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Фермент сахарозосинтаза (К.Ф. 2.4.1.13) (СС) определяет включение сахарозы в метаболизм клеток
камбиальной зоны древесных растений, влияя тем самым на строение и качество древесины. За по-
следнее время накоплен большой объем данных о роли СС в формировании компонентов клеточ-
ной стенки и синтезе запасных метаболитов. Однако большинство работ проводится на травяни-
стых растениях. В обзоре рассмотрены возможные механизмы регуляции активности фермента,
представлен изоферментный состав и профиль экспрессии генов, кодирующих СС, у древесных
растений. Проанализированы имеющиеся в литературе данные о возможной роли СС в разгрузке
флоэмы, синтезе компонентов клеточных стенок ксилемы и участии в накоплении крахмала у дре-
весных растений при разных сценариях ксилогенеза.
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ВВЕДЕНИЕ

В акцепторных тканях растений расщепление
сахарозы происходит за счет деятельности двух
ферментов – инвертазы и сахарозосинтазы (СС).
Инвертаза (КФ 3.2.1.26) – гидролаза, которая ка-
тализирует реакцию гидролиза сахарозы до глю-
козы и фруктозы (сахароза + Н2О → глюкоза +
+ фруктоза) (рис. 1). Гексозы, образующиеся в
ходе инвертазного расщепления сахарозы, могут
расходоваться на дыхание, синтез крахмала и
компонентов клеточных стенок (целлюлоза, ге-
мицеллюлозы, лигнин и др.), а также выступать в
роли сигнальных молекул [1]. Инвертаза играет
важную роль в поддержании градиента концен-

трации сахарозы между донорными и акцептор-
ными тканями [1, 2].

Сахарозосинтаза (К.Ф. 2.4.1.13) представляет
собой гликозилтрансферазу: в присутствии ури-
диндифосфата (УДФ) она обратимо расщепляет
сахарозу на уридиндифосфатглюкозу (УДФГ) и
фруктозу (сахароза + УДФ ↔ УДФ-глюкоза +
+ фруктоза) (рис. 1). Несмотря на двойную на-
правленность сахарозосинтазной реакции, в
акцепторных тканях СС функционирует, в ос-
новном, в направлении распада сахарозы, в связи
с высоким запросом на углерод, необходимый
для биосинтетических и дыхательных процессов
[3]. В клетке СС может находиться в свободном
или связанном с мембранами состоянии [1, 3, 4].
Считается, что свободная форма СС поддержива-
ет пул гексозофосфатов, необходимый для дыха-
ния растительных клеток [1, 3–5]. Связанная с
цитоплазматической мембраной форма СС вхо-
дит в состав целлюлозосинтазного комплекса,
поставляя УДФ-глюкозу, образующуюся в ходе
расщепления сахарозы, непосредственно на син-
тез целлюлозы [1, 6–15]

Древесные растения являются основными
продуцентами в наземных экосистемах, а древесина
представляет собой важный возобновляемый ис-
точник органического углерода. Ксилогенез – про-
цесс формирования древесины, играет ключевую
роль в повышении продуктивности лесов. Образо-

Сокращения: Г-1-Ф − глюкозо-1-фосфат; Г-6-Ф − глюко-
зо-6-фосфат; СС – сахарозосинтаза; УДФ – уридиндифос-
фат; CalS – каллозосинтаза; CDPK − кальций-зависимая
протеиновая киназа (от calcium-dependent protein kinase);
ENOD − белок, формирующийся вовремя симбиотиче-
ской фиксации азота (от early nodulin protein); SnRK1 –
SNF1-подобная киназа (от SNF1-related protein kinase-1);
Sus1-6 − гены, кодирующие изоформы сахарозосинтазы;
S15 и S170 – Ser15 и Ser170 − сайты фосфорилирования са-
харозосинтазы; UGT1−УДФ − глюкозотрансфераза.
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вание древесины происходит в результате активно-
сти латеральной меристемы – камбия. В период ак-
тивного камбиального роста камбиальная зона и
дифференцирующаяся ксилема становятся основ-
ными акцепторами фотоассимилятов у древесно-
го растения. В ходе ксилогенеза СС активно
включается в метаболизм клеток на этапе отложе-
ния вторичной клеточной стенки [12, 16–19], ре-
гулируя количество УДФ-глюкозы, идущей на
синтез микрофибрилл целлюлозы. Данная стадия
является наиболее важной, поскольку клеточные
стенки составляют основную часть древесной
биомассы [20]. Несмотря на то, что у древесных
растений в период камбиального роста основная
функция СС в тканях ствола – участие в синтезе
компонентов клеточных стенок ксилемы, УДФ-
глюкоза, образующаяся при расщеплении сахарозы
СС, может расходоваться также на биосинтез
каллозы [6, 9, 13] и крахмала [14, 15]. Исходя из
полученных данных, можно сделать вывод, что
включение СС в биосинтез компонентов клеточ-
ных стенок и/или крахмала в большей степени
определяется типом ткани.

В клетках как травянистых, так и древесных
растений, образуются множественные изоформы
СС, которые отличаются по субстратной специ-

фичности, удельной активности, оптимуму рН.
До конца не изученным остается механизм, опре-
деляющий локализацию СС в клетке, связывание
ее с актином плазматической мембраны или сво-
бодное нахождение в цитоплазме. На основе дан-
ных, полученных в ходе экспериментов in vitro,
было высказано предположение, что локализа-
ция СС зависит от статуса фосфорилирования
фермента, от рН клеточной среды [3, 10, 21, 22].
Экспрессия генов, кодирующих изоформы СС,
является ткане- и органоспецифичной [9, 23], за-
висит от стадии развития растения и факторов
внешней среды [24]. Как правило, на фоне индук-
ции экспрессии одного изофермента, одна или
несколько других изоформ репрессируются [25].

В настоящей работе обобщена информация об
особенностях функционирования СС и роли
фермента в распределении углерода в акцептор-
ных органах древесных растений при разных сце-
нариях ксилогенеза.

РЕГУЛЯЦИЯ И СУБКЛЕТОЧНАЯ 
ЛОКАЛИЗАЦИЯ САХАРОЗОСИНТАЗЫ

Различные внешние факторы (анаэробные усло-
вия, значение pH среды, температура, уровень

Рис. 1. Пути метаболизации сахарозы и основные пути распределения углерода в акцепторных тканях древесных рас-
тений. СС – сахарозосинтаза, Инв – инвертаза, ГК – гексокиназа, ФК – фруктокиназа, ФГМ – фосфоглюкомутаза,
ФГИ – фосфоглюкоизомераза, Г-6-Ф – глюкозо-6-фосфат, Ф-6-Ф – фруктозо-6-фосфат, Г-1-Ф – глюкозо-1-фос-
фат, АДФ – аденозиндифосфат, АТФ – аденозинтрифосфат, УДФ – уридиндифосфат, PPi – пирофосфат.
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влажности почвы, почвенное плодородие и др.)
оказывают влияние на активность СС. Регуляция
активности СС может осуществляться, как за
счет изменения уровня экспрессии кодирующих
ее генов, так и на посттрансляционном уровне
[1, 22, 26].

СС относится к ферментам, деятельность кото-
рых жестко обусловлена статусом углеводного об-
мена растения, в частности, метаболизма сахарозы.
Экспрессия кодирующих СС генов, в значительной
степени, зависит от содержания сахаров в тканях
растения, при этом изоформы фермента по-разно-
му реагируют на изменение содержания углево-
дов в клетке [26]. Активность СС возрастает при
увеличении концентрации сахарозы в условиях
глюкозного голодания клетки и снижается при
повышенном содержании глюкозы [22].

Регуляция активности СС на посттрансляци-
онном уровне осуществляется посредством ее
фосфорилирования. На листьях кукурузы (Zea
mays L.) было показано, что фосфорилирование
СС in vitro селективно активирует реакцию рас-
щепления сахарозы посредством увеличения
сродства фермента к субстрату. Так, Km для УДФ
снижается в 5 раз, а для сахарозы – в 2.5 раза. При

этом статус фосфорилирования не влияет на син-
тетическую активность СС [27].

СС имеет два сайта фосфорилирования –
Ser15 (S15) и Ser170 (S170). Устойчивая активная
форма СС – это сахарозосинтаза, активирован-
ная фосфорилированием по сайту S15 [27, 28].
Фосфорилирование СС по этому сайту осуществ-
ляется за счет активности кальций-зависимой
протеиновой киназы (CDPK) [28–30]. Показано,
что фосфорилирование СС за счет CDPK приво-
дило к увеличению активности фермента в на-
правлении распада сахарозы как в реакции с
УДФ, так и с АДФ [31]. Поддержание устойчивой
формы СС происходит за счет блокировки второ-
го сайта фосфорилирования (S170) белком ENOD
40 (early nodulin) [29, 32–34]. Отсутствие связыва-
ния с защитным белком приводит к фосфорилиро-
ванию фермента посредством CDPK по S170 сайту.
S170-фосфорилированная СС образует конъюгаты
с убиквитином и в дальнейшем подвергается убик-
витин-опосредованной протеасомной деградации
[29] (рис. 2).

В фосфорилировании СС по сайту S15 может
участвовать SnRK1 (SNF1-related protein kinase-1)
[29, 35, 36]. SnRK1 относится к SNF1 (sucrose non-

Рис. 2. Модель регуляции сахарозосинтазы (СС) на посттранскрипционном уровне. Активация СС фосфорилирова-
нием по сайту Ser15 (S15) происходит за счет кальций-зависимой протеиновой киназы (CDPK) и SnRK1 (SNF1-related
protein kinase-1) протеиновой киназы. CPDK-катализируемое фосфорилирование СС по сайту Ser170 (S170) приводит
к убиквитин-опосредованной протеасомной деградации СС. Поддержание устойчивой формы СС происходит за счет
блокировки второго сайта фосфорилирования (S170) белком ENOD 40 (early nodulin).
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fermenting-1) протеиновым киназам, предпочти-
тельно активирующимся в стрессовых условиях,
при которых снижается уровень глюкозы и аде-
нозинтрифосфатов и повышается концентрация
АМФ [37]. Основная стратегия механизмов, регу-
лируемых этими киназами, направлена на сниже-
ние уровня биосинтетических процессов и акти-
вацию альтернативных катаболических путей [37].
Следует отметить, что SnRK1 катализирует фос-
форилирование СС только по сайту S15 и не
участвует в фосфорилировании S170 [1] (рис. 2).
Растительные SnRK1, помимо влияния на СС,
могут также фосфорилировать сахарозофосфат-
синтазу и нитратредуктазу, ингибируя тем самым
синтез сахарозы, восстановление неорганического
азота и включение его в органические соединения.
Регуляция активности СС через SnRK1 осуществ-
ляется не только на посттрансляционном уровне,
но и на уровне транскрипции. SnRK1 может ак-
тивировать гены СС и ферментов глиоксилатного
цикла, репрессированные глюкозой [37].

СС в клетке находится в свободном или связан-
ном состоянии, при этом субклеточная локализа-
ция фермента влияет на то, как углерод распреде-
ляется между конкурирующими путями [1, 3, 4, 38,
39]. Несмотря на то, что СС – растворимый бе-
лок, имеется большое количество данных, свиде-
тельствующих о способности данного фермента
ассоциироваться с мембранами [3, 13, 29, 38, 40].
СС обычно представлена в виде тетрамерного
белка, но может образовывать димеры и, при не-
которых условиях, мономеры [38, 39]. Считается,
что именно тетрамерная структура СС представ-
ляет собой активный фермент, способный связы-
ваться с мембранами [41–48].

Одним из основных факторов, влияющих на
олигомеризацию CC, является концентрация са-
харозы, которая действует как метаболический сиг-
нал, приводящий к формированию тетрамерной
формы фермента [29, 38]. Показано, что сахароза
оказывает существенное влияние на связывание
СС с мембранами in vitro [29], а снижение концен-
трации сахарозы in vivo приводит к уменьшению
связи СС с микросомальными мембранами [38].
Участие сахарозы в регуляции образования тетра-
мерной формы СС является важным фактором,
определяющим клеточную локализацию фермента.

Связыванию СС с мембраной способствует так-
же фосфорилирование фермента (по сайту S15),
при этом поддержание тетрамерной структуры
СС происходит даже в отсутствие дисахарида [29,
38, 40, 49].

Образованию тетрамера СС в отсутствие сахаро-
зы способствуют низкие значения pH (6.0), тогда
как высокий уровень pH (8.5) вызывает образова-
ние смеси форм от мономеров до тетрамеров [29,
38]. Способность СС образовывать различные
олигомерные структуры в зависимости от рН

важна для механизмов, регулирующих каталити-
ческую активность, а также активности мембран-
ного связывания. Исходя из того, что оптимум pH
для СС в направлении распада составляет 6−8.5, а
в направлении синтеза – 8.5−9.5 [50], можно
предположить, что кислые микродомены в
окрестности плазматической мембраны повыша-
ют активность мембранносвязанной СС в на-
правлении расщепления сахарозы [38].

Имеется большое количество данных, свиде-
тельствующих о способности СС связываться с
F-актином in vitro и возможности ассоциации
фермента с актиновым цитоскелетом in vivo [21,
22, 51, 52]. На связывание белка с F-актином влия-
ют факторы, которые способствуют олигомериза-
ции СС, контролируя тем самым внутриклеточную
локализацию СС in vivo и включение ее в различные
метаболические пути [38].

Мембраносвязанная СС может быть ассоции-
рована как с плазматической мембраной клетки,
так и мембранами различных ее компартментов
(аппарата Гольджи, амилопластов, вакуолей) [1].
Продукты расщепления сахарозы, ассоциирован-
ной с клеточной стенкой и аппаратом Гольджи,
расходуются на биосинтез целлюлозы и каллозы,
связанные с мембраной амилопласта – на синтез
крахмала [1]; возможная роль СС, локализован-
ной на тонопласте, – использование сахарозы,
находящейся в вакуолях [53] (рис. 3). Считается,
что продукты распада сахарозы, образующиеся в
ходе деятельности свободной СС, расходуются на
процессы дыхания и общего метаболизма клетки
(рис. 3) [1, 3–5, 54, 55]. У древесных растений в
развивающейся ксилеме (главном акцепторе ас-
симилятов в период камбиального роста) наибо-
лее значимую роль будут иметь изоформы СС,
участвующие в синтезе компонентов клеточной
стенки, а при альтернативных сценариях ксило-
генеза – в синтезе крахмала.

ИЗОФЕРМЕНТНЫЙ СОСТАВ И ПРОФИЛЬ 
ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ САХАРОЗОСИНТАЗЫ 

У ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ
У большинства растений присутствует не-

сколько изоформ СС, кодируемых мультигенным
семейством и отличающихся по своим биологи-
ческим функциям и кинетическим характеристи-
кам. Гены, кодирующие изоформы СС, различа-
ются по нуклеотидной последовательности и
профилям экспрессии [13, 23, 56, 57].

Наиболее изучены изоформы СС у травяни-
стых растений [13, 56, 58]. Исследования функ-
ции генов СС проведены, в основном, на модель-
ном растении Arabidopsis, у которого выделено
6 изоформ СС (Sus1-6), объединенных в 3 пары на
основании филогенетического анализа [59, 60]. В
большей степени изучены изоформы фермента,
кодируемые генами Sus1 и Sus2, участвующие в
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синтезе крахмала в запасающих тканях [43, 61].
Участие СС в синтезе целлюлозы на примере тра-
вянистых растений обсуждается в обзоре Haigler с
соавторами [58]. У трансгенных растений с пони-
женной активностью СС наблюдается снижение
целлюлозы в клеточной стенке, по сравнению с
растениями дикого типа.

Работ, посвященных изучению изоформ СС у
древесных растений, очень мало, в основном, та-
кие исследования проводятся на растениях рода
Populus. Результаты структурного анализа показали
наличие у растений тополя семи генов, кодирую-
щих разные изоформы СС, которые располагаются
в 4 (из 19) хромосомах [57]. Высокая идентичность
по аминокислотной (АК) последовательности у
изоформ и нуклеотидной последовательности ко-
дирующих их генов, найдена между Sus1 и Sus2,
Sus4 и Sus5, Sus6 и Sus7. Ген Sus3 выделяют в от-
дельную группу. Показано, что изоформы СС то-
поля SS1 и SS2 на 80.9–85.7% идентичны данным
изоформам картофеля, томата, Arabidopsis по АК
последовательности, и, в меньшей степени, изо-
формам однодольных (пшеница, кукуруза) – на
74.1–80.0% [57]. В базе данных национального
центра биотехнологической информации США
(National Center for Biotechnological Information,
NCBI) имеется информация по 3 генам (Sus1,
Sus2, Sus3), кодирующим СС для видов рода Betu-
la – B. luminifera, B. platyphylla. В 2017 году был се-
квенирован геном березы повислой, и проведен ге-
номный анализ популяций B. pendula, а также семи
других представителей семейства Betulaceae [62].

В исследованиях по изучению экспрессии ге-
нов сахарозосинтазного семейства показано, что

изменение уровня экспрессии генов СС влияет на
содержание целлюлозы в ксилеме древесных рас-
тений в большей степени, чем травянистых [11,
12], а также определяет свойства древесины [11,
12, 16, 63–65].

Экспрессия генов, кодирующих СС, ткане- и
органоспецифична и зависит от стадии развития
растения. Изучение активности СС в тканях ство-
ла 8-летних и 40-летних растений березы повис-
лой на разных этапах вегетационного периода по-
казало, что наибольшая активность фермента
(мкмоль распавшейся сахарозы на мг белка) на-
блюдалась в камбиальном регионе в период ак-
тивного формирования вторичной клеточной
стенки. Из этого следует, что в стволе березы ра-
бота фермента связана с деятельностью камбия, а
значит, формированием проводящих тканей –
ксилемы и флоэмы [18, 66]. В работах по изуче-
нию СС на сеянцах P. tremula × tremuloides [65] и
P. trichocarpa [15, 57] выявлены различия в распре-
делении уровня экспрессии генов, кодирующих
разные изоформы СС в органах и тканях, и пока-
зано, что как в зрелой, так и в дифференцирую-
щейся ксилеме наиболее высокие значения экс-
прессии характерны для генов Sus1, Sus2 [15, 57] и
Sus3 (в паренхимных клетках лучей) [57]. Наибо-
лее высокий коэффициент корреляции между ак-
тивностью СС и экспрессией генов в развиваю-
щейся древесине характерен для Sus1 и Sus2 [19,
67]. Вероятно, основная роль генов Sus1 и Sus2 со-
стоит в регуляции поставки углерода для синтеза
компонентов клеточной стенки. Для гена Sus3
показан широкий диапазон экспрессии во всех
органах и тканях древесных растений, из чего

Рис. 3. Субклеточная локализация сахарозосинтазы (СС) (по [1] с изменениями).
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следует, что он относится к группе генов общего
метаболизма. Sus3 практически не экспрессиру-
ется в формирующихся клетках ксилемы [15]. Как
на травянистых, так и на древесных растениях
было показано, что изоформа фермента SS1, ко-
дируемая геном Sus1, имеет наибольшее сродство
к УДФ, по сравнению с SS2 и SS3 [60, 68]. Инте-
ресными на наш взгляд являются данные по ак-
тивности СС и уровню экспрессии кодирующих
ее генов в камбиальном регионе двух форм березы
повислой с разными сценариями ксилогенеза –
обычной березы повислой (B. pendula var. pendula)
(норма) и карельской березы (B. pendula var. carel-
ica) (аномальный ксилогенез) [18, 19]. Было пока-
зано, что формирование узорчатой древесины у
карельской березы сопровождается снижением
активности СС и изменением соотношения уров-
ня транскрипции генов Sus1, Sus2, Sus3 в камби-
альном регионе [18, 19]. Так, основную роль в под-
держании высокой активности СС у B. pendula var.
pendula играла высокая экспрессия гена Sus1, в то
время как у B. pendula var. carelica заметное уча-
стие в этом принимали также гены Sus2 и Sus3
[19]. Ген Sus2 может участвовать в синтезе целлю-
лозы при низком уровне транскрипции Sus1 или
пониженной активности SuSy1, в частности, при
избыточном накоплении в тканях фруктозы, вы-
сокие концентрации которой сильно ингибируют
или инактивируют SuSy1 [52]. В норме у древес-
ных растений ген Sus3 практически не экcпресси-
руется в формирующихся клетках древесины,
уровень его транскриптов повышается в зрелом
листе. Как правило, ген Sus3 имеет широкий диа-
пазон транскрипции в органах и тканях и рассмат-
ривается как ген общего метаболизма [15, 57]. От-
личительная особенность карельской березы –
это увеличение в составе древесины числа парен-
химных клеток [69, 70]. Усиление паренхиматиза-
ции ксилемы у узорчатых растений может быть
причиной изменения состава изоформ. Парен-
химные клетки древесины накапливают большое
количество запасных компонентов (крахмал, та-
нины), и толщина их клеточных стенок меньше,
чем у элементов водопроводящей и механической
систем древесины [69, 70].

РОЛЬ САХАРОЗОСИНТАЗЫ
В РАЗГРУЗКЕ ФЛОЭМЫ

Разгрузка флоэмы играет ключевую роль в рас-
пределении фотоассимилятов на дыхание и био-
синтетические процессы в акцепторных органах
древесных растений [71]. В период камбиального
роста основным акцептором, потребляющим
синтезирующуюся в донорных органах сахарозу,
является ксилема, что объясняет большую ее мас-
совую и объемную долю, по сравнению с флоэмой
[72]. Расходование сахарозы на синтез компонен-
тов клеточных стенок ксилемы способствует отто-

ку дисахарида и поддержанию градиента концен-
трации между ксилемой и флоэмой.

Высокая активность СС при формировании
ксилемы является одним из основных факторов,
создающих ее акцепторную силу. Исследования,
проведенные на травянистых растениях (Arabi-
dopsis thaliana, Nicotiana tabacum), показали, что
сверхэкспрессия генов, кодирующих СС (AtSy-
Sy1-6), приводит к повышению активности фер-
мента в направлении распада сахарозы во всех орга-
нах трансгенных растений, по сравнению с диким
типом. При этом у трансгенных растений наблю-
дали возрастание количества сахарозы и общего
содержания растворимых сахаров, как предпола-
гают авторы, за счет увеличения интенсивности
фотосинтеза [73]. На растениях тополя (Populus ×
× сanadensis Moench ‘robusta’) [74] и на разновоз-
растных растениях березы повислой (B. pendula
var. pendula) [18] было показано, что в течение ве-
гетации максимальные значения активности СС
наблюдаются в период камбиального роста. При
этом активность фермента коррелирует с содер-
жанием целлюлозы в дифференцирующейся кси-
леме [19]. Поддержание устойчивой активной
формы СС в местах быстрой разгрузки флоэмы
происходит за счет блокировки второго сайта
фосфорилирования (S170) белком ENOD40, для
которого в тканях с высокой акцепторной силой
повышается уровень экспрессии кодирующих его
генов [32, 75, 76].

Снижение активности CC при аномальном
ксилогенезе B. pendula var. carelica, приводит к
сильному ослаблению потока сахарозы из флоэмы
в ксилему, то есть оказывает негативное влияние
на разгрузку флоэмы [66]. Разгрузка флоэмы –
процесс исключительно важный для поддержания
нормального функционирования всего раститель-
ного организма [77, 78]. Ослабление запроса на са-
харозу со стороны ксилемы у карельской березы
должно компенсироваться другими механизмами
поддержания градиента концентрации дисахарида
между донорными (мезофилл листа) и акцепторны-
ми (ткани ствола) тканями древесного растения. У
узорчатых деревьев карельской березы ослабление
активности СС в ксилеме происходит на фоне мно-
гократного увеличения активности апопластной
инвертазы во флоэме [79]. Интенсивное инвер-
тазное расщепление сахарозы в данном случае
рассматривается как эффективный механизм
утилизации избытка дисахарида во флоэме.

УЧАСТИЕ САХАРОЗОСИНТАЗЫ
В ФОРМИРОВАНИИ КЛЕТОЧНЫХ

СТЕНОК КСИЛЕМЫ
Образование ксилемы (ксилогенез) у древес-

ных растений происходит поэтапно и включает
деление камбиальных инициалей и ксилемных
производных камбия, их рост и дифференциа-
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цию, отложение вторичной клеточной стенки,
лигнификацию клеточных оболочек и програм-
мированную клеточную смерть [72, 80–82].

В ходе ксилогенеза активное включение саха-
розосинтазы в метаболизм клеток происходит на
стадии отложения вторичной клеточной стенки,
данный этап является очень важным, поскольку
именно вторичные клеточные стенки имеют наи-
большую массовую долю в древесине [20]. Уча-
стие СС в формировании клеточной стенки обес-
печивается за счет образования комплексов из ее
мембраносвязанной формы с целлюлозосинта-
зой [1, 6, 9]. Такая ассоциация дает возможность
прямого поступления УДФ-глюкозы, образую-
щейся в ходе сахарозосинтазного расщепления
сахарозы, к месту синтеза клеточной стенки.
УДФ-глюкоза служит субстратом для синтеза
β-(1 → 4)-глюкановых цепей целлюлозы [6, 11, 12,
83] (рис. 4).

В последнее время появляется все больше ра-
бот, в которых участие СС в синтезе целлюлозы де-
монстрируется с помощью данных молекулярно-
генетического анализа. Среди древесных растений
такие исследования активно ведутся на тополе. На
трансгенных растениях тополя показано, что высо-
кий уровень экспрессии генов сахарозосинтазного
семейства коррелирует с активным утолщением
вторичных клеточных стенок ксилемы и приводит к
увеличению прочности древесины [12, 16, 63, 65].
На взрослых деревьях тополя (Populus tremula)
[64], сеянцах его гибридных линий P. alba × P. gra-
didentata [17], P. deltoides × P. trichocarpa [84],
P. tremula × P. tremuloides [68], а также на взрослых

растениях двух форм березы повислой (B. pendula
var. pendula и var. carelica) [19] выявлена корреляция
между уровнем экспрессии генов, кодирующих СС,
и количеством содержащейся в древесине целлюло-
зы. Участие СС в образовании древесины показано
на гибридных линиях тополя P. alba × gradidentata
[12], P. deltoids × trichocarpa [84] и P. tremula × trem-
uloides [67]. Выявлено влияние СС на содержание
целлюлозы, гемицеллюлоз, лигнина на единицу
объема древесины. Снижение экспрессии генов,
кодирующих СС, приводит к изменению хемотипа
клеточной стенки (в частности, в составе лигнина
происходит увеличение соотношения сирингиль-
ные/гваяцильные единицы) [67].

Наиболее высокая экспрессия в ксилеме дре-
весных растений установлена для гена Sus1. Из-
вестно, что гены Sus1 и Sus2 кодируют изоформы
сахарозосинтазы SS1 и SS2, которые у древесных
растений имеют перекрывающиеся биологиче-
ские функции, основной из которых является по-
ставка углерода к месту синтеза клеточных стенок
ксилемы [15]. Снижение уровня транскрипции
Sus1, Sus2 и на этом фоне активности СС при ано-
мальном ксилогенезе у B. pendula var. carelica со-
провождается понижением в формирующейся
ксилеме содержания целлюлозы [19].

УЧАСТИЕ САХАРОЗОСИНТАЗЫ
В СИНТЕЗЕ КАЛЛОЗЫ

Помимо синтеза целлюлозы, СС принимает
участие в синтезе другого полисахарида – калло-
зы (β-(1 → 3)-глюкана) [1, 85]. На трансгенных
растениях A. thaliana (L.) Heynh., у которых отсут-

Рис. 4. Схематическое изображение целлюлозосинтазного комплекса. Сахарозосинтаза, связанная с плазматической
мембраной клетки, входит в состав целлюлозосинтазного комплекса. Образующаяся УДФ-глюкоза поступает напря-
мую к месту синтеза β-(1→4)-глюкановых цепей целлюлозы.
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ствовали 2 изоформы СС, функционирующие во
флоэме (SS5 и SS6), было показано снижение
объема каллозы в ситовидных элементах [56].
Синтез каллозы происходит при участии мульти-
энзимного комплекса, связанного с плазматиче-
ской мембраной. Субстратом для синтеза каллозы,
также, как и целлюлозы, служит УДФ-глюкоза –
продукт сахарозосинтазного расщепления саха-
розы. В состав каллозосинтазного комплекса вхо-
дят каллозосинтаза (CalS), УДФ-глюкозотрансфе-
раза (UGT1), белок Rop1, СС и аннексин [53, 86, 87]
(рис. 5). UGT1, Rop1 и СС не имеют трансмем-
бранных доменов, составляя часть каллозосин-
тазного комплекса. Они или непосредственно
взаимодействуют с белком CalS, или связываются
с мембраной после некоторой посттрансляцион-
ной модификации [53]. Функция UGT заключает-
ся в передаче УДФ-глюкозы из сахарозосинтазной
субъединицы в CalS, Rop1 выступает в качестве
молекулярного переключателя, контролирующего
активность CalS. Возможное расположение этих
двух белков в центральном гидрофильном домене
пептида CalS может создать канал для переноса
УДФ-глюкозы. Подобная ассоциация белков в
каллозосинтазном комплексе обеспечивает быст-
рый поток субстрата для синтеза значительных
количеств каллозы, необходимых для заполнения
большого объема растущей клеточной пластин-
ки, менее чем за 60 мин [53].

Во флоэме каллозные отложения свойствен-
ны, главным образом, ситовидным элементам,
что отличает их от прочих клеток проводящих
тканей. Каллоза откладывается на поверхности си-
товидных пластинок ситовидных трубок, концен-
трируясь в области соединяющих трубки пор [78].
Широко распространено мнение, что быстрое от-

ложение каллозы обеспечивает механизм регуля-
ции межклеточного потока, а каллозные пробки
играют роль выключателей межклеточных кон-
тактов на тех участках пути, где возникает неис-
правность, что сохраняет работоспособность
остальной части проводящей системы [88–90].
Отложение каллозы происходит в ходе нормаль-
ного онтогенеза структурных элементов тканей, а
также стимулируется воздействием различных
факторов окружающей среды [86, 89–94].

Наиболее быстрым способом утилизации из-
бытка сахарозы в растениях является синтез крах-
мала, однако в ситовидных элементах проводя-
щей флоэмы запасание крахмала не происходит,
а образование β-(1 → 3)-глюкана и синтез калло-
зы является наиболее эффективным способом
поддержания концентрационного градиента са-
харозы. В этой связи, интересными являются
данные, полученные на двух формах березы по-
вислой (обычной и карельской березе) в опытах
по внесению в почву нитратного азота [95]. Было
показано, что экзогенный нитрат приводит к уси-
лению синтеза сахарозы в листьях и ее оттока к
потребляющим органам. У обычной березы увели-
чение концентрации сахарозы в акцепторных тка-
нях ствола приводило к возрастанию активности
СС в ксилеме, усилению использования дисахари-
да в этой ткани и сопровождалось увеличением
прироста древесины. Стимуляция процессов об-
разования древесины у березы приводила к сни-
жению активности СС во флоэме [95] и сниже-
нию содержания в проводящей флоэме каллозы
(наши неопубликованные данные). У деревьев
карельской березы, характеризующихся аномаль-
ным ксилогенезом, напротив, внесение нитрат-
ного азота в почву приводило к снижению актив-
ности СС в ксилеме и увеличению использования
сахарозы во флоэме, о чем свидетельствует увеличе-
ние здесь активности СС, а также апопластной ин-
вертазы [95]. Возрастание метаболизации сахарозы
во флоэме у карельской березы сопровождалось
увеличением отложения каллозы в проводящей
флоэме (наши неопубликованные данные).

РОЛЬ САХАРОЗОСИНТАЗЫ
В БИОСИНТЕЗЕ КРАХМАЛА

В литературе имеются многочисленные данные
об участие СС в биосинтезе крахмала [23, 61, 96].
Схематическое изображение возможных путей
биосинтеза крахмала представлено на рисунке 6.
УДФ-глюкоза, образованная при расщеплении са-
харозы СС, переводится в глюкозо-1-фосфат
(Г-1-Ф) в реакции, катализируемой УДФГ-пиро-
фосфорилазой. Из Г-1-Ф образуется (1) глюкозо-
6-фосфат (Г-6-Ф) под действием фосфоглюкому-
тазы (этот путь, в большей степени, встречается у
двудольных растений) или (2) АДФ-глюкоза в ре-
акции, катализируемой АДФГ-пирофосфорила-

Рис. 5. Схематическое изображение каллозосинтазно-
го комплекса на плазмалемме (по [53] с изменениями).
CalS – каллозосинтаза, UGT – УДФ-глюкозотрансфе-
раза, Rop – белок Rop1, СС – сахарозосинтаза.

Каллоза

CalS

Плазмалемма UGT

Rop
УДФГ СС

Сахароза
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зой (этот путь протекает при развитии семян од-
нодольных растений). Г-6-Ф и АДФ-глюкоза, в
свою очередь, транспортируются в амилопласты.
АДФ-глюкоза непосредственно используется на
синтез крахмала в реакции, катализируемой
крахмалсинтазой, а Г-6-Ф преобразуется в Г-1-Ф
и переводится в АДФ-глюкозу при участии
АДФГ-пирофосфорилазы (рис. 6). Путь образо-
вания крахмала из УДФ-глюкозы считается при-
оритетным в акцепторных тканях растений [61,
97, 98], и УДФ является преимущественным суб-
стратом для сахарозосинтазной реакции [61, 99].
Показано, что АДФ также может вступать в ката-
лизируемую СС реакцию. В результате такой ре-
акции образуется АДФ-глюкоза, транспортируе-
мая к месту синтеза крахмала в амилопласты [61,
99, 100] (рис. 6).

Работы, выполненные на травянистых расте-
ниях, показывают корреляцию активности СС с
накоплением крахмала в запасающих тканях и
органах [14, 43]. У древесных растений основная
функция СС в тканях ствола в период камбиально-
го роста – участие в синтезе компонентов клеточ-
ных стенок ксилемы. На разновозрастных дере-
вьях березы повислой показано, что в этот период
на фоне высокой активности СС запасание крах-

мала происходит слабо [18], а продукты метабо-
лизации сахарозы расходуются преимущественно
на синтез целлюлозы [19]. В условиях временного
торможения камбиальной деятельности погод-
ными условиями происходило снижение актив-
ности СС в ксилеме. При этом возрастала утили-
зация сахарозы во флоэме, и на фоне повышения
активности СС происходило значительное накоп-
ление крахмала в проводящей флоэме [18]. У рас-
тений карельской березы в местах формирования
аномалий содержание крахмала было намного вы-
ше, и при этом наблюдается корреляция активно-
сти СС с накоплением крахмала, как во флоэме,
так и в ксилеме, что, вероятно, связано с увеличе-
нием числа паренхимных клеток в составе узор-
чатой древесины [18, 19]. Таким образом, в тканях
ствола древесных растений в период камбиально-
го роста СС может принимать участие в синтезе
крахмала (1) во флоэме при появлении избыточ-
ных количеств сахарозы в проводящей флоэме и
(2) в ксилеме при дифференцировке камбиаль-
ных производных в паренхимные клетки (живые
клетки лучевой и аксиальной паренхимы) вместо
прозенхимных клеток (сосуды, волокна).

В заключение следует отметить, что спектр
функций, выполняемых СС в растениях, очень

Рис. 6. Участие сахарозосинтазы в синтезе крахмала. ГК – гексокиназа, ФГМ – фосфоглюкомутаза, ФГИ – фосфо-
глюкоизомераза, Ф-6-Ф – фруктозо-6-фосфат, Г-6-Ф – глюкозо-6-фосфат, Г-1-Ф – глюкозо-1-фосфат, АДФ – аде-
нозиндифосфат, АТФ–аденозинтрифосфат, УДФ – уридиндифосфат, УТФ – уридинтрифосфат, PPi – пирофосфат.
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широк. Очевидно, что в акцепторных тканях дре-
весных растений физиологически наиболее значи-
мым является участие данного фермента в синтезе
компонентов клеточных стенок сосудов и волокон,
составляющих основную часть древесной биомас-
сы. На разных видах древесных растений показано,
что СС обеспечивает приоритетный путь метабо-
лизации сахарозы в ходе ксилогенеза. Регуляция
активности СС, в значительной степени, осу-
ществляется на уровне транскрипции, и уровень
экспрессии кодирующих ее генов неодинаков в
ксилеме древесных растений, различающихся по
структурному составу древесины. В свою очередь,
изоферментный состав СС и уровень транскрип-
ции генов, кодирующих определенные изоформы,
очень сильно варьирует в зависимости от условий
внешней среды, стадии онтогенеза и типа расти-
тельной ткани. При воздействии определенных
факторов и в зависимости от условий клеточной
среды СС, помимо ее участия в формировании вто-
ричных клеточных стенок, может включаться
также в биосинтез крахмала и каллозы. Продукты
сахарозосинтазного расщепления сахарозы могут
расходоваться в процессах дыхания и общем ме-
таболизме клетки. Данные о деятельности СС в
акцепторных органах древесных растений могут
быть использованы для изучения продуктивно-
сти и поиска путей управления ксилогенезом.

Работа выполнена при финансовой поддержке
грантов Российского фонда фундаментальных ис-
следований № 16-04-100639_ р_а и № 16-04-01191_а,
средств федерального бюджета на выполнение госу-
дарственного задания ИЛ КарНЦ РАН.
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