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Использование культур клеток высших растений для наработки рекомбинантных белков, в том чис-
ле медицинского назначения, представляется перспективной альтернативой существующим плат-
формам на основе клеток млекопитающих или бактерий. Несомненные преимущества раститель-
ных клеток: полное отсутствие риска контаминации вирусами и прионами животного происхожде-
ния; достаточно высокая скорость роста клеток; относительно низкая стоимость компонентов
питательных сред; возможность обеспечения производства рекомбинантных белков в строго кон-
тролируемых условиях биореакторов в соответствии с нормами Надлежащей производственной
практики – GMP (Good Manufacturing Practice). Несмотря на то, что растительные клетки уже ис-
пользуются в промышленных масштабах для наработки биофармацевтиков, в этом направлении
остается еще много нерешенных проблем. Наиболее важными из них являются все еще низкий уро-
вень выхода рекомбинантного белка, а также способность растительных клеток к образованию аг-
регатов при культивировании in vitro. Образование клеточных агрегатов, различающихся по величи-
не, представляет серьезную проблему при культивировании суспензионных культур, в особенности в
больших объемах промышленных биореакторов. В основе образования агрегатов в суспензионных кле-
точных культурах лежит природная способность клеток растений к адгезии – после завершения деления
клетки остаются связанными между собой посредством формирования общих срединных пластинок.
В предлагаемом обзоре описаны особенности структуры растительной клетки, биохимические ме-
ханизмы, лежащие в основе адгезии, а также их генетическая основа. Рассмотрены перспективы
применения современных методов геномного редактирования для изменения функционирования
генов, принимающих участие в обеспечении межклеточной адгезии растительных клеток.

Ключевые слова: суспензионные культуры клеток растений, клеточные агрегаты, межклеточная ад-
гезия, Arabidopsis thaliana, гены семейства GAUT
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ВВЕДЕНИЕ
Суспензионные клеточные культуры – перспек-

тивная платформа для наработки рекомбинантных
белков фармацевтического назначения (Загорская,
Дейнеко, 2017). В отличие от целых растений, они
характеризуются более быстрым накоплением био-
массы и способностью секретировать биологиче-
ски активные белки в межклеточное пространство,
что значительно упрощает работу с ними (Firek et
al., 1993). Кроме того, при культивировании в
биореакторах всегда строго контролируются сте-
рильные условия, что снижает риск контамина-
ции клеточных культур растений (Kolewe et al.,
2008). Суспензии клеток растений в качестве плат-
формы для наработки рекомбинантных белков
имеют ряд преимуществ относительно платформ

на основе бактериальных культур и клеток жи-
вотных. Поддержание культур клеток растений
характеризуется простотой и более низкой стои-
мостью, по сравнению с клетками животных. В
культурах клеток растений происходит коррект-
ный фолдинг рекомбинантных белков и их пост-
трансляционные модификации, что представля-
ется чрезвычайно важным при сопоставлении с
бактериальными системами экспрессии.

Несмотря на привлекательность клеточных
культур высших растений в качестве альтерна-
тивных систем экспрессии для наработки реком-
бинантных белков, а также использование этой
платформы для наработки некоторых биофарма-
цевтиков в промышленных масштабах (Загорская,
Дейнеко, 2017), в этом направлении все еще оста-
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ются нерешенные проблемы. Наиболее важные
из них: недостаточно высокий выход рекомбинант-
ного белка, а также способность клеток растений
к образованию агрегатов. Следует подчеркнуть,
что обе эти проблемы представляются, на наш
взгляд, взаимосвязанными, и решение одной из
них (уменьшение размеров клеточных агрегатов)
может привести к возрастанию синтетических
способностей клеточной культуры.

В процессе деления клетки растений, культи-
вируемые in vitro в жидких питательных средах, не
переходят в культуральную среду в виде одиноч-
ных клеток, а проявляют тенденцию к сохране-
нию связей между собой, образуя группы клеток
разного размера. Таким образом, клеточные агре-
гаты – это группы клеток, которые остаются свя-
занными между собой после их деления в суспен-
зионной культуре. B структуре агрегатов, которые
могут содержать в себе до нескольких сотен кле-
ток, часто наблюдается гетерогенность, так как раз-
ные клетки в составе агрегата имеют разный доступ
к компонентам питательной среды (Zhao et al.,
2003). Клетки в центре агрегата не получают до-
статочного количества питательных веществ и кис-
лорода из среды, а клетки, находящиеся на поверх-
ности агрегата, часто повреждаются при перемеши-
вании в процессе культивирования, за счет чего
отмирают раньше, чем остальная масса агрегата.
Все это приводит к различию метаболизма клеток
в разных частях агрегата (Patil, Roberts, 2013). Пре-
одоление именно этого явления и лежит в основе
усилий по повышению синтетического потенци-
ала клеточных культур за счет снижения их спо-
собности к образованию крупных клеточных аг-
регатов.

В ряде экспериментов установлено, что сни-
жение агрегированности суспензий приводит к по-
вышению выхода вторичных метаболитов. Так, на-
пример, клеточные культуры Taxus с мелкими
агрегатами накапливали в 2–20 раз больше па-
клитаксела, чем культуры с более крупными аг-
регатами (Kolewe et al., 2011; Patil et al., 2013). Для
клеточных культур Tagetes patula, используемых
для получения тиофена (Hulst et al., 1989), отмечает-
ся, что уменьшение размеров агрегатов в опреде-
ленном диапазоне также приводило к повышению
выхода целевого метаболита. Однако на примере
клеточной культуры Saussurea medusa показано, что
снижение агрегированности не всегда приводит к
увеличению выхода вторичных метаболитов – из-
менение размера агрегатов значимо не влияет на
выход яцеозидина и гиспидулина (Zhao et al., 2003).
Эти данные свидетельствуют о том, что, вероятно,
для каждой культуры характерен свой диапазон
размера агрегатов, оптимальный для продукции
вторичных метаболитов.

На образование агрегатов в суспензионной куль-
туре могут влиять различные факторы. В их числе

состав питательной среды. На агрегацию клеток
влияет наличие регуляторов роста в среде. Высо-
кие уровни 2,4-дихлорфенолуксусной кислоты
обычно приводят к мелкодисперсным культу-
рам с лучшим разделением клеток, низкие уров-
ни – увеличивают агрегацию клеток (Liau, Boll,
1971; George et al., 2008). Использование в среде α-
нафтилуксусной кислоты в качестве ауксина при-
водит к значительному увеличению размера агре-
гатов (Смоленская и др., 2007). Более высокие уров-
ни цитокининов часто вызывают большую агрега-
цию (Kinnersley, Dougall, 1980). Кроме того, pH
среды, частота пересева и скорость перемешива-
ния также могут повлиять на распределение разме-
ров агрегатов (Henshaw et al., 1966; Steiner, Dou-
gall, 1995; Kieran et al., 2000).

Помимо оптимизации состава среды и усло-
вий культивирования, существуют и другие воз-
можности целенаправленного снижения агреги-
рованности суспензионных культур. Среди них
есть как химические и ферментативные, так и ме-
ханические способы. К химическим способам от-
носятся: обработка ферментами, деградирующи-
ми клеточную стенку (Naill, Roberts, 2004); добавле-
ние гормонов (Diwan, Malpathak, 2010), колхицина
(Hayashi, Yoshida, 1988), метаболических ингиби-
торов, например L-α-аминоокси-β-фенилпропа-
ноидной кислоты (Edahiro, Seki, 2006); снижение
концентрации Ca2+ (Takayama et al., 1977). Среди
физических способов: фильтрация суспензий через
фильтры с порами разного диаметра (Henshaw et al.,
1966); подача импульсов сжатого воздуха (Kurz,
1971); селективное извлечение агрегатов крупно-
го размера или иммобилизация клеток (Prenosil,
Hegglin, 1990).

Широкое разнообразие методов снижения аг-
регированности обусловлено тем, что каждый из
них имеет существенные недостатки. Химические
и ферментативные методы могут влиять на экс-
прессию генов, что может привести к изменению
метаболических свойств клеточной культуры. В
отдельных случаях высокие концентрации неко-
торых агентов могут негативно сказаться на ро-
стовых характеристиках культур. Механические ме-
тоды требуют постоянного повторения, поскольку
эффект каждого из них является временным (Pa-
til, Roberts, 2013). По этой причине ни один из вы-
шеперечисленных методов не универсален.

В основе образования агрегатов лежит харак-
терное для растений явление межклеточной адге-
зии, поддерживающей связь между дочерними
клетками после их разделения. Адгезия обеспечи-
вается полисахаридами клеточной стенки, из ко-
торых наибольший вклад в поддержание меж-
клеточных контактов вносят пектины (Daher,
Braybrook, 2015). Синтез пектинов и их модифика-
ции – многостадийный процесс, вовлекающий
большое количество ферментов, для части кото-
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рых до сих пор все еще не установлена четкая
биохимическая функция. Данный обзор нацелен
на анализ имеющихся современных данных об
особенностях структуры клеточной стенки расте-
ний, о роли механизмов, лежащих в основе адге-
зии клеток, и генов, контролирующих реализа-
цию этих механизмов. Имеющиеся в настоящее
время методы и подходы геномного редактирова-
ния позволяют рассчитывать на получение нока-
утов некоторых ключевых генов, контролирую-
щих важные биохимические реакции, связанные
с процессами адгезионных взаимодействий кле-
ток. Выключение некоторых звеньев, обеспечи-
вающих адгезионные взаимодействия между
клетками, дает основание надеяться на их ослаб-
ление и, как результат этого, на снижение разме-
ров клеточных агрегатов в суспензионных культу-
рах клеток растений.

СТРУКТУРА КЛЕТОЧНОЙ 
СТЕНКИ РАСТЕНИЙ

Межклеточная адгезия имеет существенное зна-
чение для формирования и поддержания структуры
растения в целом, обеспечивая множество про-
цессов, происходящих на протяжении всей жиз-
ни растения. Адгезионные связи между клетками
реализуются за счет полимеров клеточных стенок
посредством их модификаций и взаимодействий
друг с другом.

Клеточные стенки – сложные и динамичные
структуры (Горшкова, 2007). Они разнообразны
по своему строению и функциям, их химический
состав и структура могут изменяться в зависимо-
сти от типа клеток, стадии развития и вида расте-
ний (McCann, Knox, 2010). Выделяют три группы
клеточных стенок. Первичные клеточные стенки,
имеющиеся у всех клеток растений, образуются в
процессе активного роста клеток и состоят по боль-
шей части из полисахаридов. Вторичные клеточ-
ные стенки, которые встречаются в дифференци-

рованных клетках, содержат преимущественно по-
лисахариды и лигнин. Кроме того, у некоторых
видов растений можно встретить желатинозный
слой, который состоит почти полностью из поли-
сахаридов (Anderson, Kieber, 2020).

Первичная клеточная стенка имеется у всех рас-
тений и состоит из большого количества компо-
нентов (рис. 1). У двудольных, в частности и у
Arabidopsis thaliana, она состоит из сети целлюлоз-
ных микрофибрилл, которые переплетаются и
соединяются при помощи разветвленных поли-
сахаридов – пектинов и гемицеллюлоз (Lampug-
nani et al., 2018). Помимо полисахаридов, клеточ-
ная стенка содержит структурные белки и фер-
менты (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).

Полисахариды, входящие в состав клеточных
стенок, разнообразны по строению и варьируют
от линейных полимеров до сложных, разветвлен-
ных молекул (Anderson, Kieber, 2020). Целлюлоза –
основной структурный компонент всех клеточ-
ных стенок, она обеспечивает прочность клеток и
определяет их форму. Цепи β-1,4-глюканов со-
единяются водородным связями и формируют
целлюлозные микрофибриллы (Anderson, Kieber,
2020). Каллоза – полимер, состоящий из глюкоз-
ных звеньев, соединенных β-1,3-связями, синте-
зируется только на определенных стадиях разви-
тия в некоторых клеточных структурах, например
в срединной пластинке и плазмодесмах. Молеку-
лы каллозы часто разрушаются вскоре после син-
теза, что делает ее одним из самых динамичных
компонентов клеточной стенки (Ellinger, Voigt,
2014). Синтез целлюлозы и каллозы осуществляется
непосредственно на цитоплазматической мембране
клетки (Haigler, 2018; Zhang et al., 2021).

Следующий важный компонент клеточной
стенки растений – гемицеллюлозы. Основная
функция гемицеллюлоз в первичной клеточной
стенке – это сшивание соседних микрофибрилл
целлюлозы с образованием трехмерной структу-
ры, способной противостоять тургорному давле-

Рис. 1. Схема строения первичной клеточной стенки.

Клеточная мембрана

Белки клеточной стенки
Пектиновые полимеры

Целлюлозные микрофибриллы

Срединная пластинка

Гемицеллюлозы

Мембранные белки
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нию клетки (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Гемицеллюлозы представлены ксилоглюканами,
ксиланами, маннанами и глюканами со смешан-
ными связями (Scheller, Ulvskov, 2010). Самый ча-
сто встречаемый в первичных клеточных стенках
полисахарид из группы гемицеллюлоз – ксило-
глюкан. Остатки глюкозы в скелете ксилоглюканов
соединены β-1,4-связями, а боковые цепи, содер-
жащие остатки ксилозы, галактозы и фукозы, со-
единены разными видами связей. Ксиланы имеют
скелет, состоящий из β-1,4-связанных ксилозиль-
ных остатков с боковыми цепями, содержащими в
основном арабинозу и глюкуроновую кислоту
(Anderson, Kieber, 2020). Маннаны имеют скелет из
остатков маннозы, связанных также β-1,4-связями.
Глюкоманнаны содержат в остове как глюкозу, так
и маннозу. В активно растущих тканях однодоль-
ных растений порядка Commelinales часто встреча-
ются глюканы, которые в своем скелете содержат и
β-1,4- и β-1,3-связи (Scheller, Ulvskov, 2010).

Большую долю среди полисахаридов первич-
ной клеточной стенки составляют пектины, в
среднем – одну треть от всех полисахаридов, вхо-
дящих в структуру клеточных стенок. Они входят
в состав матриксной части клеточной стенки и
принимают участие в формировании сайтов адге-
зии клеток (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Отличительная черта пектинов – остов, содержа-
щий галактуроновую кислоту. Пектины пред-
ставлены тремя классами: гомогалактуронаны,
рамногалактуронаны I и рамногалактуронаны II
(Daher, Braybrook, 2015). Гомогалактуронаны –
наиболее распространенный класс пектинов, их
скелет состоит из остатков галактуроновой кис-
лоты, соединенных α-1,4-связями. Иногда они мо-
гут иметь ответвления из ксилозных и апиозных це-
пей (Mohnen, 2008). Гомогалактуронаны могут
быть метилэтерифицированы по C6 карбоксиль-
ной группе остатка галактуроновой кислоты или
ацетилированы по позициям O2 и O3 (Mohnen,
2008). Остов рамногалактуронанов I состоит из
чередующихся остатков галактуроновой кислоты
и рамнозы, и к нему присоединены боковые цепи
из арабинана, галактана и арабиногалактана. Рам-
ногалактуронаны II – это высококонсервативный
и сложный класс пектинов, полимеры этого клас-
са имеют основной скелет, как у гомогалактуро-
нанов, дополненный боковыми цепями, содержа-
щими до 13 различных сахаров и более 20 различных
гликозильных связей (Anderson, Kieber, 2020).

Помимо полисахаридов, клеточные стенки в
своем составе имеют белковые компоненты. Слож-
ные паттерны гликозилирования этих белков и
большие семейства генов затрудняют их функци-
ональную характеристику (Borassi et al., 2016).
Структурные белки клеточной стенки включают
экстенсины, которые представляют собой глико-
протеины, богатые гидроксипролином, белки, бо-
гатые пролином, и арабиногалактановые белки.

Помимо структурных белков, в клеточной стенке
имеются и белки, несущие ферментативные функ-
ции. Кроме полимерных компонентов, клеточ-
ные стенки содержат ионы, малые метаболиты и
воду в двух формах – свободную и связанную
(Anderson, Kieber, 2020).

Клеточная стенка – это не простая сумма ком-
понентов. Взаимодействия между отдельными со-
ставляющими и возможность регулирования этих
взаимодействий являются определяющими как
для механических, так и для других характеристик
клеточных стенок (Gu, Rasmussen, 2022). Поэтому
для определения механических характеристик кле-
точных стенок решающее значение имеют взаимо-
действия между полимерами (Anderson, Kieber,
2020). Так, например, ксилоглюканы и ксиланы
связываются с целлюлозными микрофибрилла-
ми водородными связями, образуя сеть (Mc-
Cann, Knox, 2010). Ксилоглюканы могут быть ко-
валентно связаны с пектиновыми полимерами
(Popper, Fry, 2008). Боковые цепи арабинана и
галактана, связанные с пектиновым полимером
RG-I (рамногалактуронан I), могут прикреп-
ляться к микрофибриллам целлюлозы аналогич-
но гемицеллюлозам (Zykwinska et al., 2007). Взаи-
модействия пектинов друг с другом и с другими
полимерами – важный фактор для формирова-
ния межклеточной адгезии (Daher, Braybrook,
2015).

МЕХАНИЗМЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ 
АДГЕЗИЮ КЛЕТОК РАСТЕНИЙ

Контакты между клетками растений устанав-
ливаются во время их деления – между двумя до-
черними клетками образуется клеточная пластин-
ка, которая в дальнейшем будет связывать две со-
седние клетки. Основной полимер срединной
пластинки – каллоза. Однако важным процес-
сом, необходимым для ее формирования, также
является слияние везикул, содержащих гомога-
лактуронан (Drakakaki, 2015). Благодаря средин-
ной пластинке клетки остаются связанными друг
с другом, из-за чего дальнейший рост и развитие
соседних клеток становятся согласованными про-
цессами (Jarvis et al., 2003).

Долгое время считалось, что срединная пластин-
ка является основным местом соединения клеток,
однако на данный момент времени исследовате-
ли считают, что больший вклад в адгезию клеток
растений вносят области, формирующиеся в ме-
сте соединения трех клеток – двух дочерних и
прилежащей к ним третьей клетки (Roberts, Gon-
zalez-Carranza, 2007). Тургорное давление, придаю-
щее тканям прочность, – основная сила, способ-
ствующая разделению клеток. Наибольшее на-
пряжение за счет тургорного давления создается
именно в углах клеток (Jarvis et al., 2003). В этой об-
ласти формируется межклеточное пространство,
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которое до определенной степени расширяется
вдоль срединных пластинок, а по углам этого про-
странства наблюдаются электронно-плотные обла-
сти (рис. 2) (Roberts, Gonzalez-Carranza, 2007).
Структура стенки в этих областях имеет свои особен-
ности – они характеризуются отличиями в строении
пектинов и наборе белков (McCann, Knox, 2010).

Основные полимеры клеточной стенки, обеспе-
чивающие адгезию, – гомогалактуронаны. Именно
эта фракция пектинов наиболее широко пред-
ставлена в срединной пластинке и углах клеток
(Parker et al., 2001). Содержание других пектино-
вых фракций – рамногалактуронана I и рамнога-
лактуронана II – выявляется на низком уровне
(Jarvis et al., 2003). В зонах адгезии клеток наблюда-
ется повышенное содержание Ca2+ (Huxham et al.,
1999). Пектин, доставляемый к клеточной стенке
во время ее формирования, сильно этерифициро-
ван метильными группами. Ферменты пектинме-
тилэстеразы (pectinmethylesterases, PME) удаляют
метильные группы с гомогалактуронана и делают
его более доступным для взаимодействия с иона-
ми кальция, благодаря которым формируются ион-
ные сшивки. Сила таких ионных поперечных
мостиков значительно увеличивается, когда не-
сколько ионизированных остатков галактуро-
ната соседствуют друг с другом на каждой из двух
гомогалактуронановых цепей (Micheli, 2001). Эти
ионные сшивки влияют на механические свой-
ства гомогалактуронана – делают его менее гиб-
ким, что позволяет формировать прочные струк-
туры, удерживающие клетки связанными друг с
другом (Peaucelle et al., 2011). Активность PME
находится в балансе с активностью ингибиторов
пектинметилэстераз (pectinmethylesterase inhibi-

tors, PMEI), что позволяет поддерживать баланс
между прочностью и гибкостью при формирова-
нии адгезивных сайтов (Daher, Braybrook, 2015).
Характер метилирования гомогалактуронана отли-
чается в углах клеток и межклетниках (Manfield et
al., 2005), что говорит о разной роли этих областей
в поддержании межклеточной адгезии.

Адгезия клеток растений – комплексное явле-
ние, поэтому, помимо самих пектинов и их моди-
фикаций, на адгезию влияют еще и взаимодей-
ствия гомогалактуронана с другими компонента-
ми клеточной стенки. Важным является фактор
прикрепления срединной пластинки к первичной
клеточной стенке. Некоторые молекулы пектина
ковалентно связываются с ксилоглюканами, фор-
мируя пектин-ксилоглюкановые комплексы. Эти
комплексы соединяются с первичной стенкой на
каждой стороне срединной пластинки за счет
того, что ксилоглюкановый компонент может
легко связываться с целлюлозными микрофиб-
риллами (Cumming et al., 2005).

Помимо полисахаридов, в формировании ад-
гезивных сайтов принимают участие и специфи-
ческие для срединной пластинки белки (Jarvis et al.,
2003). Они могут образовывать нековалентные свя-
зи с пектинами или друг с другом. Например,
арабиногалактановые белки (arabinogalactan-
proteins, AGPs) связываются с пектинами по-
средством кальциевых сшивок (Baldwin, McCann,
Roberts, 1993). AGPs – это белки, полипептидная
цепь которых несет на себе большое количество
полисахаридных заместителей, содержащих ара-
бинозу и галактозу (Roberts, Gonzalez-Carranza,
2007). AGPs присутствуют вблизи клеточной стен-
ки и через якорь гликозилфосфатидилинозитола

Рис. 2. Схема соединения трех клеток и формирования межклеточного пространства между ними.
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(glicosylphosphatidylinositol, GPI) прикреплены к
плазматической мембране (Lin et al., 2022). AGPs,
связываясь с одной стороны с мембраной клетки,
а с другой – с полисахаридами матрикса клеточ-
ной стенки, являются важным фактором в при-
креплении клеточной стенки к мембране и в меж-
клеточной адгезии (рис. 3) (Tan et al., 2013).

В силу своей сложности природа межклеточ-
ной адгезии до сих пор остается не до конца изучен-
ной, однако на сегодня известно, что в обеспечении
адгезии принимает участие большое количество
компонентов клеточной стенки, взаимодействую-
щих друг с другом. Имеющиеся данные позволя-
ют утверждать, что пектины, а именно гомогалак-
туронан, играют большую роль в формировании
сайтов адгезии, поэтому далее будут рассмотрены
особенности синтеза именно этого типа полиме-
ров клеточной стенки.

ФЕРМЕНТЫ СИНТЕЗА И МОДИФИКАЦИИ 
ГОМОГАЛАКТУРОНАНА

Поскольку пектины играют важную роль в адге-
зии клеток, модификации их синтеза можно рас-
сматривать как перспективный инструмент для ре-
гуляции адгезии. В биосинтезе пектинов участвует
большое количество ферментов, среди которых
гликозил- и метилтрансферазы (Mohnen, 2008).

Гликозилтрансферазы
Полимеризация пектинов происходит за счет

присоединения к цепи полисахарида сахаров, пред-
ставленных в активированной форме нуклеозид-
дифосфатных остатков с формированием гли-
козидных связей. Большая часть таких остатков
синтезируется в цитозоле, а сама сборка поли-
сахаридных цепей осуществляется во внутреннем
пространстве аппарата Гольджи (Lampugnani et al.,
2018). В клеточную стенку пектины доставляются

посредством экзоцитоза везикул, при участии ак-
тиновых и миозиновых компонентов цитоскелета
(Mohnen, 2008).

Гликозилтрансферазы (glycosyltransferases,
GTs) – группа ферментов, катализирующих пере-
нос фрагментов простых сахаров от активирован-
ных донорных молекул к специфическим акцеп-
торным молекулам с образованием гликозидных
связей (Zabotina et al., 2021). В настоящий момент
известно более 100 семейств GTs. Гомология внут-
ри семейств GTs и между ними низкая, так как
большинство GTs ответственны за формирование
специфических связей. GTs подразделяют на два
типа. Тип I включает в себя ферменты, катализи-
рующие непрерывное добавление гликозильных
остатков и обеспечивающие тем самым эффек-
тивную полимеризацию. Обычно это интеграль-
ные мембранные белки, которые синтезируют го-
мополисахариды. GTs типа II катализируют только
один перенос, после которого комплекс фермент–
продукт диссоциирует. GTs типа II обычно имеют
общую топологию и состоят из короткого N-кон-
цевого цитоплазматического домена, трансмем-
бранного домена и большого каталитического до-
мена, обращенного к просвету Гольджи (Lampug-
nani et al., 2018).

GTs, принимающие участие в синтезе пекти-
нов, – часть семейства GT8. Внутри семейства
GT8 выделяют четыре группы ферментов: гликоге-
нин гликозилтрансферазы; инозитол 1-α-галак-
тозилтрансферазы; галактуронозилтрансферазы;
UDP-Gal:гликозид α-1,3-галактозилтрансфера-
зы (Yin et al., 2011). Третья группа включает в
себя GTs, принадлежащие к генному семейству
GAUT1-подобных генов, – они участвуют в поли-
меризации полисахаридов клеточной стенки рас-
тений (Amos, Mohnen, 2019). Семейство GAUT1-
подобных генов включает в себя 25 генов A. thali-
ana, среди которых 15 генов GAUT с идентично-

Рис. 3. Схема расположения арабиногалактановых белков в мембране и клеточной стенке растительной клетки.
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стью 37–68% (56–84% сходства) с GAUT1 (Sterling
et al., 2006) и 10 GAUT1-подобных генов (GATLs) с
процентом идентичности 39–44% (43–53% сход-
ства) с GAUT1 (Mohnen, 2008). Сравнительный
анализ (табл. 1) генов GAUT A. thaliana, Populus
trichocarpa и Oryza sativa позволил классифициро-
вать их на семь клад: клада A-1 (GAUT 1–3); A-2
(GAUT4); A-3 (GAUT 5 и 6); A-4 (GAUT7); B-1
(GAUT 8 и 9); B-2 (GAUT 10 и 11); C (GAUT 12–15)
(Caffall et al., 2009).

Ген GAUT1 кодирует белок гомогалактуронан α-
1,4-галактуронозилтрансферазу 1 (HG:α1,4GalAT),
являющийся ферментом биосинтеза пектинов с
биохимически подтвержденной активностью
(Sterling et al., 2001). Фермент GAUT1 катализирует
присоединение галактуроновой кислоты от UDP-
GalA к невосстанавливающему концу полимери-
зующегося гомогалактуронана (Atmodjo et al., 2011).
Сразу после синтеза белок GAUT1 имеет транс-
мембранный и каталитический домены, но в про-
цессе посттрансляционных модификаций проис-
ходит разрезание между Met167 и Arg168, в резуль-
тате чего белок утрачивает свой трансмембранный
домен. Для того чтобы оставаться связанным с
мембраной аппарата Гольджи, белок GAUT1 фор-
мирует комплекс с другой галактуронозилтранс-

феразой – GAUT7 (Atmodjo et al., 2013). Оба фер-
мента принадлежат к GTII и имеют характерную
для этого типа структуру. Последовательности ге-
нов, кодирующих белки GAUT1 и GAUT7 иден-
тичны на 36%, но несмотря на это белок GAUT7 не
имеет каталитической галактуронозилтрансфераз-
ной активности. Он ассоциируется с GAUT1 в ком-
плексе GAUT1:GAUT7, который поддерживается
как ковалентными, так и нековалентными взаи-
модействиями. GAUT1 является каталитической
субъединицей комплекса, а GAUT7 функциони-
рует, по крайней мере частично, для закрепления
GAUT1 на мембране Гольджи (Amos et al., 2018).
Этот комплекс действует на этапе элонгации, но
пока остается неизвестным, каким образом происхо-
дит инициация синтеза гомогалактуронана и прини-
мает ли в ней участие комплекс GAUT1:GAUT7.

GAUT1 и GAUT7 – наиболее активно экспрес-
сирующиеся гены семейства GAUT у A. thaliana.
Следующий по уровню экспрессии – ген GAUT4
(Biswal et al., 2018). Белок GAUT4 имеет очень
сходную с GAUT1 аминокислотную последова-
тельность (83% сходства), что позволяет предпо-
лагать сходство функций этих двух ферментов
(Caffall et al., 2009). Подавление экспрессии гена

Таблица 1. Характеристика генов клады GAUT из семейства GT8

Примечание: данных о функциональной активности продуктов генов GAUT3, GAUT15 найдено не было.

Ген Функция белка Место экспрессии Источник

GAUT1

α-1,4-галактуронозилтрансфераза, катализирует присо-
единение галактуроновой кислоты от UDP-GalA к невос-
станавливающему концу полимеризующегося 
гомогалактуронана

Все клетки Sterling et al., 2001

GAUT2
Результат неполной дупликации гена GAUT1; характерен 
исключительно для A. thaliana

Не экспрессируется Caffall et al., 2009

GAUT4 Участвует в синтезе гомогалактуронана Все клетки Biswal et al., 2018
GAUT5

Связываются в комплекс с GAUT1 для заякоривания Пыльники и пыль-
цевые трубки Lund et al., 2020

GAUT6

GAUT7
Ассоциируется с GAUT1 в комплекс GAUT1:GAUT7, 
функционирует для закрепления GAUT1 на мембране 
Гольджи

Все клетки Amos et al., 2018

GAUT8
Принимает участие в синтезе гомогалактуронана и кси-
лана клеточной стенки

Сосудистые ткани 
стебля

Bouton et al., 2002; 
Orfila et al., 2005

GAUT9
Предположительно, участвует в синтезе гомогалактуро-
нана и ксилана

Все клетки Caffall et al., 2009
GAUT10 Предположительно, участвуют в синтезе гомогалактуро-

нанаGAUT11

GAUT12
Участвует в синтезе глюкуроноксилана и гомогалактуро-
нана, принимает участие в синтезе вторичных клеточных 
стенок

Сосудистые ткани Persson et al., 2007; 
Caffall et al., 2009

GAUT13
Участвуют в синтезе гомогалактуронана, ксилана Пыльца и пыльце-

вые трубки Lund et al., 2020
GAUT14
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GAUT4 привело к снижению содержания гомога-
лактуронана в клетках проса (Biswal et al., 2018).

Продукты генов GAUT5 и GAUT6 так же, как и
белок GAUT7, могут связываться с GAUT1. Но, в
отличие от GAUT7, эти гены активно экспресси-
руются в основном в пыльниках и пыльцевых
трубках, где также принимают участие в синтезе
гомогалактуронана (Lund et al., 2020).

Ген GAUT2, вероятно, является результатом
неполной дупликации гена GAUT1, он характерен
исключительно для A. thaliana. Это подтверждает-
ся отсутствием активного транскрипта, который
являлся бы продуктом этого гена. Изменение экс-
прессии гена GAUT2 не повлияло на фенотип рас-
тений (Caffall et al., 2009).

Другой ген, значимый для биосинтеза пектина и
принадлежащий к группе GAUT, это GAUT8/QUA1,
продукт которого имеет 77%-ное сходство по
аминокислотной последовательности с GAUT1.
Этот ген высоко экспрессируется в сосудистых
тканях стебля растения (Orfila et al., 2005). У гете-
розиготных мутантов A. thaliana qua1-1 наблюда-
ется сниженная адгезия эпидермальных клеток
листьев и клеток верхушки корня (Durand et al.,
2009), что приводит к карликовости растений, а го-
мозиготные мутанты имеют летальный фенотип
(Caffall et al., 2009). В клеточных стенках мутантов
на 25% снижено количество GalA. В мембранных
препаратах стеблей мутантов qua1-1 снижена ак-
тивность как α-1,4-GalAT, так и β-1,4-XylT (Orfila
et al., 2005). Это позволяет предполагать, что фер-
мент GAUT8 принимает участие в синтезе не
только гомогалактуронана, но и ксилана клеточ-
ной стенки.

Мутанты по генам GAUT9, GAUT10 и GAUT11
также характеризовались сниженным содержа-
нием GalA в проростках, а GAUT9 – еще и повы-
шенным содержанием ксилана. Следует подчерк-
нуть, что явных нарушений адгезии или изменения
роста у мутантов по этим генам не наблюдалось
(Caffall et al., 2009).

IRX8 – продукт гена GAUT12 – характеризуется
61%-ным аминокислотным сходством с GAUT1.
Мутанты gaut12/irx8 имеют нарушения в ксилеме
и более тонкую вторичную клеточную стенку
(Persson et al., 2007). Такой фенотип проявляется
за счет пониженного содержания глюкуронокси-
лана и гомогалактуронана (Caffall et al., 2009). Кро-
ме того, наличие хотя бы одной не мутантной алле-
ли GAUT12/IRX8, как и в случае с GAUT8/QUA1, не-
обходимо для выживаемости растений, поскольку
гомозиготные мутации оказались летальными
(Caffall et al., 2009). Наиболее высокий уровень
экспрессии гена GAUT12 наблюдается в сосуди-
стых тканях, в богатых глюкуроноксиланом обла-
стях, что позволяет предполагать, что этот ген
участвует в синтезе вторичных клеточных стенок
у двудольных растений (Persson et al., 2007).

Ферменты, кодируемые генами GAUT13 и
GAUT14, принимают активное участие в синтезе
гомогалактуронана в пыльце и пыльцевых труб-
ках. Экспрессия этих генов в пыльцевых трубках
оказалась в 6–9 раз больше, чем экспрессия GAUT1
(Lund et al., 2020). Мутанты gaut13 и gaut14 харак-
теризуются повышенным содержанием GalA и
пониженным содержанием Xyl и Rha в клеточных
стенках. Выявленная коэкспрессия этих генов с
GAUT12 свидетельствует об их участии в синтезе
ксилана (Caffall et al., 2009).

Несмотря на то, что для большинства генов се-
мейства GAUT была показана их важность в про-
цессе синтеза компонентов клеточной стенки,
все имеющиеся на данный момент результаты ос-
нованы на изучении мутантов по определенным
генам, и точная биохимическая роль для боль-
шинства продуктов генов этого семейства до сих
пор не подтверждена.

Метилтрансферазы
Важную роль для поддержания структуры кле-

точной стенки играет метилэтерификация гомо-
галактуронана. Галактуроновая кислота в составе
гомогалактуронана большинства клеточных сте-
нок этерифицирована по карбоксильной группе
C6 (Derbyshire et al., 2007). Реакцию этерификации
катализирует фермент гомогалактуронан-метил-
трансфераза (homogalacturonan methyltransferase,
HG-MT). HG-MT связана с мембраной и имеет
каталитический домен, расположенный в просвете
аппарата Гольджи. В качестве донора метиль-
ной группы при этерификации выступает S-аде-
нозилметионин (S-adenosylmethionine, SAM)
(Ridley et al., 2001). Предполагается, что растения
могут содержать несколько HG-MT, которые от-
личаются сродством к гомогалактуронану с разной
степенью метилирования (Mohnen, 2008). HG-MT
коэкспрессируется с GAUT1 и GAUT7, это указы-
вает на то, что процессы синтеза и этерификации
пектина связаны друг с другом (Caffall, Mohnen,
2009). Однако было показано, что синтез все же
предшествует этерификации (Atmodjo et al., 2013).

Описано несколько генов, кодирующих пред-
положительные HG-MT, среди которых гены
QUA2 и QUA3, принадлежащие семейству QUA2.
Семейство QUA2 включает в себя 29 генов A. thali-
ana, для каждого из которых характерен предпо-
лагаемый SAM-зависимый МТ-домен. Ряд экс-
периментов показал, что эти гены могут действи-
тельно кодировать HG-MT. Мутантные растения
A. thaliana qua2-1 характеризуются карликовым
фенотипом, сниженным на 50% содержанием го-
могалактуронана и дефектами в клеточной адге-
зии (Mouille et al., 2007). В клетках, которые были
подвергнуты нокдауну гена QUA3 посредством
РНК-интерференции, пектин был менее этери-
фицирован, по сравнению с диким типом. Кроме
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того, были отмечены изменения в составе и сбор-
ке полисахаридов клеточной стенки. Однако нок-
даун QUA3, в отличие от QUA2, никак не повлиял
на адгезию клеток (Miao et al., 2011). Помимо ге-
нов семейства QUA2, предположительную роль в
этерификации пектинов может играть белок CGR3
(cotton Golgi-related 3). При анализе данного бел-
ка из A. thaliana было показано, что он имеет об-
щие с S-аденозилметионинметилтрансферазами
консервативные остатки. CGR3 локализован в
аппарате Гольджи, и ген, его кодирующий, коэкс-
прессируется с генами биосинтеза пектина. Кле-
точные стенки мутантов с нокаутом гена CGR3 име-
ют сниженный уровень этерификации гомога-
лактуронана (Held et al., 2011).

Несмотря на все эксперименты с изменением
экспрессии генов QUA2, QUA3 и CGR3, функцио-
нальная активность их белковых продуктов в каче-
стве HG-MT биохимически не была подтверждена.

Пектинметилэстеразы и полигалактуроназы

Адгезия клеток растений необходима для под-
держания целостности организма, но процесс раз-
деления клеток также важен для протекания не-
которых процессов в жизни растения. Разделение
клеток после деления происходит за счет двух про-
цессов: деметилирования гомогалактуронана и гид-
ролиза полимерных цепочек. Для осуществления
этих процессов в клетках растений существуют
ферменты – PMEs и полигалактуроназы (polygalac-
turonase, PGs) соответственно (Daher, Braybrook,
2015).

PMEs имеют активность, обратную метилтранс-
феразам, – они деметилируют полигалактурона-
ны клеточных стенок. Семейство генов PME вклю-
чает в себя 68 PME-связанных генов у A. thaliana
(Micheli, 2001). Активность PMEs необходима для
последующей работы полигалактуроназ, которые
гидролизуют деэтерифицированный гомогалакту-
ронан. Полигалактуроназы представлены круп-
ным семейством генов, которые являются по-
ложительными регуляторами созревания пло-
дов, опадения листьев, роста и расхождения клеток
(Xiao et al., 2014).

Различные мутанты A. thaliana и других видов
растений как по генам пектинметилэстераз, так и
по генам полигалактуроназ показали, что оба эти
фермента необходимы для разделения клеток в
различных частях растений (Bird et al., 1988; At-
kinson et al., 2002; Rhee et al., 2003; Francis et al.,
2006; Ogawa et al., 2009). Эти эксперименты под-
тверждают, что PG-опосредованная PME-зави-
симая деградация пектина – ключевое событие в
разделении клеток в онтогенезе растения.

ИССЛЕДОВАНИЯ, НАПРАВЛЕННЫЕ 
НА ПОИСК СПОСОБОВ СНИЖЕНИЯ 
АДГЕЗИОННЫХ ВЗАИМОДЕЙСТВИЙ 

МЕЖДУ КЛЕТКАМИ

Межклеточная адгезия, лежащая в основе об-
разования клеточных агрегатов при культивиро-
вании клеток растений в жидких питательных сре-
дах, – характерная черта любого растения как мно-
гоклеточного организма. Формирование агрегатов
в культуре клеток растений представляется нежела-
тельным с точки зрения коммерческого использо-
вания культур клеток растений в качестве экспрес-
сионных платформ для наработки рекомбинантных
белков в биореакторах, а также для получения фар-
мацевтически ценных вторичных метаболитов.
Именно этот факт послужил толчком к развитию
исследований, направленных на поиск способов
снижения адгезионных характеристик клеток
растений in vitro. Более того, нарушение адгези-
онных взаимодействий между клетками может
послужить одним из способов увеличения метабо-
лических возможностей клеточных культур расте-
ний за счет формирования более мелких клеточных
агрегатов с большей доступностью компонентов
питательной среды составляющим их клеткам.

Первые попытки снижения агрегированности
клеточных культур и уменьшения размеров кле-
точных агрегатов были направлены на разруше-
ние уже сформировавшихся клеточных стенок,
что приводило к ослаблению адгезионных взаи-
модействий между клетками. Для этих целей ис-
пользовались различные подходы, направленные
на разрушение клеточных стенок с применением
химических и механических способов (Patil, Rob-
erts, 2013). Успешность применения некоторых из
них была связана не только с уменьшением агре-
гированности отдельных видов клеточных куль-
тур, но и приводила к возрастанию их продуктив-
ности в отношении целевых метаболитов.

С накоплением знаний о генетической приро-
де межклеточной адгезии клеток растений, а так-
же с развитием и совершенствованием молеку-
лярных методов, появились способы влияния на
адгезивные свойства путем нарушения синтеза
конкретных компонентов клеточных стенок. На
примере серии Т-ДНК-мутаций A. thaliana была
продемонстрирована успешность выключения
(нокаутов) экспрессии некоторых генов, ответ-
ственных за синтез компонентов клеточных сте-
нок. Снижение экспрессии этих генов за счет
применения методов РНК-интерференции (нок-
дауны) также было связано с изменением состава
клеточных стенок и ослаблением адгезионных
взаимодействий между клетками. Так, например,
Т-ДНК-индуцированные мутанты A. thaliana с
инсерцией в район гена GAUT4 характеризова-
лись пониженным содержанием гомогалактуро-
нана в клеточных стенках (Caffall et al., 2009). По-
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давление экспрессии этого же гена методом РНК-
интерференции приводило не только к сниже-
нию как количества гомогалактуронана, так и со-
держания рамногалактуронана II, а также к нару-
шению поперечных кальциевых сшивок между
пектиновыми полимерами (Li et al., 2019). Сре-
ди Т-ДНК-мутантов по генам GAUT9, GAUT10,
GAUT11, GAUT13, GAUT14 наблюдались измене-
ния в количественном содержании галактуроно-
вой кислоты, что может свидетельствовать о нару-
шениях синтеза пектиновых полимеров (Caffall et
al., 2009). Нарушение экспрессии гена GAUT12 пу-
тем РНК-интерференции также приводило к сни-
жению содержания пектиновых полимеров в кле-
точных стенках (Biswal et al., 2015). Для Т-ДНК-му-
тантов по гену GAUT8/QUA1, помимо изменений
в составе клеточных стенок, было показано нару-
шение межклеточной адгезии и снижение агре-
гированности в суспензионной культуре клеток
A. thaliana (Bouton et al., 2002; Orfila et al., 2005).

Помимо генов семейства GAUT, нарушение
экспрессии которых приводило к изменению стро-
ения клеточной стенки, выявлены гены других
семейств, нарушение экспрессии которых также
приводило к ослаблению адгезионных характери-
стик клеток растений. Так, нокдаун методом
РНК-интерференции гена QUA3, принадлежаще-
го семейству генов QUA и кодирующего гомога-
лактуронат метилтрансферазу, был связан с изме-
нениями в составе клеточных стенок A. thaliana
(Miao et al., 2011). Т-ДНК-мутация по гену QUA2
привела к снижению количества гомогалактуро-
нана в клеточной стенке и к нарушениям межкле-

точной адгезии (Mouille et al., 2007). Таким обра-
зом, вышеприведенные примеры успешного при-
менения методов инсерционного мутагенеза и
РНК-интерференции убедительно демонстриру-
ют, что пути биосинтеза различных компонентов
клеток растений, обеспечивающих их адгезион-
ные характеристики, могут быть модифицирова-
ны и ослаблены.

Необходимо подчеркнуть, что среди генов се-
мейства GAUT наибольший интерес, с точки зре-
ния влияния на межклеточную адгезию и сниже-
ние агрегированности, представляют гены GAUT1
и GAUT7, поскольку именно они играют ведущую
роль в полимеризации гомогалактуронана (At-
modjo et al., 2011). Можно предполагать, что нару-
шение структуры этих генов и подавление их экс-
прессии приведут к снижению синтеза пектинов
и нарушению структуры клеточной стенки, что в
результате будет связано с ослаблением межкле-
точной адгезии. Однако пока нет работ, демон-
стрирующих то, как нарушение экспрессии этих
генов влияет на состав клеточных стенок и на вза-
имодействие клеток растений в суспензионных
культурах. На рис. 4 представлена гипотетическая
схема возможных последствий выключения ге-
нов GAUT1 и GAUT7.

Гены GAUT1 и GAUT7 кодируют белки, кото-
рые вместе образуют комплекс полимеризации
пектинов, расположенный на внутренней сторо-
не мембраны аппарата Гольджи. GAUT7 служит
мембранным якорем для GAUT1, который в свою
очередь отвечает за присоединение галактуроно-
вой кислоты к полимерной цепи гомогалактуро-

Рис. 4. Гипотетическая схема влияния нарушения экспрессии генов GAUT1 и GAUT7 на межклеточные взаимодей-
ствия.
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нана. Синтезированные полимеры посредством
везикулярного транспорта доставляются к кле-
точной стенке, где входят в состав срединных
пластинок и образуют сайты адгезии клеток
растений. Предполагается, что при нарушении
структуры генов GAUT1 и GAUT7 белковый ком-
плекс GAUT1:GAUT7 не будет формироваться,
вследствие чего нарушится процесс полимериза-
ции гомогалактуронана. Отсутствие в клеточной
стенке главного компонента, ответственного за ад-
гезию клеток, может привести к полному их раз-
делению и снижению количества клеток, входящих
в состав агрегатов при культивировании суспензий.
Уже известны геномные последовательности генов
GAUT1 и GAUT7 для A. thaliana и последовательно-
сти их ортологов у других видов растений (Yin et al.,
2011), что позволяет применять методы генетиче-
ского редактирования с использованием направ-
ляемых нуклеаз, например Cas9, для получения
линий с изменениями в заданных участках инте-
ресующих генов.

Создание серии мутаций с нокаутами по генам
GAUT1 и GAUT7 представляется чрезвычайно пер-
спективным в биотехнологии как с точки зрения
практического применения данного подхода для
снижения агрегированности клеточных культур
растений, так и для решения фундаментальной
проблемы, направленной на выявление генов,
участвующих в формировании адгезионных ха-
рактеристик клеток растений. Хорошо разрабо-
танные к настоящему времени простые и надеж-
ные методы детекции флуоресцентных белков
(зеленого флюоресцентного белка и его аналогов)
позволят исследователям использовать гены этих
белков в качестве целевых для оценки изменения
метаболических характеристик клеточной культу-
ры, полученной на основе мутаций по генам, вовле-
ченным в синтез компонентов клеточной стенки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За счет простоты культивирования, а также на-

личия механизмов эукариотического фолдинга и
посттрансляционных модификаций белков, расти-
тельные клеточные культуры являются перспек-
тивной платформой для наработки рекомбинант-
ных белков в производственных масштабах. Од-
нако тот факт, что выход белка в растительных
клетках существенно ниже, чем в других системах
экспрессии, затрудняет их использование. По-
скольку низкий выход продукта может быть след-
ствием неоднородности метаболических способ-
ностей клеток в разных частях агрегатов, образуе-
мых растительными клетками в суспензиях, то
одним из подходов к увеличению накопления це-
левого продукта может стать снижение размера
таких агрегатов.

В основе образования агрегатов лежит харак-
терное для большинства растительных клеток яв-

ление межклеточной адгезии – за счет компонен-
тов клеточных стенок клетки не расходятся полно-
стью после завершения цикла деления.
Адгезионные взаимодействия – это комплексное
явление, на которое оказывает влияние большое
количество различных факторов. Однако показано,
что наибольший вклад в адгезию вносят пектины
клеточных стенок – благодаря их взаимодей-
ствию друг с другом и с другими компонентами
клеточных стенок клетки остаются связанными.
В синтезе и модификации пектиновых полиме-
ров принимает участие большое количество фер-
ментов, многие из которых кодируются генами,
принадлежащими семейству GAUT. Показано,
что нарушение экспрессии некоторых генов это-
го семейства приводит к изменению количе-
ственного содержания пектинов клеточных сте-
нок, а часть таких мутаций – причина нарушения
межклеточной адгезии.

Нарушение экспрессии генов, участвующих в
синтезе пектинов, может способствовать изуче-
нию влияния различных этапов синтеза пектинов
на адгезию, а также выявлению взаимосвязи агре-
гированности культуры и количества нарабаты-
ваемого рекомбинантного белка. Показано, что
снижение размера агрегатов влияет на продук-
тивность культур в отношении вторичных мета-
болитов, поэтому такая же связь может быть об-
наружена и в отношении рекомбинантных белков.
Наиболее интересными в данном контексте явля-
ются гены, участвующие в формировании главного
комплекса полимеризации гомогалактуронана –
GAUT1 и GAUT7, поскольку их вклад в адгезию
представляется наибольшим.
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The use of higher plants cell cultures for recombinant protein production, including medical ones, seems to
be promising alternative to existing platforms based on mammalian or bacterial cells. Doubtless advantage of
plant cells is a total absence of animal viruses and prions contamination risks, high growth rate, relatively low
cultural medium components cost and the ability to ensure the production of recombinant proteins under
strictly controlled conditions of bioreactors in accordance with GMP standards (Good Manufacturing Prac-
tice). Despite the fact that plant cells are already commercially used for biopharmaceuticals production, there
are still many unsolved problems in this direction. The most important ones are rather low level of recombi-
nant protein yield and cells ability to form aggregates during in vitro cultivation. Cell aggregates formation that
differs on size is a serious problem during the suspension cultures cultivation, especially in large volumes of
commercial bioreactors. The basis of aggregate formation in suspension cell cultures is ability of plant cells to
adhere. This review considers the features of the plant cell structure, the biochemical mechanisms underlying
adhesion and their genetic basis. Perspectives of modern genetic editing methods for altering functioning of
genes that takes part in providing plant cells adhesion are considered.
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