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Аннотация. Ксилоглюканэндотрансгликозилазы представляют собой гидролитические ферменты клеточных стенок, 
которые участвуют в регуляции и обеспечении роста растений. Сверхэкспрессия генов ксилоглюканэндотрансг-
ликозилаз может позитивно влиять на рост и стрессоустойчивость трансгенных растений, однако механизмы 
такого влияния остаются малоизученными. Целью данной работы являлось создание трансгенных растений 
табака со сверхэкспрессией гена ксилоглюканэндотрансгликозилазы осины PtrXTH1, а также морфофизиоло-
гический анализ их корней в условиях действия абиотических стресс-факторов. Трансгенные растения табака 
характеризовались увеличенной длиной корней по сравнению с растениями дикого типа как при оптимальных 
условиях, так и при засолении (действие хлорида натрия в концентрации 100 мМ), гипотермии (12 °С) и загряз-
нении кадмием (действие ацетата кадмия в концентрации 200 мкМ). Площадь клеток паренхимы корней у 
трансгенных растений табака была больше по сравнению с растениями дикого типа только при действии 
ацетата кадмия, тогда как при норме, гипотермии и засолении разница в размере клеток не обнаруживалась. 
Сверхэкспрессия гена PtrXTH1 способствовала увеличению в корнях общей антиоксидантной способности, 
содержания пролина, водорастворимых сахаров, окисленного и восстановленного глутатиона при действии 
всех трех стрессовых факторов. Таким образом, трансген PtrXTH1 оказывает стимулирующее действие на рост 
корней табака при норме и действии абиотических стресс-факторов, что сопровождается положительными 
изменениями в антиоксидантной системе.
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Abstract. Xyloglucan endotransglycosylases are hydrolytic cell wall enzymes that are involved in the regulation and 
promotion of plant growth. Overexpression of genes encoding xyloglucan endotransglycosylases can have a positive 
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effect on the growth and stress tolerance of transgenic plants; however, the mechanisms of such influence remain 
poorly understood. This study was aimed at creating transgenic tobacco plants with overexpression of the PtrXTH1 
gene encoding aspen xyloglucan endotransglycosylase, as well as conducting a morphophysiological analysis of 
their roots under abiotic stress. The transgenic tobacco plants were characterized by an increased root length as 
compared to wild plants, both under optimal conditions and in response to salinity (100 mM sodium chloride), low 
temperature (12 °C), and cadmium contamination (200 μM cadmium acetate). The area of root parenchyma cells in 
transgenic tobacco plants is larger as compared to wild plants only under the effect of cadmium acetate, whereas 
under normal conditions and under low-temperature and salinity stress, no difference in cell size was observed. 
The PtrXTH1 gene overexpression contributed to the increased total antioxidant capacity in the roots, as well as a 
higher content of proline, water-soluble sugars, and oxidized and reduced glutathione, in the context of the three 
stress factors. Thus, the PtrXTH1 transgene stimulates the growth of tobacco roots under normal and abiotic stress 
conditions, which is accompanied by positive changes in the antioxidant system.

Keywords: Nicotiana tabacum, antioxidant system, low temperature, salinity, cadmium, root growth, transgenic plants
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ВВЕДЕНИЕ
Ксилоглюканэндотрансгликозилазы представляют 

собой апопластические гидролитические ферменты, 
которые осуществляют реакции трансгликозилирования 
и расщепления связующих гликанов, способствуя раз-
рыхлению клеточной стенки, что необходимо для роста 
клеток [1]. Гены ксилоглюканэндотрансгликозилаз играют 
важную роль в обеспечении роста растений при воз-
действии абиотических стресс-факторов. К примеру, 
конститутивная экспрессия гена CaXTH3 Capsicum 
annuum в трансгенных растениях Arabidopsis thaliana 
повышала их устойчивость к засухе и засолению [2]. 
При воздействии гипотермии происходило понижение 
уровня экспрессии гена DkXTH6 и повышение уровня 
транскриптов гена DkXTH7 хурмы в A. thaliana [3]. 
Сверхэкспрессия гена DkXTH1 хурмы в трансгенных 
растениях A. thaliana повышала их толерантность к засо-
лению, засухе и воздействию абсцизовой кислоты, а 
также позитивно влияла на рост корней и листьев [4]. 
Уровень транскриптов гена NtEXGT табака увеличивался 
в условиях засоления, засухи и низких положительных 
температур, а трансгенные растения 35S::NtEXGT имели 
увеличенные размеры органов при воздействии абио-
тических стресс-факторов [5]. Трансгенные растения 
со сверхэкспрессией гена PnXTH1 характеризовались 
увеличенными размерами органов побега при воз-
действии засоления по сравнению с растениями 
дикого типа [6]. Сверхэкспрессия гена PeXTH Populus 
euphratica в трансгенных растениях табака повышала 
солеустойчивость [7]. Экспрессия генов AtXTH19 и 
AtXTH23 в растениях A. thaliana повышалась под дей-
ствием солевого стресса. Некоторые гены ксилоглю-
канэндотрансгликозилазы китайской капусты (Brassica 
rapa L.) активировались при тепловом стрессе [8], а ген 
OsXET9 риса индуцировался при холодовом стрессе [9]. 
Дифференциальная экспрессия генов NtXTHs табака 
наблюдалась при различных стрессовых условиях, и 
экспрессия почти всех NtXTHs была повышена при 
действии различных стрессовых факторов, таких как 
засоление, защелачивание, засуха и гипотермия [10].

Таким образом, гены ксилоглюканэндотрансглико-
зилаз могут быть использованы в генной инженерии 
для увеличения устойчивости растений к абиотическим 

стресс-факторам, однако механизмы позитивного 
влияния ксилоглюканэндотрансгликозилаз на стрессо-
устойчивость остаются малоизученными. Более того, 
большинство исследований конститутивной экспрессии 
генов ксилоглюканэндотрансгликозилаз проведено на 
органах побега [6–8], а о роли этих ферментов при росте 
корней в стрессовых условиях сведений пока немного. 
Исходя из этого, целью данного исследования было 
получение трансгенных растений табака со сверхэкс-
прессией гена PtrXTH1 осины, проведение морфоме-
трического и микроскопического анализа, а также 
оценка состояния антиоксидантной системы корней 
этих растений в условиях абиотических стрессов, таких 
как засоление, гипотермия и воздействие кадмия.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ
Получение, отбор и анализ трансгенных растений. 

Для генетической трансформации табака использовали 
конструкцию гена ксилоглюканэндотрансгликозилазы 
PtrXTH1 осины (Populus tremula L.) в бинарном векторе 
pCambia1301 с 35S CaMV промотором, которую получали, 
как описано ранее [6]. Для клонирования и анализа 
методом полимеразной цепной реакции бактериальных 
клонов и трансгенных растений использовали праймеры, 
подобранные ранее к ортологичному гену PtXTH1 Populus 
trichocarpa (XM_006385804) [6]. Трансгенные растения 
табака Nicotiana tabacum L. сорта Petit Havana линии SR1 
со сверхэкспрессией гена PtrXTH1 получали методом 
агробактериальной трансформации листовых дисков. 
Отбор трансгенных растений проводили по результатам 
анализа методом полимеразной цепной реакции на 
наличие гена PtrXTH1, гистохимического анализа на 
активность β-глюкуронидазы и анализа устойчивости к 
селективному антибиотику гигромицину. Подробности 
получения, отбора и анализа трансгенных растений табака 
описаны нами ранее [6]. Морфометрический анализ 
проводился на трансгенных растениях второго поколения 
(Т2), выращенных на селективной среде Мурасиге – 
Скуга (МС) с добавлением антибиотика гигромицина 
для элиминации нетрансгенных сеянцев. Тотальную 
РНК из корней исследуемых растений табака выделяли 
методом тризол-хлороформной экстракции, первую цепь 
кДНК строили при помощи олиго(dT) праймера и MMuLV-
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ревертазы (NEB, США). Количественное определение 
содержания мРНК (после конверсии в кДНК) гена PtrXTH1 
проводили методом полимеразной цепной реакции в 
режиме реального времени в присутствии интеркалиру-
ющего красителя SYBR Green I на термоциклере Rotor-
GeneTM 6000 (Corbett Research, Австралия). В качестве 
стандарта использовали мРНК фактора элонгации EF-1α 
(AF120093.1), уровень экспрессии которого принимали 
за 100%. Последовательности использованных прай-
меров для выявленных методом полимеразной цепной 
реакции с обратной транскрипцией генов PtrXTH1 и 
EF-1α также были опубликованы ранее [6]. В итоге 
для дальнейших экспериментов нами взяты четыре 
линии трансгенных растений табака, которые харак-
теризовались наиболее высоким уровнем содержания 
транскриптов гена PtrXTH1 в корнях: линия 3 – 166%, 
линия 17 – 181%, линия 25 – 154%, линия 28 – 122%. 
В остальных линиях трансгенных растений уровень 
содержания транскриптов гена PtrXTH1 в корнях не 
превышал 100%.

Оценка параметров роста корней трансгенных рас-
тений табака при действии абиотических стрессов. 
Трансгенные растения со сверхэкспрессией гена 
PtrXTH1 поколения T2 проращивали в камерах роста 
Binder (Германия) при температуре 25 °С, освещенности 
140 мкмоль/(м2с) и фотопериоде 16/8 ч (свет/темнота) 
на питательной среде МС. Через 10 дней проращивания 
на селективной среде с гигромицином проростки с 
одинаковыми размерами корней переносили на верти-
кально-ориентированные чашки Петри со средой МС. 
После 10 дней выращивания определяли прирост 
корней (изменение длины) при норме (контроль), при 
действии хлорида натрия (NaCl) в концентрации 50 и 
100 мМ, при воздействии гипотермии (12 °С) и при 
влиянии ацетата кадмия (CdAc) в концентрациях 200 
и 400 мкМ [11]. Измерение длины корней проводили 
перед началом эксперимента и после 10 дней опыта. 
При оценке результатов эксперимента учитывался только 
прирост корней за эти 10 дней. В качестве контроля 
(дикий тип) использовались растения табака N. tabacum 
сорта Petit Havana линии SR1 дикого типа. Выборка 
составила 100 растений для каждой линии. Результаты 
исследований представляли в виде гистограмм со 
средними значениями выборки. Барами обозначали 
стандартную ошибку среднего. Достоверность различий 
во всех экспериментах оценивали по тесту Дункана 
(P < 0,05) [12].

При нормальных условиях достоверное увеличение 
длины корней по сравнению с растениями дикого типа 
выявлено у линий 3, 17 и 25 (рис. 1, a). Оценка прироста 
корней трансгенных растений табака при действии тем-
пературы 12 °С показала, что длина по сравнению с 
диким типом увеличивается у всех исследуемых линий 
(рис. 1, b). При выращивании растений на среде МС с 
добавлением 50 мМ NaCl увеличение длины корней по 
сравнению с диким типом обнаружено у линий 3 и 17 
(рис. 1, с). При действии 100 мМ NaCl больший прирост 
корней, чем у дикого типа, наблюдался у линий 3, 17 и 25  
(рис. 1, d). При выращивании растений на среде МС с 
добавлением CdAc в концентрации 200 мкМ повышенные 
показатели прироста корней по сравнению с диким 
типом выявлены у всех изучаемых линий трансгенных 
растений табака (рис 1, е). При действии 400 мкМ 

CdAc более быстрыми темпами роста корней по срав-
нению с диким типом характеризовались линии 3 и 28 
трансгенных растений (рис. 1, f).
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Рис. 1. Прирост корней трансгенных растений табака  
со сверхэкспрессией гена PtrXTH1 за 10 дней:  
а – нормальные условия; b – воздействие 12 °С;  
с – влияние 50 мМ NaCl; d – влияние 100 мМ NaCl;  
e – влияние 200 мкМ CdAc; f – влияние 400 мкМ CdAc  
(WT – дикий тип; цифрами по оси абсцисс отмечены номера 
линий трансгенных растений; * – P < 0,05 согласно тесту 
Дункана)

Fig. 1. Roots growth of transgenic tobacco plants  
with overexpression of the PtrXTH1 gene for 10 days:  
a – normal conditions; b – the effect of 12 °C;  
c – the effect of 50 mM NaCl; d – the effect of 100 mM NaCl; 
e – the effect of 200 µM CdAc; f – the effect of 400 µM CdAc 
(WT – wild-type; the numbers on the x-axis indicate the line 
numbers of transgenic plants; * – P < 0.05 according  
to the Duncan test)

Фиксация и микроскопический анализ корней. Фик-
сацию корней табака проводили в 4%-м формалине на 
фосфатном буфере (pH 7,2) в течение 4 ч при комнатной 
температуре. Затем корни переносили в 30%-й гли-
церин, приготовленный на 2%-м диметилсульфоксиде, 
и выдерживали 30 мин при комнатной температуре. 
Готовили «просветляющий раствор» следующего состава: 
3,7 М KI и 12,5 мМ Na2S2O3 в 100 мл 2%-го диметилсуль-
фоксида. Потом корни переносили в «просветляющий 
раствор» для подготовки к просмотру препаратов под 
микроскопом. Затем 35 мл «просветляющего раствора» 
смешивали с 65 мл 100%-го глицерина. Корни табаков 
выдерживали в «просветляющем растворе» не меньше 
1,5 ч, после чего готовили временные препараты в 50%-м 
глицерине [13]. Размер клеток корней изучали в вари-
антах: оптимальные условия роста, рост при засолении 
50 мМ NaCl, при воздействии низкой положительной 
температуры 12 °С и при действии 200 мкМ CdAc. 
Каждая повторность включала в себя по 10 корней на 
каждый вариант опыта (n = 10). Измерения размеров 
клеток паренхимы корней проводили в зоне всасы-
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вания. Размер и площадь клеток анализировали на 
флуоресцентном микроскопе Biozero BZ-8100 (Keyence, 
Япония). По результатам экспериментов проанализи-
ровано по 150 клеток на каждую вариацию опыта 
исследованных растений (n = 150). Анализ и фиксация 
клеток проводились через 10 дней после посадки на 
вертикально-ориентированные чашки Петри. Форма 
клеток корней была цилиндрическая, вытянутая при 
всех вариациях опыта, как у табака дикого типа, так и 
у трансгенных растений (рис. 2).

Рис. 2. Размеры и форма клеток корней табака дикого типа 
и трансгенных растений со сверхэкспрессией гена PtrXTH1: 
a – корни табака дикого типа при нормальных условиях;  
b – корни трансгенного табака при нормальных условиях;  
c – корни табака дикого типа при воздействии 50 мМ NaCl; 
d – корни трансгенного табака при воздействии 50 мМ NaCl;  
e – корни табака дикого типа при гипотермии 12 °С;  
f – корни трансгенного табака при гипотермии 12 °С;  
g – корни табака дикого типа при воздействии 200 мкМ CdAc;  
h – корни трансгенного табака при воздействии 200 мкМ CdAc  
(увеличение 160х, масштаб 50 мкм)

Fig. 2. Size and shape of the cells of wild-type tobacco and 
transgenic plants roots with overexpression of the PtrXTH1 gene:  
a – wild-type tobacco roots under normal conditions;  
b – transgenic tobacco roots under normal conditions;  
c – wild-type tobacco roots exposed to 50 mM NaCl;  
d – transgenic tobacco roots exposed to 50 mM NaCl;  
e – wild-type tobacco roots exposed to 12 °C;  
f – transgenic tobacco roots exposed to 12 °C;  
g – wild-type tobacco roots exposed to 200 µM CdAc; 
h – roots of transgenic tobacco exposed to 200 µM CdAc 
(magnification 160х, scale 50 μm)

При воздействии 200 мкМ CdAc размеры клеток 
у трансгенных растений табака со сверхэкспрессией 
изучаемого гена были больше по сравнению с рас-
тениями табака дикого типа (таблица). При действии 

засоления и гипотермии разница в размерах клеток 
между трансгенными растениями и растениями дикого 
типа не обнаруживалась. 

Площадь клеток корней растений табака дикого типа  
и трансгенных растений со сверхэкспрессией гена 
PtrXTH1 при нормальных условиях и при воздействии 
различных абиотических стресс-факторов
Area of tobacco root cells of wild-type and transgenic plants 
with overexpression of the PtrXTH1 gene under normal 
conditions and under the influence of various abiotic stress 
factors

Условия проведения 
эксперимента

Дикий тип, 
мкм2

Трансгенные 
растения 

35S::PtrXTH1, 
мкм2

Нормальные условия 2836,8±873,3 2777,4±662,2

Засоление  
(50 мМ NaCl) 2669,3±1080,2 2537,2±677,2

Гипотермия (12 °С) 2743,2±797,4 2685,7±744,3

Загрязнение кадмием 
(200 мкМ CdAc) 2959,1±755,2 3930,3±1077,7*

Примечание. * – P < 0,05.

Анализ содержания белка и компонентов антиок-
сидантной системы трансгенных растений табака в 
условиях абиотических стрессов. Для определения 
активности фермента супероксиддисмутазы исполь-
зовали метод, описанный С. Чевари с соавторами [14]. 
Активность гваяколпероксидаз определяли по способ-
ности полимеризации гваякола до тетрагваякола [15]. 
Активность аскорбатпероксидаз определялась по 
методу С. Верма и Р.С. Дуби [16]. Содержание водо-
растворимых сахаров определяли по методике, опи-
санной М. Дюбуа с соавторами [17] Активность каталаз 
определяли по скорости деградации молекул Н2О2 [18]. 
Активность глутатион-S-трансфераз определяли по 
скорости образования глутатион-S-конъюгатов, обра-
зовавшихся между восстановленным глутатионом и 
1-хлор-2,4-динитробензолом [19]. Количество окис-
ленного и восстановленного глутатиона определяли 
по методике Н.В. Шалыго и др. [20]. Содержание мало-
нового диальдегида измеряли с использованием тиоб-
арбитуровой кислоты по методу, описанному в работе 
Н.Л. Тейлора и А.Х. Миллара [21]. Методика определения 
количества пролина взята из работы Л.С. Бэйтса и др. 
[22] с модификациями А.Х.А. Хедра и др. [23]. Оценку 
общей антиоксидантной способности проводили на 
метанольных (80%) экстрактах по восстановлению 
молибдена (VI) до молибдена (V) в кислой среде [24]. 
Содержание количества общего растворимого белка 
измеряли по методу М.М. Брэдфорда [25].

По результатам оценки содержания белка (рис. 3, а) 
выявлено, что в корнях трансгенных растений происходит 
большее его накопление при действии абиотических 
стрессов, чем у растений дикого типа, в то время 
как при нормальных условиях содержание белка в 
трансгенных растениях находится на уровне растений 
дикого типа. В корнях трансгенного табака обнаружена 
повышенная по сравнению с диким типом общая 
антиоксидантная способность как при нормальных 
условиях, так и при воздействии засоления, гипотермии 
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и тяжелых металлов (рис. 3, b). Содержание пролина 
(рис. 3, с) было выше в трансгенных растениях со 
сверхэкспрессией гена PtrXTH1 как при нормальных 
условиях, так и при воздействии гипотермии и засо-
ления по сравнению с диким типом. При действии CdAc 
содержание пролина в корнях трансгенных растений 
существенно не отличалось от дикого типа. При нор-
мальных условиях содержание водорастворимых сахаров 
(рис. 3, d) в трансгенных растениях табака было меньше 
по сравнению с растениями дикого типа. При влиянии 
засоления и гипотермии содержание водорастворимых 
сахаров в трансгенных растениях становилось выше 
по сравнению с диким типом. При действии CdAc про-
исходило повышение содержания водорастворимых 
сахаров в диком типе, но в трансгенных растениях 
количество водорастворимых сахаров уменьшалось 
по сравнению с нормальными условиями. Содержание 
малонового диальдегида (рис. 3, e) при нормальных 
условиях было в 4 раза больше в корнях трансгенных 
растений табака по сравнению с диким типом. При 
воздействии стрессовых факторов содержание мало-
нового диальдегида в трансгенных растениях стано-
вилось меньше, чем при нормальных условиях, но в 
то же время оставалось выше показателей дикого 
типа при тех же стрессовых условиях.

При нормальных условиях каталазная активность 
была выше у трансгенных растений по сравнению с 
диким типом, но при воздействии засоления и гипо-
термии у трансгенных растений со сверхэкспрессией 
гена PtrXTH1 активность каталаз была существенно 
ниже, чем у дикого типа (рис. 3, f). При воздействии 
кадмия разницы между растениями дикого типа и 
трансгенными растениями не выявлено.

Активность аскорбатпероксидаз (рис. 4, а) была 
больше в трансгенных растениях при нормальных 
условиях по сравнению с растениями дикого типа, 
при воздействии стресс-факторов их активность сни-
зилась и уменьшилась по сравнению с диким типом. 
Активность глутатион-S-трансфераз (рис. 4, b) и гва-
яколпероксидаз (рис. 4, с) в трансгенных растениях 
табака при нормальных условиях не отличалась от дикого 
типа. При воздействии абиотических стресс-факторов 
у трансгенных растений активность данных ферментов 
была существенно ниже, чем у растений дикого типа, у 
которых наблюдалось повышение активности ферментов 
при воздействии каждого из трех стресс-факторов.

В нормальных условиях содержание восстанов-
ленного (рис. 4, d) и окисленного глутатиона (рис. 4, e) 
в трансгенных растениях было намного выше, чем у 

Рис. 3. Содержание белка и водорастворимых сахаров, 
а также анализ компонентов антиоксидантной системы 
в корнях растений табака дикого типа и трансгенных 
растений со сверхэкспрессией гена PtrXTH1 при 
нормальных условиях (normal), при воздействии 50 мM 
NaCl, 12 °С, 200 мкМ CdAc: a – содержание белка;  
b – общая антиоксидантная способность; с – содержание 
пролина; d – содержание водорастворимых сахаров; 
е – содержание малонового диальдегида; f – активность 
каталаз; 1 – дикий тип, 2 – трансгенные растения  
(*– P < 0,05 согласно тесту Дункана)
Fig. 3. Content of protein, water-soluble sugars and analysis 
of the antioxidant system in the roots of wild-type tobacco 
and transgenic plants with overexpression of the PtrXTH1 
gene under normal conditions (normal), in response  
to 50 mM NaCl, 12 °C, 200 µM CdAc: a – protein content;  
b – total antioxidant capacity; c – proline content;  
d – water-soluble sugars content; e – malondialdehyde content;  
f – catalase activity; 1 – wild-type, 2 – transgenic plants  
(* – P < 0.05 according to the Duncan test)

Рис. 4. Анализ компонентов антиоксидантной системы  
в корнях растений табака дикого типа и трансгенных 
растений со сверхэкспрессией гена PtrXTH1 при нормальных 
условиях (normal), при воздействии 50 мM NaCl, 12 °С, 
200 мкМ CdAc: a – активность аскорбатпероксидаз; 
b – активность глутатион-S-трансфераз; с – активность 
гваяколпероксидаз; d – содержание восстановленного 
глутатиона; е – содержание окисленного глутатиона; 
 f – активность супероксиддисмутазы; 1 – дикий тип,  
2 – трансгенные растения со сверхэкспрессией гена 
PtrXTH1 (* – P < 0,05 согласно тесту Дункана)
Fig. 4. Analysis of the antioxidant system in wild-type tobacco 
roots and transgenic plants with overexpression of the 
PtrXTH1 gene under normal conditions, under the influence 
of 50 mM NaCl, 12 °C, 200 µM CdAc: a – ascorbate 
peroxidases activity; b – glutathione-S-transferases activity; 
c – guaiacol peroxidases activity; d – content of reduced 
glutathione; e – content of oxidized glutathione;  
f – superoxide dismutase activity; 1 – wild-type,  
2 – transgenic plants with overexpression of the PtrXTH1 
gene (* – P < 0.05 according to the Duncan test)
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растений дикого типа. При засолении у растений дикого 
типа происходило резкое увеличение обеих форм глу-
татиона, тогда как у трансгенных растений содержание 
глутатиона оставалось на том же уровне или даже 
немного уменьшалось (см. рис. 4, d). При действии 
гипотермии и кадмия мы обнаружили большее содер-
жание восстановленного и окисленного глутатиона у 
трансгенных растений по сравнению с диким типом. 
Активность фермента супероксиддисмутазы была меньше 
у трансгенных растений табака по сравнению с диким 
типом как при нормальных условиях, так и при действии 
абиотических стресс-факторов (рис. 4, f).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Корни при сверхэкспрессии гена PtrXTH1 росли 

быстрее, а микроскопический анализ показал, что размеры 
клеток корней у трансгенных растений крупнее, чем 
у растений дикого типа, только при действии кадмия. 
Это означает, что сверхэкспрессия гена PtrXTH1 спо-
собствовала улучшению роста корней за счет не только 
стимуляции роста клеток растяжением, но и клеточного 
деления, что соотносится с нашими предыдущими данными 
по гену NtEXGT. Сверхэкспрессия гена PtrXTH1 способ-
ствовала увеличению содержания белка, пролина, обеих 
форм глутатиона, водорастворимых сахаров. Это говорит 
о позитивных изменениях в антиоксидантной системе, 
что, в свою очередь, является необходимой предпосылкой 
для активного роста растения. Ранее не сообщалось о 
позитивном влиянии генов ксилоглюканэндотрансгли-
козилаз на глутатионовый пул и содержание пролина и 
водорастворимых сахаров в растениях. Механизм данного 
явления пока остается неясным. В литературе присут-
ствует большое количество статей о влиянии различных 
абиотических стрессов на глутатионовый пул и пролин 
различных растений [26], но нет работ, в которых исполь-
зовались трансгенные растения со сверхэкспрессией 
ксилоглюканэндотрансгликозилаз. Таким образом, нами 
обнаружен механизм ответа растения на воздействие 
абиотических факторов при высоком уровне экспрессии 
гена ксилоглюканэндотрансгликозилаз. Обнаруженное 
нами повышение общей антиоксидантной способности 
соотносится с увеличением количества пролина и глута-
тиона. Увеличение содержания пролина в трансгенных 
растениях со сверхэкспрессией генов ксилоглюканэндо-
трансгликозилаз в ответ на воздействие кадмия выявлено 
в ранее проводимом нами исследовании [27]. Содер-
жание свободного пролина многократно повышается 
в клетках растений в ответ на влияние абиотических 
стрессов, что показывает чувствительность растений к 
данным стрессам. Эти данные могут говорить о наличии 
защитного эффекта ксилоглюканэндотрансгликозилаз 
при действии абиотических стресс-факторов (таких 
как засоление и гипотермия), который реализуется не 
только через стимуляцию роста, но и за счет влияния 
на компоненты антиоксидантной системы.

При повышении экспрессии ксилоглюканэндо-
трансгликозилаз происходит усиленное расщепление 
ксилоглюканов, что дает сигнал для роста растения [1]. 
Данный сигнал стимулирует размягчение клеточной 
стенки, что ведет к росту клеточной стенки и корня в 
целом. Растение растет за счет увеличения экспрессии 
многочисленных генов – регуляторов роста, происходит 
одновременная активация деления клеток и растя-

жения клеточных стенок растений. При этом растению 
важно, чтобы при интенсивном росте не происходило 
большого накапливания активных форм кислорода, 
которые угнетают его жизнедеятельность. В связи с 
вышесказанным растение – видимо, в этот период – 
повышает свой антиоксидантный статус, прежде всего 
за счет увеличения содержания пролина, глутатиона 
и, возможно, других компонентов антиоксидантной 
системы, так как общая антиоксидантная способность 
у трансгенных растений имела высокие значения, что 
в целом является показателем повышенного антиокси-
дантного статуса. Также для стабилизации внутрикле-
точных структур важное значение имеет накопление 
защитных веществ, таких как водорастворимые сахара, 
которые используются растениями для упрочнения 
связей между белками, липидами и хлорофиллом. В 
то же время в трансгенных растениях зафиксировано 
уменьшение активностей каталаз, аскорбатпероксидазы, 
гваяколпероксидазы, глутатион-S-трансферазы и супе-
роксиддисмутазы. Вероятно, ксилоглюканэндотрансгли-
козилазы оказывают защитный эффект на растения в 
условиях абиотических стрессов, в том числе благодаря 
влиянию на содержание пролина, водорастворимых 
сахаров, глутатиона. В итоге трансгенные растения 
могут не нуждаться в столь высокой активности неко-
торых антиоксидантных ферментов. Таким образом, 
в ответ на размягчение клеточных стенок происходит 
активация роста и деления клеток корней. При действии 
стрессовых факторов клетки корней трансгенных рас-
тений со сверхэкспрессией гена PtrXTH1 могут дольше 
не останавливать свой рост, нежели растения дикого 
типа, вероятно, благодаря более рыхлому состоянию 
клеточных стенок. При воздействии абиотических 
стресс-факторов в растении происходят негативные 
окислительные процессы, в том числе в результате интен-
сивного фотосинтеза, дыхания и роста, что, возможно, 
является причиной выявленного нами более высокого 
содержания малонового диальдегида у трансгенных 
растений. Для противодействия этому, вероятно, акти-
вируются пролин, водорастворимые сахара и глутатион. 
Однако механизмы прямого влияния ксилоглюканэн-
дотрансгликозилаз на их биосинтез и активность пока 
неизвестны. Следует отметить, что в стрессовых условиях 
малоновый диальдегид в трансгенных растениях выра-
батывался все же менее активно, чем в нормальных 
условиях, что еще раз может свидетельствовать о про-
текторном эффекте гена PtrXTH1. Повышенное содер-
жание белка в корнях трансгенных растений может быть 
обусловлено также наличием активно растущих клеток, 
которые обычно синтезируют больше белка. С другой 
стороны, повышенное содержание пролина, глутатиона 
и водорастворимых сахаров, видимо, защищает белки 
от разрушения, что также может способствовать уве-
личению их содержания в корнях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Конститутивная экспрессия гена PtrXTH1 улучшает 

рост корней за счет стимуляции деления и растяжения 
клеток и повышает устойчивость растений к засолению, 
гипотермии и кадмию. Этот положительный эффект объ-
ясняется комплексным действием продукта гена кси-
логлюканэндотрансгликозилазы PtrXTH1 на клеточные 
стенки и антиоксидантную систему.
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