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Гормональные функции стероидов как особого класса химических соединений и 

основные пути их биосинтеза были вначале выяснены у животных. Биосинтез стероид-
ных гормонов в организме млекопитающих включает окислительное расщепление бо-
ковой цепи холестерина с последующим регио- и стереоселективным гидроксилирова-
нием, которое осуществляется цитохромами Р450 – P450scc, P450c17, P450c21, 
P450c11, P450c18 и P450c19 [Payne and Hales, 2004; Miller, 2013]. Этапом, лимитирую-
щим скорость стероидогенеза, является доставка холестерина к внутренней мембране 
митохондрий – процесс, контролируемый целым рядом белковых факторов [Sewer et 
al., 2007]. Согласно классической схеме стероидогенеза у животных, ключевую роль в 
биосинтезе стероидных гормонов играет цитохром Р450scc (от англ. «side chain 
cleavage), который локализован во внутренней мембране митохондрий клеток стерои-
догенных тканей (прежде всего, коры надпочечников) и, с участием двух других ком-
понентов митохондриальной электронтранспортной цепи, адренодоксина (Ad) и адре-
нодоксинредуктазы (AdR), катализирует реакции 22- и 20-гидроксилирования и реак-
цию расщепления связи С20–С22 с удалением боковой цепи холестерина и превраще-
нием его в прегненолон – общий предшественник всех стероидных гормонов живот-
ных. Образовавшийся прегненолон, являющийся прогормоном, покидает митохондрии 
и попадает в эндоплазматический ретикулум. Здесь дальнейшие стадии стероидогенеза 
катализируют Р450c17 (осуществляет 17α-гидроксилирование и лиазную реакцию С17–
С20) и Р450c21 (осуществляет 21-гидроксилирование). Помимо перечисленных цито-
хромов в стероидогенезе в эндоплазматическом ретикулуме участвует 3β-
гидроксистероидегидрогеназа /Δ4→Δ5 изомераза (3β-ГСД). На следующем этапе про-
межуточные продукты синтеза – 11-дезоксикортикостерон и 11-дезоксикортизол – 
вновь поступают в митохондрии или секретируются в кровь. В митохондриях клеток 
коры надпочечников под действием P450c18 (двухстадийное 18-окисление) и Р450c11 
(11β-гидроксилирование) из них образуются соответственно два наиболее важных 
представителя кортикостероидов – альдостерон и кортизол. 

Как видно из вышеизложенного, при биосинтезе стероидных гормонов чётко вы-
ражен принцип компартментализации. В коре надпочечников цитохромы P450scc, 
P450c18 и Р450c11 функционируют в митохондриях вместе с FAD-содержащим флаво-
протеидом адренодоксинредуктазой (AdR) и [2Fe-2S]-ферредоксином (адренодоксин, 
Ad). Цитохромы Р450c21 и P450c17 осуществляют гидроксилирование стероидов в эн-
доплазматическом ретикулуме совместно с FAD/FMN-флавопротеидом NADPH-
цитохром Р450 редуктазой (CPR). Качественные различия состава ферментов стероидо-
генеза, содержащихся в различных тканях и субклеточных компартментах, а также их 
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субстратная специфичность определяют последовательности путей биосинтеза корти-
костероидов, прогестинов и половых гормонов. 

В отличие от животных и дрожжей, у которых практически единственными сте-
ринами (стероидными липидами) являются соответственно холестерин и эргостерин, в 
растениях присутствуют по крайней мере четыре вида фитостеринов: β-ситостерин, 
кампестерин, стигмастерин и холестерин. Поскольку гомологи генов, кодирующих 
CYP11A1 (P450scc) и другие митохондриальные цитохромы Р450 (клан ‘mito CYP’) во 
всех уже многочисленных просеквенированных геномах растений так и не обнаруже-
ны, начальный этап описанной выше классической схемы биосинтеза стероидных гор-
монов должен осуществляться в растениях каким-то другим путём. Действительно, от 
кампестерина ведёт своё начало путь биосинтеза брассиностероидов – фитогормонов, 
которые участвуют в регуляции роста и развития растений. В то же время, недавно у 
различных видов растений был обнаружен целый ряд стероидных гормонов животных 
(прегненолон сульфат, прогестерон, 17-гидроксипрогестерон, 16-дегидропрогестерон, 
андростендион) [Simerský et al., 2009; Pauli et al., 2010], митохондриальные адренодок-
синподобные ферредоксины MFDX1 и MFDX2 и структурный гомолог адренодоксин-
редуктазы MFDR [Шематорова и др., 2014], мембранные рецепторы прогестерона 
[Yang et al., 2005], а также гомологи белков, ответственных за доставку холестерина в 
митохондрии клеток животных. Все эти данные указывают на то, что помимо уже до-
вольно хорошо охарактеризованной к настоящему времени брассиностероидной систе-
мы, растения сохранили и некоторые элементы классической схемы биосинтеза стеро-
идных гормонов, свойственной животным – по первому, и, по-видимому, наиболее 
древнему гормону в этом ряду, эту регуляторную систему можно назвать «прогестеро-
новой» [Shpakovski et al., 2017]. Решающую роль в доказательстве существования у 
растений этой гормональной системы сыграли результаты, полученные нами на транс-
генных растениях табака, наперстянки и томата, экспрессирующих кДНК гена 
CYP11А1 млекопитающих, который кодирует уже упоминавшийся ключевой фермент 
стероидогенеза животных цитохром Р450 холестерингидроксилазу/20,22-лиазу или  
Р450scc, отсутствующий у представителей царства растений [Спивак и др., 2009; Спи-
вак и др., 2010; Шематорова и др., 2014; Shpakovski et al., 2017]. Мы показали, что зна-
чительное (в 3–5 раз) повышение в этих трасгенных растениях уровня эндогенного 
прогестерона приводит к таким гормональным эффектам, как ускорение процессов рос-
та и развития растений, существенное повышение их устойчивость к абиотическим и 
биотическим стрессам. Формирование вышеупомянутых успешных фенотипов у полу-
ченных трансгенных растений семейства Паслёновые, экспрессирующих кДНК цито-
хрома P450scc (CYP11A1) млекопитающих, подразумевает, что прогестерон можно 
считать очень древним биорегулятором  растительных клеток и, пожалуй, первым на-
стоящим гормонов, общим для растений и животных. Нами также установлено, что и у 
растений сохраняется принцип компартментализации: по-крайней мере некоторые (ве-
роятнее всего, начальные) стадии стероидогенеза могут осуществляться в митохондри-
ях: зрелый цитохром CYP11A1, как и P450scc у животных, локализуется во внутренней 
митохондриальной мембране, конкурируя за место в ней с нативными белками расте-
ний. В результате происходят существенные изменения в этих органеллах: исследова-
ние ультраструктурной организации клеток мезофилла семядольных листьев контроль-
ных и трансгенных растений табака и томата показало, что у последних наблюдалось 
существенное изменение размера, формы и структурной организации митохондрий. По 
сравнению с диким типом, митохондрии в клетках мезофилла трансгенных растений, 
экспрессирующих кДНК CYP11A1 цитохрома P450scc, отличаются существенно мень-
шим размером и большей гранулированностью [Shpakovski et al., 2017]. В качестве 
партнёров CYP11A1 выявлены адренодоксиноподобные [2Fe-2S] ферредоксины расте-
ний MFDX1 и MFDX2, которые участвуют в переносе электронов при реакциях гидро-
ксилирования, формируя электронтранспортную цепь [Шематорова и др., 2014]. Полу-
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ченные результаты свидетельствуют об определённом сходстве путей биосинтеза сте-
роидных соединений и систем стероидного регулирования у растений и животных и 
могут быть использованы в новых биотехнологиях для сельского хозяйства и фармако-
логии. 

Данная работа осуществлялась при финансовой поддержке Российского фонда 
фундаментальных исследований (РФФИ) в рамках инициативного проекта № 18-04-01262 
и совместного российско-белорусского исследовательского проекта № 18-54-00038. 
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