
фосфатазы РР2А и РР2С (Skottke et al., 2011; Ludwikówa 
et al., 2014). Кроме стабилизации ферментов биосинтеза, 
протеинкиназы МРК3 и MPK6 также индуцируют транс-
крипцию генов ACS2 и ACS6 путем активации транс-
крипционного фактора (ТФ) WRKY33 (Li et al., 2012). 
Ферменты МАРК каскада, вероятно, могут участвовать 
в передаче сигнала других индукторов синтеза этилена, 
в частности, при низкотемпературном стрессе (Zhao et 
al., 2013). Индукция биосинтеза этилена некоторыми 
фитогормонами (цитокинины и брассиностероиды) также 
осуществляется путем стабилизации АЦК-синтаз (ACS5 
и ACS9 в случае указанных гормонов) (Chae et al., 2003; 
Hansen et al., 2009). Показано, что АЦК-синтазы ACS5 
и ACS9 содержат сайты фосфорилирования протеинки-
наз CDPK, но их функциональная роль в стабилизации 
ферментов пока не подтверждена. Описан также ряд 
молекулярных компонентов, регулирующих биосинтез 
этилена при созревании плодов на уровне транскрипции 
(Karlova et al., 2014), среди них ТФ томата TAGL1 (Itkin 
et al., 2009) и RIN (Vrebalov et al., 2002; Ito et al., 2008), 
стимулирующие транскрипцию генов ACS2 и ACS4. Стоит 
отметить, что помимо упомянутых выше в растении могут 
существовать дополнительные механизмы регуляции об-
разования АЦК. В частности, известно, что in planta АЦК 
преобразуется в три различные производные, и вполне 
вероятно, что подобное преобразование может контро-
лировать количество АЦК, доступное для синтеза эти-
лена, что подтверждается результатами математического 
моделирования этого процесса (Van de Poel et al., 2014). 
Иногда образование АЦК-синтазы не является лимити-
рующим фактором биосинтеза этилена, например, после 
достижения максимального уровня его продукции при 

созревании плодов томата, когда ключевым регулятором 
синтеза этилена становится содержание АЦК-оксидазы 
(Van de Poel et al., 2012). Ранее предполагалось, что гены, 
кодирующие этот фермент, экспрессируются конститутив-
но. Однако в настоящее время доказано, что образование 
АЦК-оксидаз регулируется на транскрипционном уровне 
и может служить дополнительным регулятором биосин-
теза этилена (Rudus et al., 2013). АЦК-оксидазы в геноме 
растений представлены мультигенным семейством, их 
экспрессия регулируется этиленом (De Paepe et al., 2004). 
На основании результатов анализа in silico предполагается 
существование посттрансляционной регуляции активно-
сти АЦК-оксидаз (Van de Poel et al., 2014). 

Механизмы транспорта и дистанционное 
действие этилена
Транспорт фитогормонов – важное звено цепи передачи 
гормонального сигнала. Он обеспечивает перераспреде-
ление концентрации фитогормона, а также возможность 
его действия на значительном удалении от места синтеза. 
Этилен является единственным газообразным гормоном 
растений, и его транспорт не требует специализирован-
ных механизмов – газ свободно диффундирует из клетки 
в клетку. Кроме того, выделяясь из растения в окружаю-
щую среду, этилен обеспечивает передачу сигналов между 
растениями. С другой стороны, дистанционное действие 
этилена достигается благодаря транспорту его пред-
шественника, АЦК, который можно рассматривать как 
неактивную транспортную форму этилена (Van de Poel, 
Van Der Straeten, 2014). Транспорт АЦК осуществляется, 
как правило, по сосудистым тканям. Ярким примером 
служит эпинастия листьев при гипоксии корней у томата. 
Синтезируемый в ответ на неблагоприятное воздействие 
АЦК не окисляется в корне в условиях дефицита кис-
лорода, а по ксилеме транспортируется к листьям, где 

Fig. 1. Schematic presentation of ethylene biosynthesis and its regulation. 
PK, protein kinases; TF; transcription factors; P, phosphatases. 
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окисляется с образованием этилена. Стоит отметить, что 
в данном случае важным фактором, обеспечивающим 
дистанционное действие этилена, наряду с транспортом 
АЦК, является дифференциальная экспрессия генов 
АЦК-синтазы в корне и АЦК-оксидазы в листьях. Кроме 
того, дифференциальная экспрессия этих генов играет 
важную роль в среднем и дальнем транспорте АЦК в про-
цессе развития (Gallie et al., 2009; Dugardeyn et al., 2008). 
Помимо транспорта по ксилеме показана возможность 
транспорта АЦК по флоэме (Van de Poel, Van Der Straeten, 
2014). К сожалению, молекулярный механизм транспорта 
АЦК в настоящее время неясен. Известно о существова-
нии направленного внутриклеточного транспорта АЦК, 
который, как полагают, осуществляют транспортеры не-
полярных аминокислот, в том числе транспортер HLT1 
(Shin et al., 2015). 

Молекулярно-генетические механизмы 
рецепции и трансдукции сигнала этилена 
Этилен воспринимается компетентными клетками и ак-
тивирует цепочку посредников, которые передают гормо-
нальный сигнал и запускают реакцию ответа на гормон 
(Merchante et al., 2013; Cho, Yoo, 2015). Действующая 
модель восприятия и передачи сигнала этилена пред-
ставляет собой линейный сигнальный путь и включает 
в качестве последовательных звеньев (1) рецепторные 
гистидин-киназы, (2) серин-треониновую протеинкиназу 
CTR1, (3) мембранный белок EIN2 и (4) ТФ семейств 
EIN3/EIL и AP2/ERF (рис. 2). Гомологичные сигнальные 
гены были выявлены у томата и риса, что свидетельствует 
об универсальности механизма ре цепции и трансдукции 
сигнала этилена у высших растений (Giovannoni, 2007; 
Rzewuski, Suter, 2008). 

Рецепторы этилена. Связывание лиганда. Восприя-
тие этилена начинается с его связывания с рецепторами, 
которые локализованы в мембране эндоплазматического 
ретикулума (ЭР) и аппарата Гольджи (АГ) (Dong et al., 
2008). Необычная внутриклеточная локализация рецеп-
торов не препятствует восприятию гормона, поскольку 
газообразный этилен свободно диффундирует в водной 
и липидной среде. В структуре этиленовых рецепторов 
выделяют три основных блока (Lacey, Binder, 2014). Кон-
сервативный N-терминальный трансмембранный домен 
рецепторов содержит этилен-связывающий активный 
сайт. С-терминальные гистидинкиназный и акцептор-
ный домены сходны по структуре с бактериальными 
двухкомпонентными регуляторами и так же, как и по-
следние, способны к аутофосфорилированию. Между 
N-и С-терминальными структурами расположен GAF
домен, регулирующий гетеромерные взаимодействия
рецепторов (Liu, Wen, 2012a). У A. thaliana выявлены пять
генов этиленовых рецепторов, которые подразделяют на
два подсемейства на основании гомологии последователь-
ностей (Lacey, Binder, 2014). Подсемейство ETR1-like
включает гены ETHYLENE RECEPTOR1 (ETR1) и ETHY-
LENE RESPONSE SENSOR1 (ERS1), к подсемейству
ETR2-like относят гены ETR2, ERS2 и EIN4. Пять изоформ
рецепторов по-разному преобразуют сигнал этилена,
а дифференциальная экспрессия паралогов обеспечивает
специфический паттерн представленности изоформ в за-

висимости от ткани и стадии развития (Kendrick, Chang, 
2008). Рецепторы этилена контролируют этиленовый 
ответ по принципу негативной регуляции: в отсутствие 
этилена рецептор находится в активном состоянии, 
подав ляя развитие ответа, тогда как связывание этиле-
на инактивирует рецептор, разрешая ответ (Stepanova, 
Alonso, 2009). У A. thaliana основной функциональной 
изоформой является ETR1, механизм его действия наи-
более изучен. Этилен связывается с рецептором ETR1 
в присутствии ионов Cu2+, транспортером которых яв-
ляется АТФаза RAN1, локализованная в мембране АГ. 
Существуют также дополнительные регуляторы, более 
тонко контролирующие восприятие этиленового сигнала. 
Так, мембранный белок REVERSION TO ETHYLENE 
SENSITIVITY1 (RTE1) стабилизирует рецептор ETR1 
и активирует его даже в присутствии этилена. Удаление 
комплекса рецептор/лиганд происходит в результате 
деградации рецептора, что показано на примере ETR1 
и ETR2 A. thaliana (Chen et al., 2007; Shakeel et al., 2015). 

Fig. 2. Schematic presentation of ethylene signal transduction in the cell. 
Bold lines indicate the linear pathway of ethylene signal transduction. Bold 
dashed lines indicate the posttranslational regulation of protein stability. 
Fine dashed lines: transcription regulation feedback loops. ER, endoplasmic 
reticulum; ?, presumed regulatory interactions. 
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Механизмы регуляции передачи 
этиленового сигнала у растений

В силу негативной регуляции рецепторами ответа на 
этилен в результате деградации рецепторов происходит 
пролонгирование действия этилена (Kevany et al., 2007). 
Для устранения избыточного количества фитогормона 
не существует специальных систем инактивации, газ 
выводится в окружающее пространство путем диффузии. 

Линейный путь трансдукции этиленового сигнала. 
Негативный контроль этиленового ответа рецепторами 
достигается путем активации серин-треониновой киназы 
CTR1, которая подавляет каскадную реакцию ответа на 
этилен. В настоящее время считается, что основным фак-
тором, обеспечивающим коммуникацию этих регуляторов, 
являются их физическое взаимодействие и ассоциирован-
ные с ним конформационные изменения белков (Ju, Chang, 
2012). Рецепторы этилена способны формировать контак-
ты и с другими компонентами сигнального пути (в част-
ности с EIN2). В активной конформации (в отсутствие 
этилена) CTR1 связывается с белком EIN2, положитель-
ным регулятором этиленового ответа, локализованным, 
как и рецепторы, в мембране ЭР и АГ, и фосфорилирует 
его цитоплазматический С-терминальный домен (Ju et al., 
2012). Это приводит к инактивации EIN2 и предотвращает 
развитие этиленового ответа. Связывание этилена рецеп-
торами инактивирует CTR1, в результате прекращается 
фосфорилирование EIN2. Далее происходят процессы 
дефосфорилирования EIN2 и протеолитического отще-
пления его С-терминального домена (EIN2C) (Qiao et 
al., 2012), который активирует ТФ семейства EIN3/ EIL, 
стабилизируя эти короткоживущие белки прямо или 
опосредованно (An et al., 2010; Li et al., 2015). 

Транскрипционный каскад. Первичный и вторич-
ный ответы. Транскрипционные факторы семейства 
EIN3/EIL контролируют дальнейшее развитие транс-
крипционного ответа на этилен, причем ключевым 
регулятором на этом уровне является ТФ EIN3. Он ак-
тивирует транскрипцию генов первичного ответа (или 
так называемых «ранних» генов). Среди них имеются 
эффекторные гены, белковые продукты которых вызы-
вают физиологическую реакцию на этилен (например 
HLS1, PIF3), а также гены, кодирующие ТФ семейства 
AP2/ERF (An et al., 2012; Chang et al., 2013). Кроме того, 
EIN3 является одним из регуляторов развития этиленового 
ответа по принципу обратной связи и служит важным 
звеном взаимодействия с сигнальными путями других 
фитогормонов, о чем более подробно будет сказано 
в следующих разделах. По результатам анализа данных 
ChIP-seq, у A. thaliana выявлено более тысячи генов – по-
тенциальных мишеней EIN3 (Chang et al., 2013). Стоит 
отметить, что EIN3 является преимущественно актива-
тором транскрипции, однако в некоторых случаях (SID2, 
CBF3) этот ТФ негативно регулирует транскрипцию 
гена-мишени. ТФ EIN3 контролирует транскрипцию 
генов, связываясь с так называемым EBS сайтом (EIN3-
binding site) в их промоторах. На основании исследований 
сайта связывания белка TEIL табака (близкого гомолога 
ТФ EIN3 A. thaliana) методом SELEX была предложена 
консенсусная последовательность для сайта EBS – A[T/C]
G[A/T]A[T/C]CT (Kosugi, Ohashi, 2000). Однако специфи-
ческое связывание ТФ с EBS не всегда достаточно для 
изменения уровня транскрипции гена (Chang et al., 2013). 

Вероятно, в этих случаях привлекаются транскрипцион-
ные корегуляторы, контролируемые дополнительными 
пространственно-временными стимулами. Ранее уже 
было сказано, что EIN3 активирует транскрипцию генов, 
кодирующих ТФ семейства AP2/ERF. Эти ТФ, представ-
ленные только у растений, характеризуются наличием 
высоко консервативного ДНК-связывающего AP2 домена 
и могут активировать или подавлять транскрипцию кон-
тролируемых ими генов, связываясь со специфическим 
сайтом в их промоторе (Riechmann et al., 2000). Изменяя 
экспрессию своих мишеней (так называемых «поздних» 
генов этиленового ответа), эти ТФ обеспечивают развитие 
транскрипционного каскада и, как следствие, вторичного 
физиологического ответа (Solano et al., 1998). Сайт свя-
зывания ERF, так называемый GCC-бокс, представляет 
собой цис-элемент с консенсусной последовательностью 
GCCGCC, при этом структура фланкирующих районов 
может влиять на способность ТФ связывать GCC-бокс 
(Ohme-Takagi, Shinshi, 1995; Pirrello et al., 2012). В работе 
О.А. Черных с коллегами (2014) на основании анализа 
in silico была выдвинута гипотеза о том, что активация 
экспрессии гена происходит преимущественно при лока-
лизации GCC-бокса в антисмысловой цепи относительно 
транскрибируемой последовательности. С другой сторо-
ны, характер изменения транскрипции может быть связан 
с природой ТФ, которые могут функционировать как 
активаторы (AtERF1, AtERF2 и AtERF5) или ингибиторы 
(AtERF3 и AtERF4) GCC-бокс-зависимой транскрипции 
(Fujimoto et al., 2000). 

Регуляция по принципу прямой и обратной связи. 
Описанный линейный путь передачи сигнала этилена 
дополняют нелинейные регуляторные взаимодействия, 
включающие контроль стабильности белков, а также 
обратные связи, в результате чего формируется гораздо 
более сложная регуляторная сеть (рис. 2) (Zhao, Guo, 
2011). Так, белки – позитивные регуляторы этиленового 
ответа, EIN2 и EIN3/EIL1, подвергаются убиквитин-за-
висимой деградации. Этот процесс, запускаемый F-box 
белками ETP1/2 и EBF1/2 соответственно, регулируется 
этиленом и обеспечивает быстрое прекращение ответа 
в отсутствие стимула. Предполагается, что рецепторы 
этилена или CTR1 могут стабилизировать белки ETP1/2, 
которые опосредуют протеасомную деградацию EIN2 
(Stepanova, Alonso, 2009). Белок EBF2, в свою очередь, 
является частью отрицательной обратной связи, так как 
кодирующий его ген является мишенью ТФ EIN3/EIL1 
(Konishi, Yanagisawa, 2008). Формирование петель от-
рицательной обратной связи позволяет системе быстро 
адаптироваться к меняющимся условиям и поддерживать 
гомеостаз. Предполагается, что ТФ EIN3/EIL1 могут 
регулировать транскрипцию целого ряда генов, осущест-
вляющих регуляцию этиленового ответа по принципу 
обратной связи. Потенциальными мишенями этих ТФ 
являются такие негативные регуляторы, как гены ре-
цепторов этилена (ETR2, ERS1/2), CTR1, RTE1 (Chang et 
al., 2013). Кроме того, существуют более длинные петли 
положительной обратной связи. Так, мишенями этилен-
зависимых ТФ являются гены, кодирующие ферменты 
биосинтеза этилена (см. рис. 1) (Chang et al., 2013). В связи 
со сложностью регуляторных взаимодействий возрас-
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тает роль использования биоинформатических методов 
для исследования динамики нелинейных сетей (Voß et 
al., 2014). В частности, для A. thaliana предпринимались 
попытки создания динамических моделей сигнального 
пути этилена и генного ответа на его воздействие, позво-
ляющих, в частности, моделировать ответ на различные 
концентрации и временные режимы действия этилена 
(Díaz, Álvarez-Buylla, 2006). 

Взаимодействие с сигнальными путями  
других фитогормонов 
Фитогормоны, как правило, регулируют процессы роста 
и морфогенеза, а также развитие ответа на стрессовые воз-
действия не автономно, а совместно (Gazzarrini, McCourt, 
2003). Так, физиологические и молекулярно-генетические 
исследования, а также исследования с применением 
методов микрочипов и секвенирования транскриптома 
выявили широкий спектр взаимодействий между этиле-
ном и ауксином, цитокининами, брассиностероидами, 
жасмонатами, абсцизовой кислотой и другими гормонами 
(Кудрякова и др., 2001; Zhao, Guo, 2011; Zhu, Lee, 2015). 
Взаимодействие фитогормонов может осуществляться на 
уровне их метаболизма, транспорта, а также трансдукции 
гормонального сигнала. В результате взаимодействия 
путей передачи сигналов фитогормонов образуются 
сложные генные и белковые сети (Stepanova et al., 2007). 
В данном разделе мы ограничимся описанием основных, 
наиболее полно охарактеризованных узлов пересечения 
сигнальных путей этилена и других фитогормонов, а так-
же проиллюстрируем разные типы их взаимодействия.

Этилен и ауксин. Транскрипционная регуляция 
на уровне биосинтеза. Концентрация ауксина в клетке 
определяет пути ее дифференцировки и способность 
к росту и делению (Takatsuka, Umeda, 2014). Свойство 
этилена модулировать действие ауксина на уровне его 
биосинтеза и транспорта известно достаточно давно 
и обусловливает широкий спектр физиологических про-
явлений в различных органах и тканях растения (Muday 
et al., 2012). Наиболее ярким примером такого взаимо-
действия является механизм, лежащий в основе эффек-
та подавления роста корня под воздействием этилена 
у A. thaliana. Определенная концентрация ауксина в зоне 
элонгации корня индуцирует его рост. Этилен вызывает 
активацию генов биосинтеза предшественника аукси-
на – триптофана – и самого ауксина (ASA1/WEI2/TIR7; 
ASB1/ WEI7; TAA1/ WEI8) (Stepanova et al., 2005; Ruzicka 
et al., 2007; Swarup et al., 2007), что приводит к повы-
шению концентрации последнего в меристеме корня. 
Далее «дополнительный» ауксин транспортируется в зону 
элонгации (благодаря этилен-зависимому синтезу транс-
портеров ауксина AUX1 и PIN2/EIR1), где повышение его 
концентрации приводит к подавлению элонгации клеток. 
Поскольку повышенные концентрации ауксина, в свою 
очередь, способны индуцировать синтез этилена путем 
активации транскрипции гена АЦК-синтазы ACS4 (Abel et 
al., 1995; Tsuchisaka, Theologis, 2004), такая реципрокная 
регуляция обеспечивает контроль действия ауксина в кор-
не по принципу обратной связи. С перераспределением 
концентрации ауксина, по-видимому, связаны и такие 
эффекты этилена, как подавление формирования боковых 

корней, влияние на гравитропизм, укорочение гипокотиля 
и формирование апикальной петельки (Lewis et al., 2011). 
Помимо упомянутых выше AUX1 и PIN2/EIR1, показано, 
что этилен усиливает транскрипцию генов, кодирующих 
транспортеры ауксина PIN1, PIN4 (Ruzicka et al., 2007) 
и PIN7 (Lewis et al., 2011). Обсуждается также роль CTR1 
как локального ингибитора биосинтеза ауксина при фор-
мировании корневых волосков (Ikeda et al., 2009). 

Этилен и жасмонаты. Транскрипционная регуляция 
на уровне трансдукции сигнала. Этилен и жасмонаты 
можно привести в качестве примера взаимодействия 
фитогормонов на уровне трансдукции сигнала в клетке, 
когда компоненты одного сигнального пути влияют на 
активность ТФ другого сигнального пути, таким образом 
изменяя уровень транскрипции их генов-мишеней (Zhu, 
Lee, 2015). Эти фитогормоны действуют синергически 
и взаимозависимо при реализации защитных ответов на 
воздействие патогенов. Так, транскрипция гена PDF1.2, 
продукт которого обеспечивает противомикробную защи-
ту растения, слабо активируется в результате воздействия 
этилена или жасминовой кислоты, но в значительной 
степени индуцируется комбинацией обоих гормонов. 
Экспрессия гена PDF1.2 находится под контролем ТФ се-
мейства AP2/ERF ERF1 и ORA59, синтез которых, в свою 
очередь, контролирует ТФ EIN3 (Lorenzo et al., 2003; 
Pre et al., 2008; Zarei et al., 2011). Прямой молекулярной 
связкой сигнальных путей двух фитогормонов являются 
ТФ EIN3 и элемент сигнального пути жасмонатов, белок 
JAZ, который способен инактивировать ТФ EIN3/EIL1, 
привлекая HDA6 в качестве корепрессора. Под дей-
ствием жасмонатов белок JAZ деградирует, в результате 
снижается взаимодействие между HDA6 и EIN3/EIL1 
и возрастает транскрипционная активность последнего 
(Zhu et al., 2011). Сходный механизм взаимодействия 
реализуется при пересечении сигнальных путей этилена 
и гиббереллинов (An et al., 2012).

Регуляция стабильности белков при взаимодей-
ствии сигнальных путей. Контролируемая деградация 
белков сигнального пути является важным фактором 
регуляции этиленового ответа и также может служить 
мишенью для других фитогормонов. Так, цитокинины 
и брассиностероиды активируют биосинтез этилена по-
средством стабилизации АЦК-синтаз ACS5 и ACS9 (Cary 
et al., 1995; Vogel et al., 1998; Chae et al., 2003; Wang et al., 
2004). Предполагается также, что инактивация этилен-за-
висимого образования апикальной петельки у A. thaliana 
в результате воздействия жасмонатов происходит благо-
даря активации экспрессии EBF1 жасмонат-зависимым 
ТФ MYC2, что, в свою очередь, индуцирует протеасомную 
деградацию положительного регулятора этиленового от-
вета EIN3. Хотя в качестве альтернативного объяснения 
влияния жасмонатов на этилен-зависимое образование 
апикальной петельки не исключается возможность инак-
тивации EIN3 в результате прямого взаимодействия с ТФ 
MYC2 (Zhang et al., 2014b). 

Молекулярные основы разнообразия 
физиологических ответов на этилен 
Итак, каким же образом действие этилена обеспечивает 
наблюдаемое разнообразие физиологических ответов? 
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Начнем с того, что способностью к синтезу этилена об-
ладают практически все клетки растения, однако, благо-
даря индуцибельному характеру его биосинтеза, при 
нормальных условиях уровень этилена обычно низкий, 
за исключением зон повышенного образования этилена, 
распределение которых может изменяться в онтогенезе 
или в результате внешних воздействий. Так, у ювениль-
ного растения этилен синтезируется главным образом 
в меристематических тканях, в дальнейшем наибольшее 
количество этилена образуют созревающие плоды. Био-
синтез этилена также резко усиливается при стрессовых 
воздействиях на растение. При этом кинетика образования 
этилена, а также количество синтезированного фитогор-
мона под действием различных внутренних и внешних 
стимулов неодинаковы (Li et al., 2012). Выделяется не-
сколько факторов, существование которых гипотетически 
может объяснить эти явления. Во-первых, многоуровневая 
регуляция образования ферментов биосинтеза этилена 
(АЦК-синтазы и АЦК-оксидазы) обеспечивает существо-
вание альтернативных точек приложения контролирую-
щего воздействия (например, на транскрипционном или 
посттрансляционном уровне). Во-вторых, ферменты био-
синтеза этилена кодируются мультигенными семействами. 
Для паралогов характерна дифференциальная экспрессия 
в пространстве и времени, а изоферменты (представляю-
щие собой гомодимеры) различаются по своим свойствам 
и синтезируются в ответ на разные стимулы. Более того, 
пересечение паттернов экспрессии различных паралогов 
в пространстве и времени свидетельствует о возможности 
одновременного присутствия в клетке различных изо-
ферментов, для большинства которых показана функцио-
нальная гетеродимеризация in vitro и in planta (Tsuchisaka 
et al., 2009). Таким образом, формируется уникальная 
композиция ферментативных комплексов, потенциально 
позволяющая осуществлять более тонкую регуляцию 
синтеза этилена. Еще одним объяснением наблюдаемых 
в онтогенезе паттернов образования этилена может слу-
жить существование различных механизмов регуляции его 
биосинтеза. Например, как минимум два последовательно 
действующих механизма предложены для регуляции био-
синтеза этилена при созревании климактерических плодов 
(системы биосинтеза 1 и 2). При переходе от одной к дру-
гой по мере созревания плодов происходит переключение 
с аутоингибирования на аутостимуляцию биосинтеза 
этилена (Alexander, Grierson, 2002). На уровне восприятия 
сигнала этилена клеткой причиной разнообразия ответов 
на этилен может быть его дозозависимый характер, что 
подтверждается, в частности, в экспериментах с привле-
чением математического моделирования (Díaz, Álvarez-
Buylla, 2006), а также неодинаковая чувствительность 
клеток к этилену. На молекулярном уровне этот вопрос 
изучен недостаточно глубоко, однако предполагается роль 
дифференциальной экспрессии паралогов рецепторов 
этилена и гетеродимеризации их белковых продуктов 
(Liu, Wen, 2012b). Принимая во внимание тот факт, что 
транскрипционный ответ, запускаемый этиленом, разли-
чается в разных тканях и на разных стадиях развития, но 
контролируется лишь двумя ключевыми факторами (EIN3 
и EIL1), имеющими критическое значение для развития 
этиленового ответа (Alonso et al., 2003), очевидно, что на 
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этой и более поздних стадиях должна осуществляться 
дополнительная регуляция. В частности, в соответствии 
с результатами анализа данных RNA-seq, временная 
динамика этилен-индуцированной транскрипционной 
активности представляет собой четыре последовательно 
развивающиеся волны, причем развитие каждой из них 
находится под контролем ТФ EIN3, что предполагает 
существование нескольких уровней транскрипционного 
контроля (Chang et al., 2013). Кроме того, этиленовый 
ответ модулируется дополнительными пространственно-
временными информационно-обогащенными сигналами, 
в частности, сигналами других фитогормонов, которые 
«направляют» развитие ответа «в нужную сторону». Эти 
взаимодействия могут быть весьма сложными и включать 
пересечение более чем двух регуляторных контуров. Так, 
сигнальные пути ауксина, этилена и цитокининов объ-
единены пептидом POLARIS (PLS), который подавляет 
этиленовый и цитокининовый ответ и позитивно регули-
рует гомеостаз и транспорт ауксина (Chilley et al., 2006). 
Брассиностероиды в синергии с ауксином индуцируют 
синтез этилена (Joo et al., 2006). Кроме этого, в настоящее 
время получены веские доводы в пользу существования 
альтернативных сигнальных путей этилена (Zhang et al., 
2014a). 

Фитогормон этилен регулирует широкий спектр физио-
логических процессов, включая реакции на стрессовые 
воздействия, и инициирует огромное разнообразие от-
ветов растения на различные внутренние и внешние 
стимулы. В основе этих процессов – функционирование 
многофакторной системы регуляции, которая работает на 
каждом этапе функционирования этилена. Исследования 
последнего десятилетия, в том числе с использованием 
современных молекулярных и биоинформатических ме-
тодов, позволили продвинуться в понимании механизмов 
биосинтеза и передачи сигнала этилена и принципов их 
регуляции, однако все еще остается много вопросов. 
Среди них – выявление новых регуляторных элементов, 
взаимодействие между различными регуляторными кон-
турами, поиск и описание альтернативных путей передачи 
сигнала, установление связи сигнальной системы этилена 
с онтогенетическими программами и стрессовыми сигна-
лами. Дальнейшее изучение этих вопросов поможет глуб-
же понять механизмы функционирования этого гормона.
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