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В обзоре обосновывается необходимость исследования растительного олигогликома. Обобщена имеющая�
ся информация об олигосахаринах – физиологически�активных фрагментах полисахаридов клеточной
стенки. Их выявление, характеристика строения, доказательство биологической активности – предметы
настоящего бума в исследованиях 80–90�х годов. Однако по интенсивности исследований в последние де�
сятилетия растительные олигосахариды можно отнести к аутсайдерам среди элиситоров различной приро�
ды. В обзоре раскрываются причины такого отношения к этим природным регуляторам, связанные в основ�
ном с проблемами их выделения и идентификации. Одновременно предлагаются подходы и методы, потен�
циал которых можно использовать для исследований. Освещаются вопросы метаболизма олигосахаридов в
растениях, касающиеся их образования, транспорта и инактивации, суммируются данные о биологической
активности и взаимодействии с гормонами. Рассмотрены существующие точки зрения о механизмах
действия олигосахаринов: их рецепция, передача сигнала внутрь клетки, потенциальные мишени. Обсуж�
даются возможности использования этих соединений в медицине, пищевой промышленности, сельском
хозяйстве и биотехнологии.

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: растительные олигосахариды, олигосахарины, клеточная стенка, олигогликом.

Со времени обнаружения биологической ак�
тивности олигосахаридных фрагментов полиса�
харидов растительной клеточной стенки прош�
ло более 40 лет [1, 2]. Выявление регуляторной
роли этих соединений было связано с исследо�
ваниями взаимодействия растений с патогена�
ми. Фрагменты полисахаридов клеточных сте�
нок, высвобождаемые под действием гидролаз,
секретируемых микроорганизмами, служили
элиситорами, запускающими ответные реакции
растительного организма, например, образова�
ние фитоалексинов [2–4]. Затем было выявлено
участие растительных олигосахаридов и в других
процессах, в частности морфогенетических
[5–7]. Для обозначения физиологически актив�
ных олигосахаридов был введен специальный
термин – «олигосахарины», предложенный
Альбершаймом [8], под руководством которого
выполнены основополагающие работы по опи�
санию и изучению этих соединений.

Первыми растительными олигосахаридами,
для которых была выявлена физиологическая
активность, были олигоурониды – фрагменты
полигалактуронанов [1, 2]. В дальнейшем эли�
ситорные свойства были обнаружены у олиго�
меров, входящих в состав практически всех из�
вестных полисахаридов растительной клеточ�
ной стенки: ксилоглюкана [9], ксилана [10], га�
лактоглюкоманнана [11], целлюлозы [12], рам�
ногалактуронана I [13], рамногалактуронана II
[14]. Было установлено, что регуляторные свой�
ства растительных олигосахаринов проявляются
в диапазоне очень низких концентраций:
10–9–10–8 М для олигогалактуронидов [15] и
фрагментов ксилоглюкана [7]. Структуре и об�
наруженным эффектам растительных олигоса�
харинов были посвящены многочисленные об�
зоры [16–20]. В 80�х–начале 90�х годов был нас�
тоящий бум экспериментальных исследований
в этой области, однако затем их интенсивность
пошла на убыль. Публикуемые в настоящее вре�
мя обзоры, посвященные характеристике функ�
ций различных компонентов клеточной стенки,
всегда содержат раздел об олигосахаринах, од�
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нако фактически базируются на результатах
двадцатилетней давности. На фоне исключи�
тельного интереса к процессам сигналинга в
живых организмах и интенсивном исследова�
нии различных регуляторов олигосахарины
можно считать аутсайдерами среди элиситоров
разной природы, таких как, например, пептиды,
образующиеся, как и фрагменты полимеров
клеточной стенки, в результате катаболических
процессов. В данном обзоре мы постарались вы�
явить причины такой ситуации и наметить воз�
можные варианты ее изменения, обобщив име�
ющиеся данные как по характеристике олигоса�
харинов и механизмах их действия, так и по раз�
вившимся в последнее время подходам к изуче�
нию сложных углеводов, которые потенциально
могли бы быть эффективны в изучении олиго�
гликома растений.

ПРОБЛЕМЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
ОЛИГОСАХАРИНОВ

Спад количества работ, посвященных изуче�
нию растительных олигосахаридов, отчасти
объясняется трудностями, с которыми исследо�
ватели столкнулись при получении этих соеди�
нений, и характеристике их эффектов. Основ�
ными проблемами при работе с олигосахарина�
ми принято считать две: 1) получение индивиду�
ального олигосахарида с охарактеризованной
структурой и 2) разработка адекватных тест�сис�
тем для анализа активности [21].

Сложность выделения индивидуальных оли�
госахаридов из растительной ткани связана с:
1) их низким содержанием; 2) высоким разнооб�
разием эндогенных олигосахаридов в раститель�
ном организме; 3) трудностью разделения нейт�
ральных олигосахаридов с одинаковой сте�
пенью полимеризации и, особенно, изомеров,
имеющих сходный суммарный состав; 4) необ�
ходимостью предоставления доказательств, что
эффект не связан с наличием во фракциях при�
месей неуглеводной природы, от которых слож�
но избавиться. Все это приводит к тому, что
данных по извлечению олигосахаридов непос�
редственно из растительной ткани крайне ма�
ло (таблица). К немногочисленным исключени�
ям принадлежат работы коллектива с участием
О.А. Заботиной и А.И. Заботина [36, 37, 43, 44].
Сюда же, хотя и с некоторой осторожностью,
можно отнести получение активных олигосаха�
ридных фрагментов из среды культивирования
клеток [46]. Следует отметить, что во всех пере�
численных исследованиях не была достигнута
очистка эндогенных олигосахаридов до уровня
индивидуальных соединений; соответственно,

их структура не была охарактеризована. Еще
меньше работ по выявлению эндогенных оли�
гогликанов с известной структурой, обладаю�
щих биологической активностью: в водном
экстракте плодов томата (Lycopersicon esculentum
Mill.) выявлены эндогенные олигогалактурони�
ды со степенью полимеризации 7–11 [41], а в
среде культивирования клеток шпината (Spina*
cia oleraceae L.) обнаружены фрагменты ксило�
глюкана [47].

Столь ограниченное число работ по характе�
ристике эндогенных олигогликанов находится
в диссонансе с чрезвычайно большим разнооб�
разием этих соединений в растительном орга�
низме. Множественные этапы хроматографи�
рования подразделяют выделенные из освет�
ленного гомогената и сконцентрированные
олигомерные гликаны на многочисленные
субфракции, которые, даже после финальных
стадий разделения с использованием высоко�
эффективной анионо�обменной хроматогра�
фии, могут содержать несколько индивидуаль�
ных соединений (рис. 1); каждое из них в от�
дельности или при взаимодействии друг с дру�
гом может обладать регуляторными свойства�
ми. Это означает, что в растительной ткани од�
номоментно присутствует сложная совокуп�
ность олигомерных гликанов.

Моносахаридный анализ суммарной олиго�
сахаридной фракции выявляет мономеры, ха�
рактерные для большинства полисахаридов кле�
точной стенки, как нейтральных, так и содержа�
щих уроновые кислоты. При этом общее содер�
жание олигосахаридов в растительных тканях
невелико и лежит в пределах 10–7–10–5 М [41].
По нашим данным для наработки 1 мг частично
очищенной фракции олигосахаридов из пророст�
ков гороха (Pisum sativum L.) необходимо не ме�
нее 25 кг растительного материала. Учитывая,
что олигосахарины оказывают физиологическое
действие в чрезвычайно низких концентрациях,
можно считать, что локальных концентраций
конкретных соединений вполне достаточно для
обеспечения эффекта.

Сложности выделения и очистки эндоген�
ных олигосахаридов заставили исследователей
использовать не экстрагированные из расти�
тельной ткани олигогликаны, а полученные in
vitro при химическом или ферментативном гид�
ролизе полисахаридов [11, 12]. Это значительно
облегчает очистку индивидуальных соедине�
ний, однако порождает скептическое отноше�
ние к результатам, поскольку требует доказа�
тельств, что аналогичные соединения присут�
ствуют в ткани растений, а наблюдаемые эф�
фекты действительно контролируются ими в
интактной системе.
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Олигосахариды

1

Олигогалакт�
урониды

Фрагменты 
ксилоглюкана

Ссылка

6

[2]

[22]

[23]

[24]

[25]

[26]

[27]

[28]

[15]

[29]

[30]

[9]

[31]

[32]

[33]

[34]

[35]

[36, 37]

[38]

Растительные олигосахарины и их физиологические эффекты

Используемая
концентрация

5

1000 мкг/мл

100–200 мкг/мл

3 мкг/мл

1,8–9 мкг/мл

1 мкг/мл

250–300 мкг/мл

200 мкг/мл

6 × 10–4 М

0,5–1 мкг/мл

2 мкг/мл

1000 мкг/мл

10–8 М

10–9 М

10–11–10–9 М

10–11–10–9 М

10–6 М

10–8М

5–10 мкг/мл

1 мкг/г

Способ
получения

4

КГ

ФГ

ФГ

КГ

ФГ

ФГ

ФГ

ФГ

ФГ

ФГ

КГ

ФГ

ФГ

ФГ

ФГ

ФГ

С

Э

ФГ

Объект для выделения
олигосахаридов

3

стебли проростков, гипо�
котили соевых бобов

клетки суспензионной
культуры петрушки

?

стебли проростков соевых
бобов

?

клетки суспензионной
культуры клещевины

клетки суспензионной
культуры груши

коммерческий пектин цит�
русовых («Sigma», США)

клетки суспензионной
культуры платана

?

коммерческий пектин цит�
русовых («Sigma», США)

клетки суспензионной
культуры платана

клетки суспензионной
культуры розы

клетки суспензионной
культуры моркови

клетки суспензионной
культуры моркови

клетки суспензионной
культуры розы

–

листья озимой пшеницы

клетки суспензионной
культуры розы

Продемонстрированный эффект

2

индукция образования фитоалек�
синов

ингибирование ризогенеза in vitro

индукция окислительного взрыва

стимуляция утолщения клеточных
стенок перицикла

индукция образования лигнина

индукция синтеза этилена

стимуляция in vitro образования
цветочных бутонов

усиление цитокинин�индуциро�
ванного формирования стеблей

деполяризация клеточной
мембраны

ингибирование роста сегментов
стеблей, стимулированного аук�
сином

ингибирование роста сегментов
стеблей, стимулированного гиб�
береллином

активация пероксидаз клеточной
стенки

активация целлюлазы

стимуляция образования каллуса
и меристематических зон

повышение морозостойкости
озимых растений

индукция синтеза этилена
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Еще один подход – использование синтети�
ческих олигосахаридов [18, 35]. Химический
синтез позволяет как наработать необходимое
количество вещества для исследования меха�
низмов действия олигосахаридов, так и избе�
жать вопросов о возможном влиянии высокоак�
тивных примесей неуглеводной природы. Но в
этом случае отсутствие разработанных методик
для синтеза и обеспечения сложных стереохи�
мических характеристик большинства расти�
тельных олигосахаридов (во всяком случае, со
степенью полимеризации более 7) накладывает
свои ограничения. Кроме того, оба подхода ос�
тавляют открытым вопрос о наличии аналогич�
ных молекул in vivo.

Даже если олигосахарид очищен до уровня
индивидуального соединения или хотя бы смеси
небольшого числа компонентов, установление
его структуры является нетривиальной задачей,
что связано с нелинейностью молекул, разнооб�
разием возможных типов связей, числом и рас�
положением модифицирующих групп. Однако
задача имеет отработанные способы решений,
которые заключаются в использовании различ�
ных вариантов масс�спектрометрии [48–50] и

ЯМР�спектроскопии [51–53]. В таких работах
лимитирующим фактором служит не столько
анализ как таковой, сколько трудоемкость
очистки вещества и/или накопления его коли�
чества, достаточного для анализа.

Выявление биологической активности лю�
бого соединения предполагает использование
подходящей тест�системы. Удачным примером,
который и привел к открытию олигосахаринов,
было исследование образования фитоалекси�
нов, что позволило сразу выявить сигнальную
роль исследуемых соединений в защитных реак�
циях растений [8]. Изучение других эффектов
олигосахаридов требовало иных подходов. Раз�
нообразие потенциально активных фрагментов
полисахаридов клеточной стенки делало крайне
востребованной разработку тест�систем с высо�
кой пропускной способностью [9, 42]. Полная
неопределенность в возможных мишенях действия
этих эффекторов заставляла анализировать их
влияние на такие интегральные процессы, как
рост, морфогенез [23, 54] или адаптация к внеш�
ним воздействиям [37]. Большинство выявлен�
ных олигосахаринов охарактеризованы как сти�
муляторы или ингибиторы удлинения отрезков

Примечание. ФГ – ферментативный гидролиз, КГ – кислотный гидролиз, Э – экстракция без предварительного гидро�
лиза, С – химический синтез, ? – в статье отсутствует точное указание на объект для выделения олигосахаринов.

1

Фрагменты 
галактоглю�
команнана

Фрагменты 
пектинов

6

[39]

[11]

[40]

[41]

[42]

[43]

[44]

[4]

[45]

Окончание таблицы

5

20–50 мкг/мл

12 × 10–6 М

10–11–10–6 М

2 мкг/г

10 мкг/мл

5 мкг/мл

5 мкг/мл

100–1000 мкг/мл

500–1500 мкг/мл

4

КГ

ФГ

КГ

Э

КГ

Э

Э

ФГ

ФГ

3

вторичные клеточные
стенки ели

древесина тополя

вторичные клеточные
стенки ели

плоды томата

листья проростков гороха

листья проростков гороха

листья и корни пророст�
ков гороха

коммерческий пектин ци�
трусовых («Sigma», США)

коммерческий пектин

2

формирование трахеидных
элементов

повышение жизнеспособности
протопластов

ингибирование ИУК�индуциро�
ванного удлинения первичных
корней

усиление синтеза этилена

стимуляция корнеобразования in
vitro в отсутствие гормонов

стимуляция ИУК�индуцируемого
корнеобразования in vitro

усиление продукции защитных
веществ

накопление антоцианов в плодах
винограда
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Рис. 1. Этапы выделения эндогенных олигосахаридов из растительного организма: а – растительный материал (пророст�
ки гороха), б – предварительные этапы очистки водорастворимой фракции олигосахаридов, в – разделение олигосахарид�
ных смесей и определение степени полимеризации отдельных олигосахаридов, присутствующих в субфракциях
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стебля [9, 55, 56]. Существенно большее разно�
образие ответов дает исследование морфогенеза
в культурах in vitro [5, 29, 39], однако этот метод
крайне трудоемок. Более того, тест�системы,
разработанные к настоящему моменту, не охва�
тывают все возможное многообразие ответов
растительной клетки на различные олигосаха�
рины.

Однако проблемы в изучении действия оли�
госахаридов могут носить еще более системный
характер. Имея в виду огромное разнообразие
олигосахаридных фрагментов, присутствующих
в растительной ткани, легко предположить, что
для достижения определенного физиологичес�
кого ответа необходимо одновременное нали�
чие не одного олигосахарина, а определенной
комбинации различных фрагментов полисаха�
ридов клеточной стенки. Известно, например,
что эффекты олигосахаридных элиситоров, яв�
ляющихся фрагментами полимеров клеточной
стенки гриба, с одной стороны, и растения�хо�
зянина  с другой, обладают синергизмом: за�
щитные реакции растения включались при бо�
лее низких концентрациях олигосахаридов раз�
ного строения, если они действовали вместе
[22]. Идея о совместном действии комбинации
олигосахаридов примыкает к концепции моле�
кулярных паттернов, развиваемой для организ�
мов различных типов. Эта концепция постули�
рует, что на разных стадиях развития и при воз�
действиях внешних факторов возникают харак�
терные совокупности низкомолекулярных сое�
динений, которые служат сигналами для реали�
зации защитного ответа или программ развития
клетки [57–59]. В растительном организме, учи�
тывая особую роль клеточной стенки, важней�
шим компонентом таких паттернов могут быть
олигосахариды. Для экспериментального тести�
рования подобных гипотез необходимо анали�
зировать действие олигосахаридов не «поштуч�
но», а в некоторых комбинациях, состав кото�
рых только предстоит выяснить – олигогликом
растительных клеток, его динамика в различных
физиологических ситуациях практически не
охарактеризованы. В лучшем случае показано
изменение профиля элюции олигомерных гли�
канов, изолированных в различных физиологи�
ческих ситуациях. Например, продемонстриро�
вано, что на профиле элюции олигомерных сое�
динений, экстрагированных в первые часы хо�
лодового закаливания растений пшеницы, по�
является особое плечо, которое отсутствует на
профиле элюции экстракта из незакаленных
растений. Субфракционирование соединений,
элюируемых в этой области, привело к обнару�
жению олигосахаридной фракции, повышаю�
щей морозостойкость [60].

Практически полное отсутствие данных, ха�
рактеризующих олигогликом растительных кле�
ток, объясняется, в первую очередь, отсутствием
адекватных методических возможностей. Мето�
ды метаболомики, используемые для анализа
многокомпонентных смесей низкомолекуляр�
ных соединений неуглеводной природы, пока
не получили должного развития для характерис�
тики сложных совокупностей олигосахаридов.
Маркерные ионы, на выявлении которых стро�
ится детекция определенных соединений, для
олигогликанов до сих пор практически не иден�
тифицированы. Не реализованы для раститель�
ных тканей и другие подходы гликомики, кото�
рые в последнее время начинают появляться, но
используются, в основном, в исследованиях ме�
дицинской тематики [61–64]. Поэтому сведения
о растительных олигосахаринах, которые мы
рассмотрим в последующих разделах, имеются
только для отдельных фрагментов конкретных
полисахаридов.

ОСНОВНЫЕ СВЕДЕНИЯ 
О ФИЗИОЛОГИЧЕСКИ АКТИВНЫХ 

ОЛИГОСАХАРИДАХ РАСТЕНИЙ

Спектр обнаруженных эффектов раститель�
ных олигосахаринов очень широк (таблица). К
числу наиболее охарактеризованных принадле�
жат активация разнообразных защитных эф�
фектов, а также регуляция роста и дифференци�
ровки, продемонстрированная на различных
эксплантах. Так, олигосахариды, в первую оче�
редь олигогалактурониды, активируют синтез
фитоалексинов [2], эндо�β�1,3�глюканаз и хи�
тиназ [22], ингибитора протеиназ [65] и перо�
ксидаз [33], индуцируют окислительный взрыв
[24, 66], стимулируют синтез лигнина [26] и про�
дукцию этилена [27, 28]. Многократно описано
ингибирование роста отрезков стеблей при воз�
действии различных олигосахаринов, в частнос�
ти олигоуронидов [55], фрагментов ксилоглюка�
на [9, 31, 54] и галактоглюкоманнана [11, 56];
реже отмечается стимуляция роста [34]. Разно�
образные эффекты оказывают олигосахариды
на морфогенетические процессы in vitro, напри�
мер, на образование корней [23, 35, 43, 44] и
цветочных почек [15, 67]. Из других эффектов
отметим стимуляцию деления устьичных клеток
и утолщение клеточных стенок перицикла [25],
а также повышение морозостойкости озимых
растений [36, 37].

Наиболее охарактеризованными олигосаха�
ринами, образующимися при расщеплении по�
лисахаридов клеточной стенки, являются фраг�
менты полигалактуроновой кислоты и ксило�
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глюкана (таблица). Отчасти это связано с тем,
что эти полисахариды и гидролизующие их эн�
догликаназы коммерчески доступны. Кроме то�
го, гомогенные фракции олигогалактуронидов –
линейных молекул, содержащих 2–20 остатков
α�(1→4)�D�GalA – сравнительно просто нара�
ботать, поскольку эти молекулы не имеют изо�
меров, во всяком случае, в отсутствие модифи�
цирующих групп.

Аргументами в пользу того, что физиологи�
ческое действие оказывают именно олигоглика�
ны, а не продукты их деградации или примеси,
содержащиеся в препарате, служит зависимость
эффекта от структуры олигосахарида, а также
исчезновение эффекта при обработке препарата
соответствующими гликозидазами. Так, актив�
ность олигосахаридной фракции, влияющей на
морозостойкость, не изменялась при обработке
протеиназами или при кипячении, но резко па�
дала при обработке препарата гликозидазами
[60]. Сходные подходы использовались и при
аргументировании олигосахаридной природы
фактора, выделенного из среды культивирова�
ния клеток циннии (Zinnia elegans L.), который
стимулировал рост клеток и ингибировал диф�
ференцировку трахеальных элементов [68].

В работах по анализу биологической актив�
ности олигомеров при изменении их структуры
было установлено, что для проявления актив�
ности олигоуронидной цепи важна структура
восстанавливающего конца: его модификации
приводили к резкому снижению действия оли�
госахарина в целой серии биотестов [69]. Пока�
зано, что большинство эффектов, описанных
для олигогалактоуронидов, вызывается фраг�
ментами со степенью полимеризации 10–16
[20]. Другие полианионы – полиглутаминовая
кислота, гиалуроновая кислота, сульфат декстра�
на, олигоманноурониды – не проявляют актив�
ность, сходную с эффектом олигогалактурони�
дов [15]. Для активации синтеза ингибитора
протеиназ уронидам требуется полуацетальное
кольцо и свободный карбоксил при С�6; изме�
нение стехиометрии гидроксильной группы в
положении С�3 или образовании двойной связи
при С�5 снижают эффект олигосахарида [70].
Полностью метилированные олигогалактуро�
ниды, а также нелинейные изомеры активности
не проявляют [71].

Фрагменты ксилоглюкана имеют значитель�
но более сложную структуру, чем олигоурониды.
Канонический наносахаридный фрагмент со�
держит остов из четырех остатков β�(1→4)�D�
глюкозы; к трем из них в положении С�6 присо�
единены остатки α�D�ксилозы, к одному из ко�
торых, в свою очередь, в положении С�6 присо�
единена β�D�галактоза; завершает композицию

α�L�фукоза, присоединенная к С�2 галактозы
(рис. 2). Детальные исследования, включавшие
наработку различных модифицированных вари�
антов этого фрагмента и тестированием их ак�
тивности, показали, что именно наличие остат�
ка фукозы является необходимым условием как
для проявления наиболее известного антиаук�
синового действия олигосахарида (ингибирова�
ние удлинения, вызванного ауксином) [54, 72,
73], так и для влияния на иммунные реакции
растения [74] – все олигосахариды, лишенные
фукозы, оказались неактивными (рис. 2). Место
фукозы может занять структурно сходный α�L�
галактозный остаток. Так происходит в mur1 му�
танте резуховидки (Arabidopsis thaliana L.), у ко�
торого в первичной клеточной стенке надзем�
ной части растения имеется менее, чем 2% от
нормального содержания α�фукозы. Получен�
ные ксилоглюкановые фрагменты из клеточных
стенок этого мутанта не содержали терминаль�
ных α�L�фукозных остатков, характерных для
соответствующих субъединиц ксилоглюкана
растений дикого типа. Место фукозы занимал
α�L�галактозный остаток, при этом ингибирую�
щий эффект фрагментов на рост, индуцирован�
ный ауксином, не менялся [73]. Некоторые дру�
гие элементы структуры активных ксилоглюка�
новых олигосахаринов также влияли на харак�
тер их действия, но имели меньшее значение,
чем остаток фукозы.

Структура фрагментов, наиболее активных у
разных видов растений, не всегда универсальна;
например, для наибольшей индукции образова�
ния фитоалексинов степень полимеризации
олигогалактуронидов составляет 12 галактуро�
новых остатков для сои (Glycine max L.), 9  – для
фасоли (Phaseolus vulgaris L.) и 13  – для клеще�
вины (Ricinus communis L.) [3, 70]. Олигосахари�
ны оказывают эффект в гетерологичных систе�
мах: олигосахарины, выделенные из одного ви�
да растений, могут вызывать физиологический
ответ в другом [44, 76].

Как образуются? Механизмы образования
олигосахаридов в растительных тканях могут
быть связаны, по крайней мере, теоретически, с
тремя типами процессов. Некоторые олигосаха�
риды специально синтезируются как таковые и
не являются фрагментами полисахаридов кле�
точной стенки. Среди них практически не
встречаются олигомеры со степенью полимери�
зации более 3–4. Часто это невосстанавливаю�
щие углеводы, служащие транспортными фор�
мами ассимилятов. К наиболее известным из
тетрамеров относится стахиоза. Содержание та�
ких олигосахаридов в растительных тканях на
порядки выше, чем олигосахаринов, обсуждае�
мых в данной статье.
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Существует вероятность, что разнообразные
олигогликаны – это «недостроенные» полисаха�
риды, которых процесс секреции из аппарата
Гольджи застал на этапе синтеза. Однако анализ
кинетики включения меченых субстратов в по�
лимерные и олигомерные углеводы, выявляе�
мые в среде культивирования суспензионных
клеток, свидетельствует, что олигомерные фраг�
менты возникают позднее полимерных [77]. Хо�
тя подобный анализ выполнен только на приме�
ре ксилоглюкана, считается общепринятым, что
физиологически активные олигосахариды обра�
зуются при расщеплении полисахаридов.

Расщепление полисахаридов с образованием
олигомеров может происходить как фермента�
тивно, и это основной путь, так и нефермента�
тивно. Ферментативное расщепление полисаха�
ридов на олигомерные фрагменты требует учас�
тия эндогликаназ, например, полигалактурона�
зы для появления олигоуронидов и эндо�(1→4)�
β�глюканазы для фрагментов ксилоглюкана.
Эндоглюканазы широко представлены в расти�
тельной клеточной стенке, при этом ферменты,
работающие с конкретным полисахаридом, ко�
дируются обширными мультигенными семей�
ствами. Однако убедительные данные, что эти

Рис. 2. Влияние изменения структуры ксилоглюканового олигосахарида XXFG на его биологическую активность ([54],
[72], [73])
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ферменты действительно высвобождают олиго�
сахарины в соответствующее их физиологичес�
кой активности время и в соответствующем мес�
те, пока отсутствуют [20]. Более того, эндогли�
каназы, расщепляющие остовы некоторых по�
лисахаридных цепей, например, эндогалактана�
зы и эндоарабинаназы в растениях, до сих пор
не обнаружены [78, 79]. При формировании
симбиотических сообществ образование олиго�
сахаринов может интенсифицироваться за счет
эндогликаназ микроорганизмов.

Полисахариды клеточной стенки живых кле�
ток растений могут также подвергаться нефер�
ментативному расщеплению. Например, нефер�
ментативная деградация различных полисаха�
ридов клеточной стенки (ксилана, полигалакту�
ронана, арабиногалактана и целлюлозы) проис�
ходит при инкубации с 0,1–10 мМ Н2О2 [80]. В
клеточных стенках растений при взаимодей�
ствии H2O2 с медью (II) продуцируются свобод�
ные гидроксильные радикалы, которые способ�
ны вызывать расщепление полисахаридов рас�
тений, таких как ксилоглюкан [81], с высоким
выходом низкомолекулярных фракций и хоро�
шей воспроизводимостью. Этот нефермента�
тивный механизм деполимеризации полисаха�
ридов имеет место при увеличении размеров
клеток, созревании плодов и опадении органов
[82, 83].

Таким образом, можно считать, что углевод�
ные полимеры клеточной стенки помимо ос�
тальных функций служат хранителями «закон�
сервированных» сигнальных молекул [84, 85], а
действие олигосахаринов – пример физиологи�
ческой активности продуктов катаболизма [86].

Как транспортируются? Транспорт олигоса�
харинов по растению происходит по ксилеме.
Этот вывод сделан на основании распределения
метки после введения в растение меченых оли�
гогалактуронидов [87], фрагментов ксилоглюка�
на [88], а также олигосахаридных фрагментов
N�гликанов [89]. Другим доводом в пользу су�
ществования восходящего транспорта олигоса�
харидов могут служить эксперименты по их вли�
янию на процесс низкотемпературной адапта�
ции [37, 60]. Олигосахарин, добавленный в сре�
ду выращивания проростков озимой пшеницы
(Triticum aestivum L.), стимулировал повышение
устойчивости, оцениваемое по выходу электро�
литов из листьев, что может быть косвенным
свидетельством его продвижения вверх по рас�
тению; однако исследования с меченым олиго�
сахарином в этих работах проведены не были.
По флоэме олигосахарины, по�видимому, не пе�
редвигаются, поскольку при внесении меченых
фрагментов пектиновых веществ в ткани меха�
нически поврежденных листьев метка остава�

лась распределенной локально в течение 20 ч
[90]. Этот эксперимент свидетельствует и о том,
что апопластный транспорт олигосахаридов если
и осуществляется, то на небольшие расстояния.
Этого, однако, достаточно для попадания оли�
госахаридов, образовавшихся в других тканях, в
сосуды ксилемы. Следовательно, для олигосаха�
ринов существует система транспорта, а значит,
физиологический эффект может проявляться не
в тех тканях, где олигосахарин образовался.

В ходе транспорта олигосахариды могут под�
вергаться существенной модификации или гид�
ролизу. Так, олигогалактурониды расщепляются
на более мелкие олигомеры или связываются с
неидентифицированным спиртом [87]. Фраг�
менты ксилоглюкана также модифицируются и
подвергаются деградации в ходе транспорта, од�
нако часть фрагментов ксилоглюкана (XXFG),
добавленных экзогенно и транспортированных
в проростках гороха на расстояние 5–6 см, оста�
валась неизмененной даже через 24 ч после вве�
дения в стебель [88].

Как действуют? Разнообразие структур оли�
госахаринов, зависимость характера реакции от
действующих концентраций и широкий спектр
оказываемых биологических эффектов позволя�
ют предположить, что действие этих веществ
осуществляется через множественные механиз�
мы [20]. Хотя охарактеризовано большое коли�
чество физиологических ответов растений на
олигосахарины, механизм, с помощью которого
происходит восприятие и передача сигнала, в
большинстве случаев непонятен до сих пор. Мо�
лекулы олигосахаридов не проникают внутрь
клетки [91], поэтому их действие должно обес�
печиваться за счет структур, локализованных
либо непосредственно в клеточной стенке, либо
на плазматической мембране.

Сложная стереохимия и многочисленные
гидроксилы, характерные для гликозидных ос�
татков, обеспечивают условия для узнавания
олигосахаридов рецепторами, поиски которых
велись довольно активно. Эти исследования на�
иболее успешно развивались на примере β�(1→
→6)�олигоглюканов, продуцируемых из клеточ�
ной стенки грибов, инфицирующих растения. В
ходе этих работ был охарактеризован 70 кДа бе�
лок, с высокой специфичностью связывавший
гепта�β�глюкановый элиситор, причем связы�
вание характеризуется насыщением, обрати�
мостью и сродством (Kd 3 нM), вполне достаточ�
ным для проявления элиситорной активности
при концентрации олигосахарина, оказываю�
щей физиологический эффект [92]. Однако спе�
цифичное и обратимое связывание – недоста�
точные критерии для того, чтобы белок мог счи�
таться рецептором; необходимо доказательство
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его участия в пути сигнальной трансдукции, за�
пускаемой β�глюкановыми олигосахаринами.
Подобных аргументов до настоящего момента
не было получено, несмотря на интенсивные
исследования в этом направлении.

Для олигосахаринов, являющихся фрагмен�
тами полисахаридов растительной клеточной
стенки, ситуация с поиском рецепторов еще ме�
нее однозначна. Например, для фрагментов
ксилоглюкана чрезвычайно низкие концентра�
ции, при которых проявляется ряд эффектов
(10–9–10–8 М), и их зависимость от структуры
фрагмента (рис. 2) свидетельствуют о наличии
высокоспецифичных рецепторов для этих оли�
госахаринов. По крайней мере некоторые из
этих эффектов, например, повышение актив�
ности внутриклеточных ферментов, проявляют�
ся в отсутствие клеточной стенки – на изолиро�
ванных протопластах [93]. Ингибиторы транс�
крипции и трансляции не снимают эффекта
олигосахарина, который проявляется уже через
несколько минут после его добавления в среду.
Совокупность этих данных служит аргументом в
пользу наличия рецепторов для фрагментов
ксилоглюкана на плазматической мембране и
каскада для передачи сигнала внутрь клетки, од�
нако никаких конкретных кандидатов на роль
рецепторов идентифицировано не было.

Для объяснения механизма восприятия сиг�
нала олигоуронидов построена красивая модель
с участием в качестве рецепторов представите�
лей семейства WAK (Wall Associated Kinase) –
трансмембранных белков, содержащих цитоплаз�
матический Ser/Thr киназный домен и располо�
женный за пределами плазмалеммы домен, вза�
имодействующий с пектиновыми веществами
клеточной стенки. Эти ферменты кодируются в
геноме Arabidopsis пятью генами (WAK1–WAK5),
которые дифференциально экспрессируются в
различных органах, а также при стрессовых воз�
действиях. Предполагается наличие в клеточной
стенке ковалентной связи между такими кина�
зами и гомогалактуронанами [94]. Помимо это�
го для WAK1 и WAK2 продемонстрирована спо�
собность домена, расположенного снаружи от
плазмалеммы, к нековалентному обратимому
взаимодействию с деэтерифицированными по�
ли� и олигоуронидами in vitro [95, 96]. При ис�
следовании wak1�мутантов выявлено по край�
ней мере пять конкретных аминокислот, необ�
ходимых для этого взаимодействия [97], которое
осуществляется, по�видимому, с заряженными
группами уроновых кислот. Специфичность
связывания определяется не только наличием
заряда, поскольку другие полианионы, напри�
мер, сходные по строению альгинаты, связыва�
ли WAK1 с меньшим сродством [95].

Были получены аргументы в пользу того, что
по крайней мере WAK1 и WAK2 действительно
являются рецепторами олигоуронидов и участ�
вуют в передаче сигнала. Протопласты, полу�
ченные из листьев wak2�1 мутантов, не были
способны так же изменять экспрессию сотен ге�
нов в ответ на обработку олигоуронидами, как
аналогичные образцы контрольных растений
[96]. Экспрессия в гетерологичной системе хи�
мерных белков, содержавших расположенный
снаружи от плазмалеммы домен WAK1 и цито�
плазматический киназный домен от неродствен�
ного белка, приводила к появлению у химерной
киназы чувствительности к олигоуронидам [98].
Показано, что в присутствии олигогалактоуро�
нидов активируются некоторые МАР�киназы
(Mitogen�Activated Protein Kinase) (в частности,
МАРК3), участвующие в передаче сигнала в рас�
тительной клетке, причем этот эффект видоизме�
няется у wak2�1 мутантов [96]. Тем не менее од�
нозначная интерпретация полученных результа�
тов затруднена в связи с отсутствием некоторых
ожидаемых эффектов [99] и относительно не�
большой величиной наблюдаемых изменений.

Одной из первичных реакций на олигосаха�
рины является изменение ионных потоков и де�
поляризация мембранного потенциала клеток
[20, 100]. Так, на ранней стадии отклика клеток
суспензионной культуры на присутствие олиго�
галактуронидов происходил выброс К+ и Cl– из
цитоплазмы клеток [101] и вброс Са2+ внутрь
клетки [71, 100, 102]. Олигогалактурониды так�
же индуцировали «окислительный взрыв» –
после их добавления наблюдалось образование
Н2О2 [24]. При оценке эффектов олигоуронидов
на одной экспериментальной системе было по�
казано, что вброс Са2+ в цитоплазму предшество�
вал появлению перекиси водорода, а блокиро�
вание транспорта Са2+ предотвращало «окисли�
тельный взрыв», поэтому в цепочке событий имен�
но потокам Са2+ отводится ведущая роль [71].

Вброс Са2+ в цитоплазму под воздействием
олигоуронидов блокируется тетрабромобензо�
триазолом – ингибитором серин�треониновых
киназ [71, 103], что позволяет говорить об изме�
нении характера фосфорилирования компонен�
тов кальциевых каналов под действием этих оли�
госахаринов [103], однако экспериментальные
данные, неоспоримо доказывающие это, пока
отсутствуют. Высказана гипотеза, что сигнал
олигоуронидов воспринимается киназами WAK,
которые осуществляют фосфорилирование,
приводящее к изменению потоков Са2+ [71]. 

Белки, которые подвергаются фосфорили�
рованию с участием WAK, до сих пор не иденти�
фицированы [104]. Однако идея об участии спе�
цифических киназ в восприятии сигнала олиго�
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уронидов хорошо согласуется с данными о диф�
ференциальном фосфорилировании некоторых
белков при воздействии этих олигогликанов.
Так, более двух десятилетий назад был выделен
белок плазмалеммы (34 кДа), названный впос�
ледствии реморином, который был идентифи�
цирован именно как белок, который специфи�
чески фосфорилируется в присутствии олигога�
лактуронидов [105, 106]. Реморины – специ�
фичные для сосудистых растений гидрофиль�
ные белки с неизвестной функцией, которые
локализованы в области плазмодесм, а также в
мембранных рафтах с цитоплазматической сто�
роны плазмалеммы [107]. Реморины способны
сами связываться с олигоуронидами и другими
полианионными молекулами и образовывать in
vitro олигомерные филаментные структуры [105,
106, 108]. Белки, подобные реморину, найдены у
многих видов растений [109], однако не уста�
новлено их участие ни в одном из известных фи�
зиологических эффектов, оказываемых олиго�
галактуронидами. Нокауты одного или несколь�
ких генов реморинов не имели существенных
фенотипических проявлений [106, 108].

Некоторые лектин�подобные рецепторы со
структурными и каталитическими характерис�
тиками, напоминающими WAK�киназы, также
могут быть рассмотрены в качестве рецепторов
олигосахаринов. Это предположение основано
на их способности распознавать и связывать уг�
леводы [110]. Все лектиновые рецептор�подоб�
ные киназы (Lectin Receptor�Like Kinase –
LecRLK) имеют N�концевой лектиновый до�
мен, промежуточный трансмембранный домен
и С�концевой киназный домен. Как полагают,
члены этого семейства участвуют во взаимодей�
ствии между клеточной стенкой и плазматичес�
кой мембраной и играют ключевую роль в сиг�
нальных процессах с участием углеводов, а так�
же в различных стрессовых ответах [111]. Два ре�
цептор�подобных белка (At3g15356, At1g78830),
обладающих лектиновыми свойствами и накап�
ливающихся в ответ на обработку олигоурони�
дами, были обнаружены в апопласте растений
резуховидки [112]. Эти находки не могут одно�
значно идентифицировать их как рецептор для
олигосахаринов, поскольку не было показано их
связывание с олигосахаринами, но свидетель�
ствуют в пользу того, что белки с лектиновыми
свойствами могут участвовать в пути трансдук�
ции сигнала, запускаемом олигосахаринами.
Возможно, они могут быть частью многокомпо�
нентного рецепторного комплекса; подобная
идея высказана для белка�рецептора CEBiP
(Chitin�Elicitor Binding Protein), связывающего
хитиновые элиситоры. Ввиду отсутствия внут�
риклеточного домена, встречаемого в других ре�

цепторах, было предположено, что CEBiP нуж�
дается в других белковых компонентах для обра�
зования функционального рецепторного комп�
лекса [113].

Взаимодействие с рецептором – не един�
ственный обсуждаемый механизм действия оли�
госахаринов. Например, фрагменты ксилоглюка�
на могут обладать рост�стимулирующим действи�
ем, которое имеет место при значительно боль�
ших концентрациях (10–6–10–5 М), чем рост�ин�
гибирующее (10–9–10–8 М). В этом случае олиго�
сахариды выступают не как сигнальные молеку�
лы, а как субстраты для ксилоглюкан�эндотранс�
гликозилазы [7]. Участие этого фермента в рост�
ингибирующем эффекте меньших концентраций
олигосахаринов маловероятно, поскольку его КМ

для ксилоглюкановых олигосахаридов составля�
ет 2 × 10–5 М. Кроме того, отмечены различия в
субстратной специфичности процессов [114].

Механизмы действия олигогалактуронидов
еще более разнообразны, поскольку эти молеку�
лы имеют заряд, а также способны образовывать
нековалентные связи в клеточной стенке. Сте�
пень полимеризации также может обусловли�
вать различие в эффектах. Так, только низкомо�
лекулярные олигогалактурониды (4–6 мономе�
ров) способны вызывать индукцию этилена
[28], для активации синтеза ингибитора протеи�
наз эффективны фрагменты длиной в 2–3 га�
лактуронида [1], а для проявления большинства
других реакций степень полимеризации должна
составлять 10–16 [20]. Кинетика и величина эф�
фекта деполяризации плазмалеммы отличается
у двух групп молекул олигогалактуронидов раз�
личного размера (1–7 и 10–20 мономеров) [71].
Считается, что олигоуронид при степени поли�
меризации ниже 10 не может принять конфор�
мацию, узнаваемую рецептором, – только оли�
гогалактурониды длиной не менее 10 мономе�
ров способны (с участием двухвалентных катио�
нов) образовывать «egg�box» структуру, а при
значениях выше 16 теряется возможность дос�
тичь рецептора или поместиться в нем [15]. Та�
ким образом, в растениях присутствуют, как ми�
нимум, два различных механизма распознава�
ния олигогалактуронидов. 

В экспериментах с использованием микро�
чипов ДНК, содержащих весь набор транскрип�
тов резуховидки, было исследовано влияние эк�
зогенных олигогалактуронидов со степенью по�
лимеризации 10–15 на экспрессию генов в клет�
ках суспензионной культуры [103]. При двухча�
совом воздействии олигогалактуронидов 1080 ге�
нов (4% всего генома!) изменяли экспрессию
более чем в 4 раза. Наиболее существенно изме�
нялось содержание мРНК многочисленных ки�
наз (что является дополнительным свидетель�
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ством значительной роли посттрансляционных
модификаций в реализации эффектов олиго�
уронидов), а также цитохромов Р450 и обшир�
ной группы белков, обозначаемых как «обеспе�
чивающие устойчивость к болезням». Эффекты
олигоуронидов на транскрипцию подразделяли
на Са2+�зависимые и Са2+�независимые. Среди
генов первой группы – гены ферментов моди�
фикации клеточной стенки, сходные с теми, что
активируются в ходе защитных реакций, а также
гены ферментов биосинтеза жасмоната. Анализ
промоторных участков этих генов позволил вы�
явить специфичные цис�элементы, участвующие,
предположительно, в регуляции транскрипции.

Взаимосвязь эффектов олигосахаринов и гор@
монов. Эффект олигосахаринов зависит от их
собственной концентрации, а также от концент�
рации и типа гормонов, присутствующих в сре�
де культивирования, что выявляет взаимосвязь
механизмов действия этих групп физиологичес�
ки активных соединений [5, 15, 35, 37, 40, 115].
Большая часть работ, демонстрирующих взаи�
модействие олигосахаринов и гормонов, была
связана с анализом их действия на рост и мор�
фогенез растений. Олигосахарины в основном
оказывали противоположное ауксину действие
на эти процессы. Так, для ксилоглюкановых
олигосахаридов [9], олигогалактуронидов [55] и
галактоглюкоманнановых олигосахаридов [56]
было показано ингибирование ауксин�индуци�
рованного удлинения сегментов стебля гороха.
Впоследствии для олигогалактуронидов было
продемонстрировано ингибирование процесса
формирования корней, индуцируемого аукси�
ном на эксплантах из листьев табака (Nicotiana
tabacum L.) и резуховидки [23, 116]. Ингибирую�
щий эффект олигосахаринов как на корнеобра�
зование [113], так и на удлинение сегментов
стеблей [55] снимался увеличением концентра�
ции ауксина, что подтверждало антагонизм их
взаимодействия.

Тесная взаимосвязь действия олигосахаринов
и ауксина отмечена и в других процессах. Так,
ИУК была способна противодействовать защит�
ному ответу против Botrytis cinerea, запускаемому
олигосахаринами, что было показано на эксплан�
тах Arabidopsis [116] и табака [99]. В материнских
клетках, дающих начало замыкающим клеткам
устьиц, митотическая активность, стимулируе�
мая олигогалактуронидами, снижалась при эк�
зогенном добавлении гормона. А в клетках фло�
эмной паренхимы, наоборот, эти олигосахари�
ны ингибировали митотическую активность,
индуцируемую ауксином, не оказывая никакого
влияния на нее в отсутствие гормона [25].

В исследованиях на молекулярном уровне
было показано действие олигосахаринов на ак�

тивацию регулируемых ауксином промоторов
генов Nt114 Nicotiana tabacum L. и rolB из Agro*
bacterium rhizogenes, экспрессируемого в транс�
генных растениях табака [117, 118]. Ингибиро�
вание олигогалактуронидами экспрессии генов
раннего ответа на ауксин (IAA5, SAUR16 и SAUR*
AC1) наблюдали в Arabidopsis уже в пределах 30 мин;
это свидетельствует о том, что запуск олигосаха�
ринами каскада реакций, влияющих на аукси�
новую сигнализацию, происходит очень быстро.
Этот эффект, по мнению авторов, не был опос�
редован изменением уровня свободного аукси�
на, который незначительно менялся в ходе экс�
перимента [116]. Кроме того, в ткани эксплан�
тов из листьев табака, обработанных олигога�
лактуронидами, не было отмечено модифика�
ции или разрушения ИУК [117]. Высказывалось
предположение, что олигогалактурониды свя�
зываются с Н+�АТФазой плазматической мемб�
раны, которая задействована в ответах на ауксин
[30]. Механизм действия галактоманнановых оли�
госахаринов также связывают с инактивацией аук�
син�рецепторного комплекса или взаимодей�
ствием с белками плазмалеммы [56]. Однако ан�
тиауксиновое действие фрагмента ксилоглюкана,
как полагают, не связано с подавлением выхода
ионов водорода в клеточную стенку под действи�
ем ауксина, а затрагивает какие�то общие ста�
дии влияния ауксина и рН на рост клеток [18].

В качестве потенциальных мишеней для ин�
гибирующих эффектов, опосредуемых олигоса�
харинами, были проанализированы различные
элементы сигнального пути ауксина. Было по�
казано, что антагонизм олигосахаринов по от�
ношению к ИУК не включает такие механизмы,
как стабилизация репрессоров транскрипции
Aux/IAA (Auxin/Indole�3�Acetic Acid) или умень�
шение уровня транскриптов рецепторов аукси�
на [116]. Возможно, что ингибиторный эффект
олигосахаринов имеет место позднее в ауксин�
регулируемом сигнальном каскаде, вероятно,
через посттрансляционную регуляцию других
элементов, не относящихся к Aux/IAA, или че�
рез инактивацию фактора транскрипции – ARFs
(Auxin Response Factor).

При большом количестве работ, демонстри�
рующих антиауксиновые, ингибирующие эф�
фекты олигосахаринов, большой интерес предс�
тавляют исследования, в которых выявлено их
стимулирующее действие. Так, было показано,
что галактоглюкоманнановые олигосахариды
оказывали положительный эффект на частоту
деления и жизнеспособность клеток в суспензи�
онной культуре циннии. Эффект был выше при
одновременном добавлении их с гормоном [39].
Эти же олигосахариды в комбинации с индо�
лил�3�масляной кислотой стимулировали удли�
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нение первичных корней маша (Vigna radiata L.)
[119]. Фракция олигосахаридов, выделенных из
проростков гороха, оказывала стимулирующий
эффект на ИУК�индуцируемое формирование
адвентивных корней на сегментах корней куку�
рузы (Zea mays L.) (рис. 3), а также на эксплан�
тах из гипокотилей гречихи и листьев табака
[44]. Стимулирующий эффект был существенно
выше, если экспланты обрабатывали олигосаха�
рином до внесения в среду ИУК, указывая на то,
что действие олигосахарина предшествует дейст�
вию гормона на ранних этапах ризогенеза. Выс�
казано предположение, что это может быть свя�
зано с перераспределением ауксина и образова�
нием его градиента либо взаимодействие двух
эффекторов осуществляется на уровне рецеп�
ции гормона, и олигосахарин выполняет роль
сенсибилизатора ауксиновых рецепторов.

Гораздо меньше внимания, чем анализу рос�
товых и морфогенетических реакций, уделяется
взаимодействию олигосахаринов с гормонами
при различных стрессовых ответах, несмотря на
то, что эффект олигосахаринов был изначально
показан именно в защитных реакциях растений.
Изучение взаимосвязи между эффектами олиго�
сахаридной фракции и АБК, которая считается
индуктором процесса формирования морозостой�
кого состояния, показало, что добавление в сре�
ду олигосахаридов усиливает стимулирующее
действие гормона [37]. При обработке пророст�
ков озимой пшеницы олигосахарином за ~15 ч
до добавления АБК наблюдался синергизм их
действия, в то время как при обработке в обрат�
ном порядке (сначала АБК, потом олигосаха�
рин) или одновременном их применении эф�
фект был аддитивным [37, 120].

Имеются отрывочные данные по взаимосвя�
зи действия олигосахаринов с другими гормона�

ми. Олигогалактурониды со степенью полиме�
ризации 9–18 влияли на сигнальный путь, опос�
редуемый гибберелловой кислотой, подавляя
накопление α�амилазы в эмбрионах ячменя
[115]. Ингибирующий эффект на индуцируемое
гибберелловой кислотой удлинение этиолирован�
ных проростков гороха оказывали ксилоглюка�
новые фрагменты [32]. Олигогалактурониды
усиливали стимулирующее влияние цитокини�
нов на формирование побегов эксплантами та�
бака [29]. Низкомолекулярные олигогалактуро�
ниды (4–6 мономеров) были способны вызы�
вать индукцию этилена в томатах [28]. Резкое
повышение количества этилена также отмеча�
лось в плодах хурмы (Diospyros kaki L.) при инъ�
екции в них ксилоглюкановых олигосахаринов
[38].

Таким образом, накоплены данные, демон�
стрирующие тесную связь между влиянием гор�
монов и олигосахаридов. Как известно, гормо�
ны участвуют во всех жизненно важных процес�
сах, включая рост, морфогенез, защиту от пато�
генов. Эти процессы сопровождаются модифи�
кацией клеточной стенки растений, образуя на�
бор активных фрагментов с функциями пози�
тивной и негативной регуляции гормонального
сигнала. Так, ауксин индуцирует экспрессию
ферментов деградации пектинов [38]. Фермен�
ты в свою очередь могут высвобождать олигоса�
харины в апопласт для обратной негативной ре�
гуляции действия ауксина. Это означает, что в
растениях существует сложная система взаимо�
действия олигосахаридов и гормонов. Возмож�
но, этим объясняется, по крайней мере отчасти,
известная плейотропность эффектов последних.
Участие гормонов в разнообразных ответах рас�
тений на внешние и внутренние сигналы может
быть опосредовано громадным многообразием

Рис. 3. Образование адвентивных корней на сегментах корней кукурузы на 5�е сутки культивирования на среде с ИУК (а)
и ИУК + олигосахарин (б)

а                                              б
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олигосахаринов, позволяющих гормонам осу�
ществлять «точечные» удары.

Как инактивируются in vivo? Инактивация
олигосахаринов, необходимая для четкого конт�
роля их действия, достигается двумя основными
путями:

1) ферментативной деградацией олигосаха�
рина, обычно происходящей с участием глико�
зидаз – ферментов, отщепляющих единичный
остаток сахара с невосстанавливающего конца
олиго� или полимера. Выявлены фукозидаза
[121, 122] и ксилозидаза [123], инактивирующие
фрагменты ксилоглюкана. Анализ структуры
продуктов деградации маннозосодержащих оли�
госахаридов показал, что их гидролиз идет с
участием α�маннозидазы [89]. В суспензионной
культуре шиповника (Rosa sp.) меченые 14С оли�
гогалактурониды со степенью полимеризации
8–9 быстро гидролизовались до фрагментов с
меньшей молекулярной массой; «период полу�
распада» (время гидролиза половины олигога�
лактуронидов) составлял 2–4 ч [124]. Этот про�
цесс может происходить за счет действия как
гликозидаз, так и/или эндогликаназ, в данном
случае – полигалактуроназ, широко представ�
ленных в растительном организме;

2) встраиванием олигосахарина в состав по�
лимера за счет трасгликозилазных реакций, как
это происходит с фрагментами ксилоглюкана.
Участие ксилоглюкан�эндотрансгликозилазы в
связывании фрагментов ксилоглюкана проде�
монстрировано в опытах с мечеными олигосаха�
ридами; при этом отщепления фукозы, которое
инактивировало бы XXFG фрагмент, отмечено
не было [125].

ПОПЫТКИ ПРАКТИЧЕСКОГО 
ИСПОЛЬЗОВАНИЯ РАСТИТЕЛЬНЫХ 

ОЛИГОСАХАРИДОВ

Установление биологической активности
олигосахаридов клеточной стенки растений, ес�
тественно, привело к появлению попыток раз�
работки технологий, направленных на исполь�
зование потенциала этих молекул в различных
областях.

Использование в биотехнологии растений и
практике сельского хозяйства. Доказанная спо�
собность олигосахаринов влиять на морфогене�
тические параметры культивируемых эксплан�
тов создает перспективу для применения их в
качестве рост�регулирующих агентов в биотех�
нологии растений. В частности, усиление про�
цесса корнеобразования под воздействием оли�
госахаринов [43, 44, 119] открывает перспекти�
вы их использования для вегетативного размно�

жения растений in vitro. Это особенно актуально
для большинства плодовых культур, для кото�
рых успешное укоренение побегов in vitro счита�
ется ключевым этапом микроклонального разм�
ножения. Получены, например, коммерческие
смеси олигосахаридов, которые стимулировали
выгонку корней в различных сортах гуавы
(Psidium guajava L.) [126]. Кроме того, олигоса�
харины, способные увеличивать количество ад�
вентивных корней, могут использоваться для
увеличения биомассы и продукции необходи�
мых для медицины вторичных метаболитов
[127], поскольку культивируемые in vitro корни
могут служить источниками соединений, ис�
пользуемых в фармацевтике [128, 129].

Ксилоглюкановые олигосахариды могут
быть перспективны в качестве регулятора роста
растений в связи с их влиянием на продолжи�
тельность клеточного цикла [130] и способ�
ностью проявлять антиауксиновый эффект [72].
Олигогалактоурониды могли быть полезны для
ускорения развития эмбрионов: показано, что
их добавление к суспензионной культуре клеток
сахарного тростника (Saccharum officinarum L.)
сокращало время перехода от одной стадии эмб�
риогенеза к другой [131].

Альтернативным вариантом использования
полезных свойств олигосахаринов является их
применение в качестве веществ, вызывающих
различные защитные ответы в растениях, как
замена или дополнение ныне существующим
фунгицидам. Особенно актуально это для широ�
ко выращиваемых в коммерческих целях расте�
ний, таких как виноград (Vitis vinifera L.), уязви�
мых для различных патогенных грибов. Так, бы�
ло показано, что олигогалактурониды повыша�
ют устойчивость виноградной лозы к возбудите�
лю мучнистой росы Plasmopara viticola, запуская
продукцию активных форм кислорода [132].
Олигогалактурониды также вызывали стимуля�
цию противогрибковой хитиназы и повышение
β�1,3�глюканазной активности, что способство�
вало защите растений от серой гнили Botrytis
cinerea [133].

Несмотря на то, что большинство экспери�
ментов по выявлению эффектов олигосахари�
нов проведено в лабораторных условиях, полу�
ченные с помощью модельных систем знания
становятся основой для разработки технологий,
которые способствуют увеличению урожайнос�
ти культивируемых растений и улучшению каче�
ства сельскохозяйственной продукции. Повы�
шение урожайности томатов при опрыскивании
двумя коммерческими смесями олигосахаринов
составляло 22 и 40%. Кроме того, происходило
улучшение качества плодов [134]. Обнадежива�
ющие результаты были получены на сорте
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«Flame Seedless» столового винограда: обработка
растений олигосахаридами пектинового проис�
хождения перед сбором урожая усиливала ок�
раску плодов, не оказывая негативного влияния
на их плотность. Улучшение цвета достигалось
за счет повышения содержания антоцианов в
результате стимуляции пропаноидного пути
[45]. В исследованиях, проведенных на сахар�
ном тростнике, обработанном пектиновыми
олигомерами, было выявлено удлинение меж�
доузлий, увеличение количества побегов и улуч�
шение качества сока [135].

Крайняя малочисленность полевых экспе�
риментов не позволяет на данный момент ши�
роко использовать олигосахарины в практике
сельского хозяйства, хотя их применение в каче�
стве биостимуляторов или биопротекторов было
бы хорошей альтернативой существующим пре�
паратам, поскольку могло бы способствовать
снижению количества применяемых удобрений
и химических средств защиты растений. Оста�
ются плохо разработанными и вопросы стабиль�
ности олигосахаридов в сложных экосистемах.
В частности, проблема и одновременно достоин�
ство олигосахаридов – биоразлагаемость. Нес�
мотря на то, что олигосахариды – довольно ста�
бильные соединения и слабо подвержены влия�
нию факторов окружающей среды, таких как
температура и свет, они легко расщепляются
ферментами. Такие ферменты вряд ли поступа�
ют из растительного организма, поскольку бел�
ковым молекулам сложно проникнуть через
клеточную стенку, а тем более – через сущест�
венно укрепленную за счет кутина и различных
восков клеточную стенку поверхностных тканей
растений. Однако различные углевод�расщеп�
ляющие ферменты в изобилии секретируются
многими микроорганизмами, попадание кото�
рых на растение может привести к разрушению
активного олигосахарида и снижению желаемо�
го эффекта. Достоинством олигосахаридов при
этом является то, что они не будут загрязнять
окружающую среду.

Использование олигосахаринов в медицине и
пищевой промышленности. Существуют много�
численные работы, характеризующие иммуно�
модулирующие, пребиотические и антиоксидант�
ные свойства растительных полисахаридов и их
фрагментов. Мы остановимся только на тех, ко�
торые получены непосредственно для предмета
настоящего обзора – олигосахаридов, являю�
щихся фрагментами клеточной стенки назем�
ных растений.

Компонент пищи классифицируется как пре�
биотик, если он не подвергается гидролизу пи�
щеварительными ферментами человека, не аб�
сорбируется в верхних отделах пищеваритель�

ного тракта и при этом является селективным
субстратом для роста и/или метаболической ак�
тивации одного вида или определенной группы
микроорганизмов, заселяющих толстый кишеч�
ник, приводя к нормализации их соотношения.
Лучшими пребиотиками естественного проис�
хождения на сегодняшний день считаются оли�
госахариды женского молока. В женском моло�
ке доля углеводов с пребиотическими свойства�
ми существенна и составляет 12–15 г/л, в то вре�
мя как в коровьем молоке они находятся только
в следовых количествах [136]. Мономерами оли�
госахаридов грудного молока являются D�глю�
коза, D�галактоза, N�ацетилглюкозамин, L�фу�
коза и сиаловая кислота. За небольшим исклю�
чением все олигосахаридные структуры челове�
ческого молока имеют в качестве основы лакто�
зу, к которой присоединяются дополнительные
моносахариды, образуя углеводные цепи раз�
личной длины и разной степени разветвленнос�
ти. Из более 150 олигосахаридов человеческого
молока примерно для половины определена
структура [137].

Растительных олигосахаридов, полностью
идентичных компонентам грудного молока, не
обнаружено. Но возможность быть причислен�
ными к классу пребиотиков имеется у целого
ряда олигогликанов, являющихся фрагментами
полисахаридов клеточных стенок наземных рас�
тений. Их пребиотический потенциал был подт�
вержден как in vitro, так in vivo [138–140]. Пере�
чень олигосахаридов с пребиотическими свой�
ствами включает галакто�, глюко� и ксилооли�
госахариды [141, 142], а также олигогалактуро�
ниды [143]; получение таких олигосахаридов обыч�
но осуществляют путем контролируемого фермен�
тативного гидролиза природных полисахаридов.
Исследованные олигосахариды растительного
происхождения не обладают токсичным или му�
тагенным эффектом, поэтому пригодны в каче�
стве добавок для приготовления пищевых продук�
тов для детей, начиная с грудного возраста [144].
Стимуляция роста Bifidobacterium и Lactobacillus
в кишечной флоре под действием пребиотиков
способствует не только повышению доли полез�
ных бактерий, но и сопровождается другими по�
зитивными эффектами. Так, в качестве потен�
циальных возможностей при действии расти�
тельных олигосахаридов с доказанным пребио�
тическим действием рассматриваются положи�
тельное воздействие на работу сердечно�сосу�
дистой системы [145], защита клеток толстого
кишечника от токсинов [146], влияние на бакте�
риальную транслокацию [147], предотвращение
бактериальной адгезии в кишечнике [148].

Ограниченное число исследований направ�
лено на понимание механизмов пребиотическо�
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го действия. Для выявления взаимосвязи между
структурой и пребиотическими свойствами рас�
тительных олигосахаридов исследовали метили�
рованные и неметилированные фрагменты пек�
тинов различной степени полимеризации, а
также рамногалактоуроно�, арабино� и галакто�
олигосахариды [149]. Кислые олигосахариды не
оказывали никакого бифидогенного действия, в
то время как сильный эффект наблюдался в те�
чение первых часов ферментации с нейтральны�
ми фракциями с небольшой степенью полиме�
ризации.

В последнее время широко рассматриваются
иммуномодулирующие свойства различных сое�
динений, попадающих в пищеварительный
тракт, в т.ч. растительных углеводов. Так, смесь
короткоцепочечных галактоолигосахаридов и
длинноцепочечных фруктозоолигосахаридов ос�
лабляла симптомы аллергической астмы у мы�
шей [150]. Иммуномодулирующие, а также ан�
тиоксидантные и противоопухолевые свойства
были показаны для растительных олигосахари�
дов, не отнесенных, по крайней мере, пока, к
классу пребиотиков. Так, антиоксидантную ак�
тивность проявляли олигосахариды из пшенич�
ных отрубей, содержащие в своем составе феру�
ловую кислоту [151], глюканы и маннаны из
алоэ (Aloe vera L.) [152]. Антиокидантную актив�
ность последним, по мнению авторов, обеспе�
чивают ацетильные группы [153]. Широкий ди�
апазон иммуномодулирующих свойств проявля�
ют растительные арабиногалактаны и их фраг�
менты [154–158], а также кислые олигосахариды
растительного происхождения [159].

Обсуждается также использование раститель�
ных поли� и олигосахаридов в качестве веществ,
обладающих антиканцерогенным действием.
Эта идея возникла из экспериментов, демон�
стрирующих связывание пектиновых олигоса�
харидов с Gal�3 – членом семейства галектинов –
эволюционно�консервативных галактозосвязы�
вающих лектинов, распространенных в широ�
ком диапазоне видов от низших беспозвоноч�
ных до млекопитающих [160, 161]. Считается,
что Gal�3 играет существенную роль в возник�
новении и прогрессировании рака [162, 163], яв�
ляясь одним из ключевых биомаркеров для не�
которых видов рака и мишенью для лекарствен�
ной терапии. Gal�3 имеет высококонсерватив�
ный для семейства галектинов сайт связывания
углеводов, который «узнает» β�галактозиды,
позволяя галектинам связывать большое коли�
чество различных олигосахаридных лигандов.
Естественным источником лигандов, ингибиру�
ющих биологические функции Gal�3, служат
пектины, содержащие боковые цепи из араби�
ногалактана/галактана [164]. Основной ком�

мерчески доступный, полученный из растений
арабиногалактан – это арабиногалактан лист�
венницы [155]. Имеется целый ряд исследова�
ний по противоопухолевой активности араби�
ногалактанов [154, 165, 166].

Другими галактозосодержащими гликанами,
взаимодействующими с Gal�1, являются галак�
томаннаны, которыми особенно богаты семена
бобовых. Компания «Galectin Therapeutics» раз�
работала методику получения частично деполи�
меризованных галактоманнанов, описаных в
литературе под названием Davanat [167], кото�
рые проявляли противоопухолевую активность
[168].

Имеются сведения, пока отрывочные, о
перспективности использования растительных
олигогалактоуронидов при производстве косме�
тики. Это основано на их способности стимули�
ровать адгезию клеток эпидермиса (кератино�
цитов) с белками внеклеточного матрикса, ее
нарушение приводит к аутоиммунным заболе�
ваниям кожи и слизистых оболочек. Этот пози�
тивный эффект, как было показано, оказывают
олигоурониды со степенью полимеризации �5
[169].

Практическое использование соединений
углеводной природы, включая олигосахариды
растительного происхождения, существенно
тормозится слабым пониманием механизмов их
действия и связи между структурой, свойствами
и эффективностью. В значительной степени это
связано с общими проблемами изучения слож�
ных углеводов, неразработанностью теории,
позволяющей выявлять и предсказывать детер�
минанты тех или иных свойств, связанных с
функциональной нагрузкой в «родном» орга�
низме и использованием в различных сферах.

НОВЫЕ ПОДХОДЫ, 
ПОТЕНЦИАЛ КОТОРЫХ МОЖНО 

ИСПОЛЬЗОВАТЬ ДЛЯ ИССЛЕДОВАНИЯ
ОЛИГОСАХАРИНОВ

В последние десятилетия появились методи�
ческие возможности, которые могут позволить
существенно расширить и углубить исследова�
ния растительных олигосахаридов и их физио�
логического действия. Эти подходы можно под�
разделить на две основные группы: одна связана
с анализом непосредственно углеводов, а вторая
использует возможности молекулярно�генети�
ческих методов.

В первую группу входит как усовершенство�
вание методов анализа структуры конкретных
олигогликанов, так и профилирование олиго�
гликома растительных тканей в изменяющихся
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условиях. Структурные исследования олигоса�
харидов используют масс�спектрометрию высо�
ких порядков, а также различные варианты
ЯМР, что с успехом применяется для характе�
ристики фрагментов полисахаридов раститель�
ных клеточных стенок [48–53]. Сложнее обсто�
ит дело с профилированием олигогликома. Осо�
бые перспективы для исследования метаболиз�
ма олигосахаридов могла бы иметь метаболоми�
ка [170, 171]. Основанная на масс�спектромет�
рии, она позволяет с высокой чувствитель�
ностью анализировать сложные совокупности
низкомолекулярных соединений. Водораство�
римость и относительно низкая молекулярная
масса олигосахаридов (и при этом достаточно
специфичный ее диапазон, дающий возмож�
ность отсечь многообразные мономеры) позво�
ляют сравнительно легко получать фракции,
удобные для анализа. Но разнообразие эндоген�
ных олигосахаридов порождает разнообразие
маркерных ионов, необходимых для оценки ди�
намики содержания этих соединений в изменя�
ющихся условиях, а большинство олигосахари�
дов с этой точки зрения не охарактеризовано.

Подходы, связанные с профилированием
олигогликома, разрабатывались и применялись
в основном для анализа гликоконъюгатов, в
первую очередь, белков, так что некоторые
статьи по этой углеводной, по сути, тематике
публиковались в журнале «Proteomics» [61, 172].
Анализ углеводного разнообразия гликозилиро�
ванных белков привел к впечатляющим резуль�
татам. Например, исследование профилей оли�
гогликанов, характерных для гликопротеинов
человека в различных физиологических состоя�
ниях, привело к обнаружению надежных марке�
ров различных физиологических состояний, в
частности ряда онкологических заболеваний
[63, 64, 173]. Смеси олигосахаридов настолько
сложны, что необходимым этапом их анализа
является предварительное разделение с приме�
нением различных видов хроматографии или
капиллярного электрофореза. Высокая чувстви�
тельность обеспечивается в основном масс�
спектрометрическими детекторами или исполь�
зованием флуоресцентных меток [61, 62]. Для
анализа совокупностей растительных олигоса�
харидов разработанные подходы пока не приме�
нялись.

Исследования механизмов действия различ�
ных регуляторов получили новые возможности
в связи с развитием молекулярно�генетических
подходов. Их потенциал пока не в полной мере
реализован для развития представлений об об�
разовании и функционировании растительных
олигосахаридов. Более пристального внимания
заслуживает, например, характеристика экспрес�

сии генов эндогликаназ, участвующих в образо�
вании олигосахаридов клеточных стенок: сис�
темный анализ с этой точки зрения до сих пор
фактически не проведен. Различные способы
изменения экспрессии генов, например, полу�
чение мутантов, дали в некоторых случаях инте�
ресную информацию о механизмах действия
олигосахаридов, в частности при исследовании
киназ, связанных с клеточной стенкой (WAK)
[96, 97]. Однако для применения таких подходов
необходимо понимание того, экспрессию како�
го именно гена следует изменить для достиже�
ния эффекта; в случае исследований олигосаха�
ридов это, как правило, представляет проблему.
Более того, такие мутанты чаще всего имеют
слабо выраженный фенотип. Интересным ас�
пектом может быть исследование растительных
лектинов и лектиноподобных белков, значи�
тельная часть которых расположена в клеточной
стенке и/или на поверхности плазмалеммы
[110–112] и доступна для взаимодействия с оли�
госахаридами.

Существенные дополнительные возможнос�
ти для осознания путей действия олигосахари�
дов дало развитие методов функциональной ге�
номики. Появились первые работы, анализиру�
ющие изменение транскриптома при воздей�
ствии олигосахаринов [96, 103]. Этот мощный
подход позволяет нарисовать масштабную и
объективную картину происходящих процессов.
Его использование в сочетании с информацией,
полученной при анализе олигогликома, может
позволить сформировать концептуальные предс�
тавления о механизмах действия олигосахари�
дов и их месте в иерархии сигнальных систем
растения.

Клеточная стенка – особая структура для
растительного организма. В ходе эволюции она
сформировалась после приобретения способ�
ности к фотосинтезу, в результате функциони�
рования которого появилась необходимость вы�
ведения (связывания) части метаболически и
осмотически активных моносахаридов, образу�
ющихся на свету. Эта задача была решена путем
иммобилизации моносахаридов в относительно
инертные полисахариды и отложение их за пре�
делами плазмалеммы. Формирование своеоб�
разного скелета из полисахаридов вокруг каж�
дой растительной клетки во многом определило
особенности биологии растений, в частности в
таких процессах как рост, морфогенез, передача
сигнала. Более того, эти процессы в раститель�
ном организме во многом базируются именно
на свойствах полимеров клеточной стенки. В
ходе эволюции в растениях появились исключи�
тельно разнообразные полисахаридные структу�
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ры, обладающие тканевой и функциональной
спецификой. Высшие растения – безусловные
чемпионы по созданию и использованию слож�
ных и разнообразных полисахаридов.

Растительная клеточная стенка – динамич�
ная структура, в которой не только откладыва�
ются новые слои, но и постоянно идут процессы
модификации уже отложенных полисахаридов.
Эти модификации приводят к формированию
большого числа олигосахаридных фрагментов,
из которых по крайней мере часть обладает фи�
зиологической активностью, запуская или ин�
гибируя различные процессы. Регуляторные
свойства выявлены лишь у небольшого числа
фрагментов, образующихся при расщеплении
любого из полимеров растительной клеточной
стенки, причем при гидролизе одного полисаха�
рида могут получаться фрагменты с противопо�
ложным действием. Совокупность физиологи�
чески активных продуктов расщепления поли�
сахаридов клеточной стенки может приводить к
формированию своеобразного информацион�
ного поля, колебания в котором составляют
важный компонент сигнальных систем расте�
ния. Все это свидетельствует о важности профи�
лирования олигосахаридного набора в расти�
тельных тканях, его изменения под влиянием
различных факторов и осознания функциональ�

ной роли, которая может быть особенно значи�
мой именно в растительных организмах.

На данный момент картина действия олиго�
сахаринов все еще фрагментарна, тем более что
отдельные ее штрихи получены на разных рас�
тительных объектах. Хотя очевидно, что фраг�
менты полисахаридов клеточной стенки явля�
ются существенным компонентом разветвлен�
ных сетей сигнальных систем, которые присут�
ствуют в растении [174], олигогликом расти�
тельных тканей никогда не исследовался. Дви�
жение в этом направлении необходимо прово�
дить, сочетая работу как с индивидуальными со�
единениями, так и со сложной их совокуп�
ностью, присутствующей в конкретных физио�
логических условиях. Методические возмож�
ности для этого уже обозначились на горизонте,
поэтому, вероятно, исследование олигогликома,
имеющего особое значение в специфических ус�
ловиях растительного организма, ожидает сле�
дующий бум, который будет опираться на высо�
котехнологические методы исследования, поз�
воляющие реализовать современную идеологию.

Исследования по тематике обзора проведе�
ны при финансовой поддержке РФФИ (грант
14�04�01591).
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This review substantiates the need to study the plant oligoglycome. Available information on oligosaccharines – phys�
iologically active fragments of plant cell wall polysaccharides – is summarized. The diversity of such compounds in
chemical composition and origin and proved biological activity is highlighted. At the same time, plant oligosaccha�
rides can be considered as outsiders among elicitors of various natures in the research of recent decades. The review
discusses the reasons for such attitude, which are largely connected with the difficulties in isolation and identification.
Together with that, approaches are suggested whose potentials can be used to study oligosaccharines. The topics of
oligosaccharide metabolism in plants, including ways of formation, transport, and inactivation, are presented, togeth�
er with data on biological activity and interaction with plant hormones. Current viewpoints on the mode of action –
perception, signal transduction, possible targets – are considered. The potential to use such compounds in medicine,
agriculture, and biotechnology is discussed.
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