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Создание новых высокопродуктивных форм картофеля методами генной инженерии ставит вопрос
о качестве трансгенных клубней, что в первую очередь относится к свойствам такого важного запас-
ного соединения, как крахмал. В статье приведены результаты исследований, посвященных анали-
зу морфологии, структуры и термодинамических параметров крахмалов, экстрагированных из
клубней картофеля, экспрессирующего ген tms1 биосинтеза ауксина из Agrobacterium tumefaciens и
отличающегося повышенной продуктивностью в условиях in vitro. Трансформированные и кон-
трольные растения культивировали в условиях in vitro на искусственной стерильной среде, а также
in vivo в почве. В работе использованы методы сканирующей электронной микроскопии, широко-
углового рентгеновского рассеяния и дифференциальной сканирующей микрокалориметрии. Установ-
лено, что трансформация растений конструкцией с геном tms1 под контролем клубнеспецифичного про-
мотора гена пататина вызывает существенные изменения ряда термодинамических параметров крахма-
ла, в первую очередь – увеличение толщины кристаллической ламели и температуры плавления, что, по
всей видимости, отражает повышение упорядоченности строения основной фракции крахмала (около
90%) в клубнях этих трансформантов. Наряду с этим установлен эффект накопления в составе крахмалов
фракции с менее упорядоченной структурой, коррелирующий с эктопической экспрессией гена tms1
биосинтеза ауксина. При этом В-тип полиморфной структуры крахмала сохраняется неизменным.
Однако выявленные изменения затрагивают главным образом крахмал растений, культивируемых
in vitro. Крахмал трансгенных растений, выращенных в почве, по своим основным характеристикам
мало отличается от крахмала нетрансгенных контрольных растений.

Ключевые слова: крахмал, Solanum tuberosum L., трансгенный картофель, ген tms1 биосинтеза ауксина,
структура, морфология, термодинамические параметры.
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ВВЕДЕНИЕ

Крахмал – это наиболее распространенный в
природе запасной полисахарид растений, состоя-
щий из двух типов полисахаридов: амилозы и
амилопектина. Особенности строения и соотно-
шение амилозы и амилопектина в крахмалах опре-
деляют их общую структуру, физико-химические и
функциональные свойства. Крахмалы разного бота-
нического происхождения и их модификаты широ-
ко применяются в различных областях промышлен-
ности как загустители, стабилизирующие и гелеоб-
разующие агенты для производства продуктов

пищевого и фармацевтического назначения, а так-
же в качестве составляющих новых композици-
онных и биоразлагаемых материалов [1–5].

Одним из наиболее коммерчески значимых
источников крахмала являются клубни картофе-
ля (Solanum tuberosum L.) – важнейшей пищевой,
кормовой и технической культуры. Крахмал иг-
рает важную физиологическую роль в жизненном
цикле клубня картофеля. Он активно накапливается
в растущем клубне, служит долговременным храни-
лищем углеводов в период покоя и ремобилизуется в
ходе прорастания [6]. Метаболизм крахмала в клуб-
нях картофеля был и остается предметом многочис-
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ленных исследований, посвященных установлению
регулирующих механизмов и типов ферментов,
участвующих в процессах прорастания и клубнеоб-
разования [7]. Молекулярные механизмы, лежащие
в основе клубнеобразования этого растения, про-
цессы эндогенной регуляции его роста и развития
еще далеки от полного понимания. В частности,
остаются вопросы, касающиеся особенностей
структуры и функций крахмала в ходе онтогенеза
клубней.

Клубнеобразование картофеля регулируется
многими внешними и внутренними факторами.
Среди последних существенную роль играют фи-
тогормоны [8], определяющие особенности про-
текания морфогенеза растений и их устойчивость
к неблагоприятным факторам внешней среды.
Возможность управления данными процессами
открывает перспективы создания более продук-
тивных и устойчивых сортов. Для этого необхо-
димо знание основ действия фитогормонов на
молекулярном и клеточном уровнях и, в частно-
сти, важно понимание особенностей их воздей-
ствия на свойства ценных запасных отложений в
клубнях, в первую очередь крахмала. Один из
подходов к изучению клубнеобразования – ис-
пользование культивируемых in vitro растений
картофеля. Преимуществом клубнеобразования
in vitro является синхронное и более быстрое реаги-
рование растений на стандартизованные условия
эксперимента, а также возможности круглогодич-
ных исследований большого числа проростков при
варьировании условий в более широком диапазоне,
чем при выращивании in vivo [9–11]. Однако ре-
зультаты, полученные при выращивании расте-
ний в искусственных условиях, не всегда соответ-
ствуют результатам, полученным в природных
условиях [12], поэтому сравнительный анализ
растений, выращенных in vitro и in vivo, всегда
крайне желателен.

Публикации, касающиеся исследований струк-
турных и термодинамических особенностей крах-
малов клубней картофеля в зависимости от гормо-
нального статуса, в литературе не обнаружены. Тем
не менее, отдельные исследования показали, что
воздействие ауксина (1 мг ⋅ л–1) на одноузловые че-
ренки картофеля in vitro приводит к повышению
содержания крахмала в формирующихся клубнях
и некоторому увеличению размера крахмальных
гранул [13]. Еще в большей степени эта тенден-
ция проявилась у линии картофеля с трансгеном
rolB из агробактерий A. tumefaciens, который ока-
зывает ауксиноподобное действие. Крахмал
rolB-трансгенного картофеля был основательно
изучен с применением современных методов
[14]. Были установлены отличия физико-хими-
ческих свойств крахмала rolB-трансформантов
от крахмала контрольных растений, в том числе
уменьшение толщины и температуры плавления
кристаллической ламели. Эти результаты были

подтверждены в дальнейшем; кроме того, оказа-
лось, что условия выращивания растений (in vitro
или in vivo) также влияют на свойства крахмала [12].

Цель данной работы – исследование структу-
ры, морфологии гранул крахмалов и термодина-
мических параметров их плавления из клубней
растений картофеля, культивированных in vitro и
in vivo, в том числе с измененным гормональным
статусом. Исследования проводились с крахмалами,
экстрагированными из клубней трансформантов
картофеля, эктопически экспрессирующих агро-
бактериальный ген tms1 биосинтеза ауксина [15].
Этот трансген активно экспрессировался в клуб-
нях под контролем клубнеспецифичного промо-
тора гена пататина класса I (промотор B33). Уста-
новлено, что экспрессия конструкции B33::tms1 в
растениях картофеля, выращиваемого in vitro, вы-
зывает повышение уровня ауксина главным обра-
зом в клубнях, что приводило к увеличению про-
дуктивности (количества и веса клубней) транс-
формантов по сравнению с контрольными
растениями [15].

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ

МАТЕРИАЛЫ

Трансгенные растения картофеля сорта Дези-
ре (четыре независимые линии), экспрессирую-
щие агробактериальный ген tms1 биосинтеза аук-
сина под контролем клубнеспецифичного про-
мотора гена пататина класса I, были получены
ранее [15]. Трансформанты вегетативно размно-
жали одноузловыми черенками и выращивали в
стерильных пробирках, где индуцировали клуб-
необразование повышенным содержанием (5%)
сахарозы в среде. Часть полученных микроклуб-
ней была высажена в почву и помещена (парал-
лельно с контрольными микроклубнями) в усло-
вия длинного дня при температуре 22–24 °С, где
из них выросли полноценные растения и сфор-
мировали клубни. Из полученных клубней и мик-
роклубней экстрагировали крахмал по методике
из работы [16].

МЕТОДЫ

Сканирующая электронная микроскопия

Структуру гранул крахмала характеризовали с
помощью сканирующей электронной микроско-
пии. Микрофотографии гранул крахмалов полу-
чены с помощью сканирующего электронного
микроскопа Mira3 LMU (Tescan, Брно, Чехия)
при комнатной температуре в условиях высокого
вакуума и ускоряющем напряжении 500 В.
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Рентгеноструктурный анализ

Тип полиморфной структуры устанавливали с
помощью метода широкоуглового рентгеновско-
го рассеяния. Рентгенодифракционное исследо-
вание крахмалов проводили в воздушно-сухом
состоянии методом Брэгга–Брентано на дифрак-
тометре HZG 4 (Freiberger Präzisionsmechanik,
Германия) [17, 18] с использованием рентгенов-
ского Cu(Kα)-излучения, λ = 1.542 Å).

Дифференциальная сканирующая 
микрокалориметрия

Термодинамические параметры плавления
0.3 вес.% водных дисперсий крахмалов определяли с
помощью высокочувствительной дифференциаль-
ной сканирующей микрокалориметрии (ДСК) на
микрокалориметре ДАСМ-4 (Пущино, Россия).
Объем образца составлял 0.5 см3 в закрытой ячей-
ке. Измерения проводили в области температур
20–100°С при постоянном давлении 2.5 МПа и
скорости нагревания 2°С/мин. Шкалу избыточ-
ной теплоемкости для каждого эксперимента ка-
либровали с помощью эффекта Джоуля–Ленца.
Ранее показано, что в данных условиях нет необ-
ходимости в учете термического запаздывания и
продолжительности обработки образца в калори-
метрической ячейке [19]. В качестве раствора
сравнения при измерении использовали деиони-
зованную воду, полученную с использованием
фильтров Millipore Direct-Q3 (Merck, Germany) с
удельным сопротивлением 18.2 МОм ⋅ см при
температуре 25°C.

Средние значения термодинамических парамет-
ров плавления кристаллических ламелей крахмалов
определяли не менее чем по трем параллельным из-
мерениям. Значение температуры плавления со-
ответствовало максимуму пика теплоемкости на
термограмме. Значение экспериментальной эн-
тальпии плавления соответствовало площади под
пиком кривой избыточной теплоемкости как
функции температуры. Расчет молярной энталь-
пии плавления (ΔHm) проводили на ангидроглю-
козный остаток (162 г/моль). Процесс плавления
крахмалов в первом приближении можно считать
квазиравновесным [17–21], что дает возможность
применять одностадийную модель плавления, в
которой процесс плавления крахмалов описыва-
ется как равновесная реакция между нативным и
расплавленным состояниями.

Значения энтальпии Вант-Гоффа (ΔHνH) рас-
считывали, как было описано ранее [17, 20], ис-
пользуя следующее уравнение:

(1)

где R – универсальная газовая постоянная, Tm –
температура плавления кристаллической ламели

( )1 2 1 2expΔ 2 0.5Δ  ,H
m p pH R T C C= −v

крахмала, Cp – максимум ординаты пика тепло-

емкости на термограмме,  – разность значе-
ний теплоемкостей между расплавленным и на-
тивным состоянием крахмальных дисперсий.

Кооперативную единицу плавления (v) рас-
считывали, как описано в работах [19, 21]:

(2)

где ΔHm – экспериментальная молярная энталь-
пия плавления кристаллической ламели.

Толщину кристаллической ламели, Lcr. l, рас-
считывали на основании следующего уравнения
[21]:

(3)

где 0.35 нм – проекция ангидроглюкозного остат-
ка на ось двойной спирали амилопектина [22, 23].

Для деконволюции термограмм применяли
программу Peak Fit (AISN Software Incorporated,
Version 4). Рассчитывали термодинамические па-
раметры, соответствующие каждому термодина-
мическому переходу [21].

Реология гелей
Реологические характеристики 9%-ных водных

гелей крахмалов исследовали на реометре Anton Paar
MCR 302 (Австрия) в режиме осциллирующих сину-
соидальных колебаний. Подготовленные образцы
гелей крахмалов помещали в зазор между измери-
тельными поверхностями, представляющими собой
плоскость–плоскость (d = 25 мм). Измерения про-
водили в интервале частот 0–400 рад/с при t =
= 20°С.

Приготовление образцов 9%-ных гелей прово-
дили путем диспергирования навески сухого
крахмала в деионизованной воде при непрерыв-
ном перемешивании в течение 5–7 мин. Полу-
ченную суспензию при постоянном перемешива-
нии нагревали до 95°C и, не прекращая переме-
шивание, выдерживали в течение 7 мин. Часть
расплава помещали в цилиндрическую тефлоно-
вую ячейку диаметром 25 мм и высотой 5 мм и вы-
держивали при 20°C в течение 24 ч.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Методом сканирующей электронной микро-

скопии показано, что все исследуемые крахмалы
характеризуются наличием гранул разного разме-
ра, как крупных, так и мелких (рис. 1). Грануло-
метрический анализ показал, что экспрессия
трансгена tms1 синтеза ауксина приводит к обра-
зованию в крахмалах большего количества гранул
нерегулярной или кубической формы по сравне-
нию с крахмалом из клубней нетрансформиро-
ванных (НТ) растений; гранулы крахмалов транс-

expΔ pC

,H
mH H= Δ Δv

v

. 0.35 ,cr lL = v
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генных растений характеризуются большей долей
крупных гранул. При этом обнаруженные зако-
номерности проявляются при обоих условиях
культивирования растений (in vivo и in vitro). Ана-
логичные результаты ранее наблюдались для
крахмалов как из нетрансформированных, так и
для rol-трансгенных растений [12, 24]. Следует отме-
тить, что крахмальные гранулы в клубнях in vivo ха-
рактеризуются большими размерами и большей
долей гранул нерегулярной формы, чем in vitro,
что, вероятно, связано как с особенностями фи-
зиологии растения, из которого выделяется крах-
мал, так и биологическими свойствами хлоропла-
ста или амилопласта [25, 26].

Методом рентгеновского рассеяния установлен
тип полиморфной кристаллической структуры
крахмалов. На рис. 2 приведены дифрактограммы
крахмалов из нетрансформированных и транс-
формированных геном tms1 биосинтеза ауксина
клубней, культивированных in vivo. Тип кристал-
лической структуры определяли по положению
дифракционных максимумов (рефлексов) на ди-
фрактограммах методом Брэгга–Брентано [27].
Положения рефлексов для образцов с различной
степенью экспрессии гена tms1 синтеза ауксина
наблюдались при одних и тех же значениях 2θ,
которые соответствовали В-типу полиморфной
структуры. Следует отметить, что все картофель-
ные крахмалы, экстрагированные из клубней
in vivo, характеризовались также одинаковой сте-
пенью кристалличности.

В условиях культивирования in vitro для срав-
нительной характеристики типа полиморфной
структуры крахмалов из нетрансформированных
и трансгенных растений был применен метод
ДСК, основанный на сравнении влияния 0.6 М
КСl на температуру плавления кристаллических
ламелей крахмала [28].

Известно, что в случае полиморфной структу-
ры крахмала А-типа под влиянием 0.6 М КСl тем-
пература плавления, как правило, увеличивается
на 7–12 град по сравнению с водной дисперсией,
а в случае полиморфной структуры В-типа – все-
го на 0.5–4 град [29]. В нашем случае для крахмала
линии A4-7 в условиях in vitro, которая характери-
зуется высокой степенью экспрессии трансгена
tms1 [15], установлено, что в растворе 0.6 М KCl
температура плавления увеличивалась по сравне-
нию с водной дисперсией на 0.7 град, что харак-
терно для полиморфной структуры B-типа (тер-
мограмма на рис. 3 не приведена).

Таким образом, введение гена tms1 синтеза
ауксина не вызывает in vivo и in vitro изменения
типа полиморфной структуры крахмала в клубнях
растений картофеля. Аналогичный результат был
получен нами ранее для крахмалов картофеля, в
условиях экспрессии rol-трансгенов [12, 14].

Термодинамические параметры плавления и
термограммы плавления кристаллических ламелей
гранул картофельных крахмалов, экстрагированных
из нетрансформированных и генно-модифициро-
ванных (ГМ) растений, экспрессирующих агробак-

Рис. 1. Микрофотографии гранул крахмала, экстрагированного из клубней НТ-растений (а, б) и из клубней tms1-
трансформантов картофеля (в, г), культивированных in vitro (а, в) и in vivo (б, г).
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териальный ген tms1 биосинтеза ауксина, приве-
дены в табл. 1 и на рис. 3. Значения температуры
плавления кристаллической ламели для крахмалов
из трансформантов in vitro достоверно увеличива-
ются с одновременным уменьшением значения
экспериментальной энтальпии плавления крахма-
лов по сравнению с соответствующими значения-
ми для крахмала из НТ-растений (табл. 1). Расчет
термодинамических параметров по одностадий-
ной модели показал, что энтальпия Вант-Гоффа
меняется разнонаправлено, т.е. достоверного изме-
нения этого параметра у обеих линий не наблюдает-
ся. В то же время у трансформантов in vitro суще-
ственно возрастают значения параметров v и Lcr. l
(табл. 1), характеризующие кооперативную еди-
ницу плавления (в среднем на 24%) и толщину
кристаллической ламели (в среднем на 22%).

Однако все вышеприведенные изменения ха-
рактеристик относятся к крахмалам, выделенным
из растений, культивируемых in vitro. В случае

крахмалов из трансформантов in vivo, экспресси-
рующих трансген синтеза ауксина, температура и
энтальпия плавления, а также толщина кристал-
лической ламели практически не изменяются по
сравнению с соответствующими значениями для
крахмала из НТ-растений (табл. 1). Эти результа-
ты в целом соответствуют сделанным ранее на-
блюдениям о том, что крахмалы ГМ- и НТ-расте-
ний, выращенных в почве, больше соответствуют
друг другу по сравнению с крахмалами растений,
культивируемых in vitro [12].

Учитывая, что термограммы исследуемых
крахмалов характеризуются некоторой асимметри-
ей пиков плавления, можно предположить, что это
есть проявление наличия более одного независимо-
го перехода кристаллических структур с различной
температурой плавления. Данные деконволюции
кривых теплоемкости по модели двух независимых
переходов “все или ничего” приведены в табл. 2.
Пример деконволюции ДСК-термограммы приве-
ден на рис. 3 для линии А 1-2 в условиях in vivo
(штриховые линии на кривой 5).

Из приведенных в табл. 2 данных видно, что
при плавлении исследуемых крахмалов, как из
нетрансформированных, так и трансгенных рас-
тений, проявляются два независимых перехода,
обусловленных плавлением структур, температу-
ры плавления которых различны. Наличие низ-

Рис. 2. Дифрактограммы картофельных крахмалов из
НТ-клубней (а), трансформированных геном tms1
синтеза ауксина клубней (б). Растения культивирова-
ли in vivo.
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Рис. 3. ДСК-термограммы плавления водных диспер-
сий крахмалов c концентрацией 0.3 вес.%, экстраги-
рованных из клубней картофеля, культивированных
in vitro (1–3) и in vivo (4–6): 1, 4 – НТ-растений; 2, 5 и
3, 6 – tms1-трансформантов картофеля (независимые
линии А1-2 и А4-7). Штриховые линии на кривой 5 –
результат деконволюции ДСК-термограммы (Т1 –
низкотемпературный переход, Т2 – высокотемпера-
турный переход).

40 60 80 100

6

5

4

3

2

1

Т2
Т1

эн
до

Температура, �С



68

ХИМИЧЕСКАЯ ФИЗИКА  том 39  № 6  2020

ВАССЕРМАН и др.

Таблица 1. Термодинамические и структурные параметры плавления кристаллической ламели крахмалов
из клубней нетрансформированного (НТ) и tms1-трансформантов картофеля независимых

линий А1-2 и А4-7 в условиях in vitro и in vivo

Примечание: Tm – температура плавления кристаллических ламелей; ΔHm – экспериментальная молярная энтальпия плавле-
ния кристаллических ламелей; ΔHvH – энтальпия Вант-Гоффа; v – значение кооперативной единицы плавления; Lcr. l – тол-
щина кристаллической ламели.

Условия 
культивирования

Вариант 
(линия)

Tm, °C ΔHm, 
кДж/моль

ΔHvH, 
кДж/моль

v, отн. ед. Lcr. l, нм

in vitro НТ 64.2 ± 0.1 4.1 ± 0.1 53.3 ± 0.2 12.9 ± 0.1 4.6 ± 0.1

А1-2 66.1 ± 0.1 3.3 ± 0.1 50.9 ± 0.1 15.4 ± 0.5 5.4 ± 0.1

А4-7 65.9 ± 0.1 3.3 ± 0.1 53.9 ± 0.2 16.3 ± 0.1 5.7 ± 0.1

in vivo НТ 65.5 ± 0.1 4.0 ± 0.2 49.9 ± 1.5 12.7 ± 0.1 4.4 ± 0.1

А1-2 63.7 ± 0.1 4.3 ± 0.1 49.4 ± 0.9 11.4 ± 0.3 4.0 ± 0.1

А4-7 65.5 ± 0.1 4.2 ± 0.1 50.6 ± 1.0 10.0 ± 0.9 4.3 ± 0.3

Таблица 2. Результаты деконволюции термограмм плавления крахмалов
из клубней нетрансформированного (НТ) и tms1-трансформатов картофеля независимых

линий А1-2 и А4-7 в условиях in vitro и in vivo

Примечание: Tm1 и Tm2 – температура плавления переходов 1 и 2; α1 и α2 – доли молярных энтальпий плавления переходов 1
и 2 в общей экспериментальной молярной энтальпии плавления.

Условия 
культивирования Вариант

Низкотемпературный переход Высокотемпературный переход

Tm1, °C α1, % Tm2, °C α2, %

in vitro НТ 60.8 7.8 65.1 92.2

линия А1-2 63.8 9.2 67.0 90.8

линия А4-7 63.2 12.1 66.1 87.9

in vivo НТ 62.6 8.9 65.6 91.1

линия А1-2 61.4 15.2 64.8 84.8

линия А4-7 65.1 17.8 65.5 82.2

котемпературного перехода в случае крахмалов из
НТ-растений, вероятно, отражает плавление
кристаллических ламелей с более дефектной
структурой, чем основной пик. Известно, что
плавление кристаллических ламелей начинается
с разрушения дефектных участков в кристаллах
крахмала, таких как концы сегментов цепей и пе-
тель [30].

Структурные и термодинамические парамет-
ры для каждого из переходов, рассчитанные по
результатам деконволюции термограмм, приве-
дены в табл. 2 и 3. Отметим, что параметры крах-
малов НТ-растений (контроля), культивирован-
ные in vivo и in vitro, значительно различаются.
Поэтому в дальнейшем речь пойдет об относи-
тельных изменениях параметров крахмалов
трансгенных растений по сравнению с парамет-
рами крахмалов НТ-растений в данных условиях
культивирования.

В табл. 2 приведены значения параметра α,
представляющего собой долю энтальпии плавле-

ния каждого из переходов 1 и 2 в общей экспери-
ментальной энтальпии плавления. Очевидно, что
в условиях экспрессии гена tms1 синтеза ауксина
доля α1 структур, соответствующих низкотемпе-
ратурному переходу 1, увеличилась по сравнению
с α1 крахмала НТ-растений, причем наблюдае-
мый эффект характерен для обоих условий куль-
тивирования (in vitro и in vivo). Для обоих условий
культивирования характерно также уменьшение
разности температур переходов 1 и 2 в условиях
экспрессии трансгена tms1 (табл. 2).

В условиях культивирования in vitro темпера-
туры плавления, соответствующие как низко-,
так и высокотемпературному переходам, повы-
шаются в ряду крахмалов “НТ-растения – транс-
генные растения”, при этом повышаются также
величины кооперативной единицы плавления, а
также толщины кристаллической ламели. Эн-
тальпия перехода 1 изменяется разнонаправлено,
тогда как энтальпия перехода 2 понижается.
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При культивировании in vivo возрастает раз-
брос экспериментальных данных (табл. 3). Наблю-
дается тенденция к повышению температуры пере-
хода 1, тогда как температура высокотемпературного
перехода не изменяется. Можно отметить также, что
в условиях in vivo наблюдаются те же тенденции к
увеличению энтальпии низкотемпературного пере-
хода 1, величины кооперативной единицы плавле-
ния и толщины кристаллической ламели для обоих
переходов, как и в условиях культивирования in vitro.
Энтальпия плавления высокотемпературного пере-
хода 2 практически не изменяется (табл. 2 и 3).

Таким образом, введение гена tms1 синтеза
ауксина в растения картофеля не вызывает у них
в данных экспериментальных условиях измене-
ние типа полиморфной структуры крахмалов, но

сопровождается изменением формы и размера
гранул, в частности увеличением доли гранул не-
регулярной формы. Как следует из данных декон-
волюции термограмм, экспрессия гена tms1 син-
теза ауксина сопровождается изменением в усло-
виях in vitro термодинамических и структурных
параметров кристаллических ламелей основной
доли крахмала в сторону увеличения толщины и
большей упорядоченности (≈ 90%) и при этом –
накоплением структур, плавящихся при более
низкой температуре (≈ 10%), как в условиях in vitro,
так и in vivo.

Для оценки влияния экспрессируемого гена
tms1 синтеза ауксина на вязкоупругие свойства
гелей картофельного крахмала получены предва-
рительные данные по реологии 9%-ных гелей в во-
де. На рис. 4 приведены кривые зависимости дина-
мического комплексного модуля упругости от кру-
говой частоты гелей крахмалов, выделенных из
НТ-растений и tms1-трансгенных растений двух
независимых линий (линии А1-2 и А4-7), культи-
вированных in vivо. Очевидно, что введение гена
tms1 синтеза ауксина в растения картофеля вызы-
вает уменьшение комплексного динамического
модуля упругости крахмального геля, полученного
из трансформатов, по сравнению с гелем крахмала
из НТ-растений. Этот результат коррелирует с на-
коплением в составе крахмалов при модификации
генома фракции (≈ 10%), характеризующейся ме-
нее упорядоченной структурой по сравнению с
крахмалами из НТ-растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Из приведенных выше результатов исследова-
ний гранул картофельных крахмалов следует, что
трансформация растений картофеля при введе-
нии в них гена tms1 синтеза ауксина:

Таблица 3. Рассчитанные в результате деконволюции термограмм структурные и термодинамические параметры 
плавления кристаллических ламелей гранул крахмалов из клубней нетрансформированного (НТ)

и tms1-трансформантов картофеля независимых линий А1-2 и А4-7 in vitro и in vivo

Примечание: ΔHm 1 и ΔHm 2 – энтальпии плавления переходов 1 и 2; v1 и v2 – величины параметров кооперативности плавле-
ния; Lcr. l 1 и Lcr. l 2 – критическая толщина кристаллической ламели.

Условия 
культивирования Вариант

Низкотемпературный переход Высокотемпературный переход

ΔHm 1, 
кДж/моль

v1, отн. ед. Lcr. l 1, нм ΔHm 2, 
кДж/моль

v2, отн. ед. Lcr. l 2, нм

in vitro НТ 0.32 1.0 0.4 3.8 11.9 4.2

линия А1-2 0.30 1.4 0.5 3.0 14.0 5.0

линия А4-7 0.40 2.0 0.7 2.9 14.3 5.0

in vivo НТ 0.35 1.1 0.4 3.6 11.6 4.0

линия А1-2 0.65 1.7 0.6 3.6 9.7 3.4

линия А4-7 0.75 1.8 0.8 3.5 8.3 3.6

Рис. 4. Зависимости динамического модуля упруго-
сти от круговой частоты для картофельных крахмалов
из НТ-клубней (j), линий А1-2 (Δ) и А4-7 (d), куль-
тивированных in vivo.
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– сопровождается изменением гранулометри-
ческого состава крахмалов – увеличивается доля
гранул нерегулярной формы и большего размера;

– не вызывает изменения В-типа полиморф-
ной структуры крахмалов;

– вызывает в условиях in vitro изменение тер-
модинамических и структурных параметров
плавления кристаллических ламелей основной
доли (≈ 90%) крахмала клубней картофеля (повы-
шение температуры и величины кооперативной
единицы плавления, рост толщины кристалличе-
ской ламели), а также накопление в крахмалах
трансформантов менее упорядоченных структур;

– понижает вязкоупругие свойства гелей крах-
мала, выделенного из ГМ-растений, что происхо-
дит в условиях накопления в составе крахмала
фракции с менее упорядоченной структурой по
сравнению с основной фракцией ламелей.

Несмотря на существенные количественные
различия, наблюдаются и общие закономерности
в изменении структурных и термодинамических
параметров плавления крахмалов у tms1-транс-
генных растений, культивированных в условиях
in vivo и in vitro. С практической точки зрения это
означает, что экспрессия гена tms1 синтеза аукси-
на в растениях картофеля не приводит к суще-
ственным нарушениям в образовании и структуре
крахмала в трансформантах.

Работа выполнена при поддержке грантом
Российского научного фонда № 17-74-20181 (по-
лучение и анализ трансгенных растений картофе-
ля) и частичной поддержке Министерством науки и
высшего образования РФ, темы 0084-2014-0005
(№ 01201253307) и 0082-2018-0006 (№ АААА-А-
18-118020890097-1).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Zeeman S.C., Kossmann J., Smith A.M. // Annu. Rev.

Plant Biology. 2010. V. 61. P. 209.
2. Сергеев А.И., Шилкина Н.Г., Вассерман Л.А., Ши-

лов С.И., Staroszczyk H. // Хим. физика. 2017. Т. 36.
С. 71.

3. Асеева Р.М., Сахаров П.А., Сахаров А.М. // Хим.
физика. 2009. Т. 28. С. 89.

4. Роговина С.З., Алексанян К.В., Владимиров Л.В.,
Берлин А.А. // Хим. физика. 2019. Т. 38. С. 39.

5. Жорина Л.А., Кузнецова О.П., Роговина С.З., Влади-
миров Л.В., Грачев А.В., Прут Э.В., Берлин А.А. //
Хим. физика. 2018. Т. 37. С. 74.

6. Аксенова Н.П., Сергеева Л.И., Константинова Т.Н.,
Голяновская С.А., Колачевская О.О., Романов Г.А. //
Физиология растений. 2013. Т. 60. С. 307.

7. Geigenberger P. // Plant Physiology. 2011. №155.
P. 1566.

8. Аксенова Н.П., Константинова Т.Н., Голяновская С.А.,
Сергеева Л.И., Романов Г.А. // Физиология расте-
ний. 2012. Т. 59. С. 482.

9. Xu X., Vreugdenhil D., van Lammeren A.A.M. // J. Exp.
Bot. 1998. V. 49. P. 573.

10. Аксенова Н.П., Константинова Т.Н., Голяновская С.А.,
Коссманн Й., Вилльмитцер Л., Романов Г.А. // Фи-
зиология растений. 2000. Т. 47. С. 420.

11. Shan J., Song W., Zhou J. et al. // Genomics. 2013.
V. 102. P. 388.

12. Wasserman L.A., Sergeev A.I., Vasil’ev V.G., Plashchi-
na I.G., Aksenova N.P., Konstantinova T.N., Golya-
novskaya S.A., Sergeeva L.I., Romanov G.A. // Carbo-
hydr. Polym. 2015. V. 125. P. 214.

13. Гукасян И.А., Голяновская С.А., Гришунина Е.В.,
Константинова Т.Н., Аксенова Н.П., Романов Г.А. //
Физиология растений. 2005. Т. 52. С. 913.

14. Аксенова Н.П., Вассерман Л.А., Сергеева Л.И., Кон-
стантинова Т.Н., Голяновская С.А., Кривандин А.В.,
Плащина И.Г., Блазчак В., Форнал Й., Романов Г.А. //
Физиология растений. 2010. Т.57. С. 703.

15. Kolachevskaya O.O., Alekseeva V.V., Sergeeva L.I., Ru-
kavtsova E.B., Getman I.A., Vreugdenhil D., Buryanov Y.I.,
Romanov G.A. // J. Integrative Plant Biology. 2015.
V. 57. P. 734.

16. Richter M., Augustat S., Schierbaum F. Selected meth-
ods in starch chemistry. Stuttgart: Wissenschaftlliche
Verlagsgesellschaft GmbH, 1968.

17. Bocharnikova I.I., Wasserman L.A., Krivandin A.V. et al. //
J. Therm. Anal. and Calorim. 2003. V. 74. P. 681.

18. Wasserman L.A., Papakhin A.A., Borodina Z.M.,
Krivandin A.V., Sergeev A.I., Tarasov V.F. // Carbohydr.
Polym. 2019. V. 212. P. 260.

19. Andreev N.R., Kalistratova E.N., Wasserman L.A.,
Yuryev V.P. // Starch-Starke. 1999. V. 50. P. 422.

20. Privalov P.L., Potekhin S.A. // Methods Enzymol. 1986.
V. 131. P. 4.

21. Matveev Y.I., van Soest J.J.G., Nieman C., Wasserman L.A.,
Protserov V.A., Ezernitskaja M.G., Yuryev V.P. // Carbo-
hydr. Polym. 2001. V. 44. P. 151.

22. Gernat Ch., Radosta S., Anger H., Damaschun G. //
Starch-Starke. 1993. V. 45. P. 309.

23. Imberty A., Chanzy H., Perez S., Buleon A., Tran V. //
J. Mol. Biol. 1988. V. 201. P. 365.

24. Jaspreet S., Narpinder S. // Food Hydrocolloids. 2003.
V. 17. P. 63.

25. Singh J., Singh N. // Food Chem. 2001. V. 75. P. 67.
26. Svegmark K., Hermansson A.M. // Food Struct. 1993.

V. 12. P. 181.
27. Cairs P., Bogracheva T., Ring S.G., Hedley L.L., Mor-

ris V.J. // Carbohydr. Polym. 1997. V. 31. P. 275.
28. Yuryev V.P., Wasserman L.A., Andreev N.R., Tolstogu-

zov V.B. // Starch and starch containing origins –
structure, properties and new technologies / Eds. Yur-
yev V.P., Cesaro A., Bergthaller W. New York: Nova
Sci. Publ., 2002. P. 23.

29. Bogracheva T.Ya., Morris V.J., Ring S. G., Hedley C.L. //
Biopolymers. 1998. V. 45. P. 323.

30. Jenkins P.J., Cameron R.E., Donald A.M. // Starch-
Starke. 1995. V. 45. P. 417.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


