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Гены rolA, rolB, rolC и rolD Agrobacterium rhizogenes, встраиваясь в геномы растений в составе Т-ДНК
при агробактериальной трансформации, обусловливают обильное разрастание волосовидных кор-
ней, а при регенерации из них побегов приводят к низкорослости, укорочению междоузлий и фор-
мированию морщинистых листьев. Ряд представителей родов Nicotiana, Linaria, Ipomoea и других в
своем геноме содержат некоторые rol-гены, которые попали в них при горизонтальном переносе ге-
нов и эволюционно закрепились. Тот факт, что как в A. rhizogenes, так и в природно-трансгенных
растениях rol-гены консервативны, может говорить о выполнении ими важных биологических
функций. Целью данной обзорной статьи является рассмотрение имеющихся на сегодняшний день
данных о биологической роли rol-генов в волосовидных корнях, трансформированных и природно-
трансгенных растениях. На сегодняшний день показано, что экспрессия rol-генов как вместе, так и
по отдельности оказывает различное влияние на морфологию как трансформированных агробакте-
риями растений, так и природно-трансгенных видов. В обзоре представлены результаты исследова-
ний, показавшие позитивное влияние rol-генов на вторичный метаболизм, антиоксидантную си-
стему и стрессоустойчивость растений. Также обсуждается вопрос о возможном действии белковых
продуктов rol-генов через влияние на содержание фитогормонов или чувствительности к ним. Опи-
сываются экспериментальные свидетельства о ферментативной активности Rol-белков по отноше-
нию к глюкозидам фитогормонов, а также субклеточная локализация Rol-белков. Однако эти экс-
перименты не дали исчерпывающих ответов, поэтому исследования биологических функций rol-ге-
нов должны быть продолжены, так как полученные при этом знания могут быть использованы при
создании трансгенных и редактированных растений с хозяйственно-ценными признаками.
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ВВЕДЕНИЕ
Agrobacterium rhizogenes (или Rhizobium rhizo-

genes) – грамотрицательная почвенная бактерия,
способная индуцировать образование волосовид-
ных корней (от англ. hairy roots) на месте поране-
ния у высших растений, в особенности у двудоль-
ных (Кулаева и др., 2006; Кузовкина, Вдовитчен-
ко, 2011). Механизм индукции корнеобразования
обусловлен переносом Т-ДНК из Ri-плазмиды
A. rhizogenes в геном растения-хозяина. Различные
группы Ri-плазмид классифицируют в соответ-
ствии с их способностью определять синтез трех
основных опинов, которые используются агро-
бактериями в качестве питательных веществ: аг-
ропина, маннопина и кукумопина. Наиболее из-
вестные штаммы A. rhizogenes агропинового типа
имеют два участка Т-ДНК: левый (TL-ДНК) и пра-
вый (TR-ДНК), которые независимо интегрируют-

ся в геном растения-хозяина (White, Nester, 1980;
Nemoto et al., 2009). TL-ДНК содержит 18 открытых
рамок считывания (ORF1–ORF18), из них 4 гена –
rolA, rolB, rolC и rolD, соответствующие ORF10,
ORF11, ORF12 и ORF15, составляют так называе-
мый корневой локус, ответственный за образова-
ние волосовидных корней (Павлова и др., 2013a;
White et al., 1983; Sarkar et al., 2018). rol-гены –
наиболее известные plast-гены (от “пластичности
развития”), название которых происходит от их
способности влиять на рост растений и изменять
его (Otten, 2018, 2020). Участок TR-ДНК содержит
гены, продукты которых участвуют в синтезе аук-
сина aux1 (tms1) и aux2 (tms2), опинов (mas1,
mas2), агропина (ags). Также в TR-ДНК есть гомо-
лог гена rolB, называемый rolBTR (рис. 1) (Nemoto
et al., 2009). До недавнего времени было известно
относительно небольшое количество участков
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Т-ДНК агробактерий. Однако из-за увеличения
усилий по полногеномному секвенированию в
настоящее время стало доступно около 400 после-
довательностей Agrobacterium, 350 из которых со-
держат участки Т-ДНК (Otten, 2021). Несколько
кластеров тесно связанных структур позволяют
предположить, что эволюция областей Т-ДНК про-
исходит путем медленной, прогрессивной эволю-
ции генных последовательностей, сопровождаемой
более быстрыми изменениями общей структуры
из-за рекомбинации между областями Т-ДНК раз-
ного происхождения (Otten, 2021). Обычно при
инфицировании растений агробактериями на-
следование Т-ДНК последующими поколениями
не происходит, однако обнаруженные природно-
трансгенные растения, содержащие в геноме по-
следовательности, гомологичные Т-ДНК Agro-
bacterium spp. (Павлова и др., 2013a; Matveeva,
2018), наводят на мысль, что это не всегда так. Ве-
роятнее всего, эти природно-трансгенные расте-
ния возникли в результате регенерации из гене-
тически трансформированных агробактериями
клеток растений. Нельзя также исключать того,
что у предков этих растений могли быть транс-
формированы генеративные ткани (Матвеева,
Сокорнова, 2017). На настоящий момент наибо-
лее изученной группой природно-трансгенных
растений являются представители р. Nicotiana L.
Тот факт, что эти растения в течение длительных
этапов эволюции сохраняют трансгены агробак-
терий в геноме в малоизмененном виде наводит
на мысль о выполнении этими генами важных био-
логических функций. Хорошо известно, что экс-
прессия генов корневого локуса влияет на гормо-
нальный баланс, биосинтез вторичных метабо-
литов, рост и стрессоустойчивость растений
(Хафизова, Матвеева, 2021), однако биологиче-
ские функции rol-генов не до конца ясны даже
для специалистов, так как эти функции довольно
многообразны и все еще остаются малоизучен-
ными. Обзорные статьи о возможных биологиче-
ских функциях rol-генов ранее уже публикова-
лись в русскоязычной литературе (Павлова и др.,
2013а). Некоторые аспекты функций rol-генов так-
же были рассмотрены в обзорах (Матвеева, 2021;
Хафизова, Матвеева, 2021). Целью данной обзор-
ной статьи является рассмотрение и обобщение

имеющихся на сегодня данных о биологической
роли rol-генов в волосовидных корнях, трансфор-
мированных растениях и в природно-трансген-
ных растениях. Знания о биологических функци-
ях генов агробактерий могут быть использованы
при планировании экспериментов по созданию
трансгенных и редактированных растений с хо-
зяйственно-ценными признаками.

ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О СТРУКТУРЕ rol-ГЕНОВ 
И РЕГУЛЯЦИИ ИХ АКТИВНОСТИ

Ген rolA состоит из 300 п.н. (Dilshad et al., 2021)
и обнаружен в Ri-плазмидах всех изученных штам-
мов A. rhizogenes, причем N-конец кодируемого им
белка у разных штаммов консервативен, а С-конец
может варьировать. Белок RolA имеет молекуляр-
ную массу 11.4 кДа, изоэлектрическую точку 11.2,
состоит из 100 аминокислот, является неинтеграль-
ным, но ассоциированным с мембраной белком
(Vilaine et al., 1998). Есть сведения, что он может
регулировать экспрессию различных генов в рас-
тениях посредством взаимодействия с ДНК (Пав-
лова и др., 2013a). Промотор rolA состоит из трех
функциональных доменов: A (–638…–477 п.о.),
B (–473…–366 п.о.), C (–366…–200 п.о.) (Guiv-
arch et al., 1996). При последовательном удалении
каждого из этих доменов отмечено уменьшение
содержания транскрипта rolA, вплоть до его от-
сутствия. Регуляция экспрессии гена осуществ-
ляется путем совместной работы этих доменов.
Наличие домена А обусловливает экспрессию ге-
на только в листьях, в то время как его делеция при-
водит к накоплению белка только в корнях и стеб-
лях. Домен А включает цис-регуляторные участки
ауксин-регулируемых и светоиндуцируемых ге-
нов, которые могут участвовать в регуляции тран-
скрипции (Павлова и др., 2013a). Имеются сведе-
ния об ингибирующем действии домена А на доме-
ны В и С (Guivarch et al., 1996). В результате анализа
структуры rolA из разных штаммов в -некодирую-
щей области был выявлен интрон (85 п.н.), обла-
дающий высокой консервативностью. Стоит отме-
тить, что rolA – единственный rol-ген, содержащий
интрон, в пределах которого расположена последо-
вательность, характерная для бактериального про-
мотора. Следовательно, функция этого интрона со-
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Рис. 1. Структурная организация Т-ДНК A. rhizogenes. Светло-серым цветом показаны онкогены; серым – гены син-
теза: mas1, mas2 – опинов, aux1, aux2 – ауксина, ags – агропина; темно-серым − гены с неизвестной функцией; назва-
ния генов указаны над/под стрелками (по: Ozyigit et al., 2013, модифицировано).
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стоит в регуляции дифференциальной экспрес-
сии rolA у бактерий и трансформированных
растений (Pandolfini et al., 2000).

Ген rolB включает 777 п.н. и кодирует белок,
который состоит из 259 аминокислот и имеет мо-
лекулярную массу 30 кДа (Dilshad et al., 2021).
Промотор rolB состоит из пяти доменов (A, B, C,
D, E), каждый из которых взаимодействует с рас-
тительными факторами транскрипции и спосо-
бен модулировать работу этого гена в зависимо-
сти от типа ткани, гормональных сигналов и стадии
развития. Наличие всех доменов одновременно
обусловливает экспрессию rolB в клетках различ-
ных тканей корня. Выявлено, что отсутствие в
промоторе домена А способствует ингибирова-
нию экспрессии в протодерме и корневом чехли-
ке, а доменов B и E подавляет работу гена в клет-
ках меристемы. Домен D ответственен за экспрес-
сию rolB в первичной коре, а домен С – за
экспрессию во внутренних меристемах, одновре-
менно подавляя ее в протодерме (Capone et al.,
1994). Регуляция транскрипции rolB основана на
действии домена B (–341…–306), в случае деле-
ции которого ген не экспрессируется в меристе-
мах и не индуцируется ауксинами. В домене B рас-
положена высококонсервативная у разных штам-
мов A. rhizogenes последовательность ACTTTA
(‒312…–307), представляющая собой цис-регуля-
торный элемент индукции экспрессии rolB аукси-
нами (Baumann et al., 1999). Имеются сведения,
что в регуляции экспрессии агробактериальных
онкогенов у трансгенных растений участвуют рас-
тительные транскрипционные факторы (ТФ). Так,
к примеру, NtBBF1 у Nicotiana tabacum L. относится
к белкам, содержащим одиночный цинковый палец
и Dof-домен. NtBBF1 обладает сродством к регуля-
торным последовательностям в промоторной обла-
сти rolB и может связываться с доменом B, изменяя
экспрессию гена (Павлова и др., 2013а; Yanagisawa,
2004). RBF1 способен взаимодействовать с по-
следовательностью, удаленной на расстоянии
‒553…–530 от старт-кодона, регулируя экспрес-
сию rolB в немеристематических клетках корня.
Сайт связывания транскрипционного фактора по-
чти полностью перекрывается с доменом A, что
указывает на взаимосвязь связывания и транскрип-
ционной активности rolB в клетках корня (Filetici
et al., 1997). Биохимические функции RolB оста-
ются не до конца выясненными. Ранее предпола-
галось, что белок RolB обладает β-глюкозидазной
активностью и может гидролизовать конъюгаты
эндогенного ауксина и увеличивать концентра-
цию свободного гормона. Однако эта биохимиче-
ская модель не подтвердилась в ходе дальнейших
исследований. Более того, у rolB-трансформантов
не фиксировалось изменение в концентрации
ауксинов, их транспорте и метаболизме. Но во
многих случаях подтверждалась положительная
обратная связь между ауксинами и RolB (Otten,
2018). Сообщалось, что RolB стимулирует связы-
вание ауксина с мембранами растений табака,
причем это связывание может быть заблокирова-
но антителами к RolB, однако эта серия исследо-

ваний не продолжена и выводы делать пока рано
(Otten, 2018). Что касается субклеточной локали-
зации, имеются убедительные данные о том, что
RolB способен связываться с ядерными белками-
импортерами и благодаря этому может локализо-
ваться в ядре, выполняя там неизвестные функ-
ции (Moriuchi et al., 2004).

Ген rolC состоит из 540 п.н. и характеризуется
высокой консервативностью у разных штаммов аг-
робактерий (Intrieri, Buiatti, 2001). Белок RolC имеет
молекулярную массу 20 кДа, состоит из 180 амино-
кислот (Dilshad et al., 2021). На сегодня вопрос о
биохимической активности белка RolC остается
не закрытым. Сообщалось, что этот белок у A. rhi-
zogenes штамма A4 способен высвобождать цито-
кинины из конъюгатов с N- и O-глюкозидами,
обладая β-глюколитической активностью. Причем
лишь немногие глюкозиды являются потенциаль-
ными субстратами для белка: только O- и N3-глю-
козиды могут расщепляться, как у N. tabacum, а N7-
и N9-глюкозиды – нет (Matveeva et al., 2015). Од-
нако учитывая то, что корни rolC-трансформиро-
ванных табаков не отличаются по чувствительности
к цитокининам от обычных корней (Faiss et al.,
1996) и ряда других данных (Otten, 2018), гипотеза
цитокинин-β-глюкозидазы пока не подтвержда-
ется. С другой стороны, недавно получены дан-
ные о позитивном влиянии белка RolC на содер-
жание 2-изопентиладенина, обладающего цито-
кининовой активностью (Alcalde et al., 2022).
Субклеточную локализацию RolC исследовали с
помощью транзиентной экспрессии в Nicotiana ben-
thamiana Domin., и конфокальные изображения
показали, что RolC растворим и локализуется в
цитоплазме, но также способен проникать в ядро
(Favero et al., 2021). В промоторе rolC находится
активируемый сахарозой цис-регуляторный эле-
мент, который расположен на расстоянии
‒135…–94 от точки инициации транскрипции.
Сахароза выполняет функцию сигнальной молеку-
лы, которая индуцирует работу трансгена в про-
водящей системе и является субстратом для
белка RolC (Yokoyama et al., 1994). Иногда эти ре-
зультаты связывают с возможной функцией RolC
в качестве участника или регулятора метаболизма
сахарозы, но механизм остается неизвестным
(Хафизова, Матвеева, 2021; Otten, 2018). Имеются
данные о наличии двух цис-регуляторных участков:
myb-response elements (AACG/TG) и С-related ele-
ments (CCGAC) в промоторе rolC, участвующих в
формировании ответа растений на действие
стрессовых факторов (Хафизова, Матвеева, 2021).

Ген rolD состоит из 1032 п.н. и кодирует белок
из 344 аминокислот (Dilshad et al., 2021). Промо-
тор гена – ауксин-регулируемый и содержит, как
и промотор rolB, Dof-домен (Altamura, 2004). Из-
вестно о гомологичности последовательностей
rolD и гена орнитинциклодеаминазы (ocd), фермен-
та, осуществляющего превращение L-орнитина в
L-пролин, однако точных доказательств фермен-
тативной активности для RolD пока нет (Dilshad
et al., 2021). Стоит отметить, что последователь-
ность ocd включена в Т-ДНК A. rhizogenes, однако
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бактерией не используется для деградации опи-
нов, поскольку у нее появились цис-регуляторные
мотивы, позволяющие гену фермента экспресси-
роваться только в растительных клетках (Павлова
и др., 2013a).

Что касается природно-трансгенных расте-
ний, то впервые такие виды описаны у р. Nicotiana
(White et al., 1983), а спустя 30 лет – у рр. Linaria Mill.
и Ipomoea L. (Matveeva et al., 2012; Kyndt et al.,
2015). В 1983 г. Уайтом с соавт. установлено, что
сходство между последовательностями клеточ-
ной Т-ДНК Nicotiana glauca Graham (gT) и Т-ДНК
A. rhizogenes составляет 80% (White et al., 1983). По-
следовательности N. tabacum, гомологичные rol-ге-
нам, были названы trol-генами (Meyer et al., 1995).
На настоящий момент наиболее изучены некото-
рые клеточные rol-гены из р. Nicotiana: NgrolB
(Aoki, Syono, 1999), NgrolC (Nagata et al., 1995) из
N. glauca, а также trolC (Mohajjel-Shoja et al., 2011)
из N. tabacum. В литературе обсуждается гипотеза
о ключевой роли горизонтального переноса генов
в возникновении trol-генов у представителей Ni-
cotiana (Матвеева, 2015, 2021), в чем трудно усо-
мниться. Что касается распространенности этого
явления, то согласно недавним исследованиям,
около 7–10% видов покрытосеменных могут яв-
ляться естественными трансформантами и нести
различные последовательности клТ-ДНК (клеточ-
ная Т-ДНК) (Matveeva, Otten, 2019). Гены, имею-
щие рамки считывания ORF11, ORF12, ORF13,
ORF14, ORF15, входящие в клТ-ДНК представите-
лей N. glauca (Matveeva, 2018), были названы
NgrolB, NgrolC, NgORF13, NgORF14 и NgrolD соот-
ветственно (Матвеева, 2015). Нагата с соавт.
(1995), изучая свойства генетически обусловлен-
ных опухолей на листьях табака, предположили,
что экспрессия генов Ngrol тканеспецифична и
присутствует как в исходных, так и в опухолеобра-
зующих гибридах. Нужно отметить, что во время
регенерации опухолевых тканей наблюдалось по-
степенное снижение экспрессии генов. На осно-
вании полученных результатов авторы предполо-
жили, что NgrolB участвует в генетическом кон-
троле образования опухолей у данного вида
растений на стадии митоза, а NgrolC – на стадии
дифференцировки тканей (Nagata et al., 1995). С
другой стороны, обнаружение экспрессии генов
не только в исходных видах, но и в опухолевых ги-
бридах подвергает сомнению их роль в процессе
образования опухолей (Lemcke, Schmulling, 1998).
Группой исследователей (Aoki, Syono, 1999) мето-
дом секвенирования доказано наличие двух нон-
сенс-мутаций в гене NgrolB, которые в процессе
эволюции могли способствовать утрате проявле-
ния волосовидных корней у растений N. glauca. Ве-
роятнее всего предковые формы растения, со-
держащие полную последовательность гена,
образовывали волосовидные корни. Таким обра-
зом, обнаруженная в ходе направленного мутаге-
неза восстановленная последовательность (48
п.н.) может иметь решающее значение для индук-
ции корней геном NgrolB. Необходимо отметить,
что активность гена NgrolC сохранилась со времен

первоначальной трансформации предковых видов
табака, при этом регуляция работы этих генов осу-
ществляется гормонами, например, ген NgrolB –
ауксин-зависимый (Ichikawa, Syono, 1991). Ана-
лиз изменения нуклеотидных последовательно-
стей показал высокую консервативность нуклео-
тидных последовательностей (93.5–98.5%) генов
rolB, rolC, ORF13 и ORF14 у Nicotiana сordifolia
Phil., и N. glauca, возможно, обусловленную пере-
опылением между данными видами (Intrieri, Bui-
atti, 2001). Однако позднее было обнаружено, что
нуклеотидные последовательности этих генов все
же отличаются от ранее описанных, а сходство по
нуклеотидной последовательности составило
всего 72% (Chen, Otten, 2017). В дальнейшем
представляется актуальным проведение секвени-
рования всей клТ-ДНК данных видов. Анализ
нуклеотидных последовательностей клТ-ДНК
между представителями подрода Tabacum р. Nico-
tiana продемонстрировал высокий уровень их сход-
ства, однако при сравнении с последовательно-
стями подрода Petunioides обнаружено его сниже-
ние с 68.6 по 66.3% для rolC и с 82.9 по 70.2% для
ORF13. ORF14, напротив, оказался высококон-
сервативным (94–97%) (Intrieri, Buiatti, 2001). Ме-
тодом ПЦР-анализа идентифицирована последо-
вательность клТ-ДНК у Nicotiana debneyi Domin и
N. cordifolia (Intrieri, Buiatti, 2001), однако эти дан-
ные противоречат результатам (Furner et al.,
1986), что может быть обусловлено изменчиво-
стью между сортами (Матвеева, 2015). С помо-
щью методов полногеномного секвенирования
получены сведения о наличии четырех инверти-
рованных повторов в геноме Nicotiana tomentosi-
formis L.: TA, TB, TC, TD, перенесенных из раз-
ных штаммов A. rhizogenes. Первая вставка, TA,
содержит гомологичные последовательности
A. rhizogenes 1724 микимопинового типа, гены
ORF14 и mis. Гомологичные гену микимопин-син-
тазы последовательности NgmisL и NgmisR обнару-
жены у N. glauca, N. tabacum, N. tomentosiformis и
Nicotiana tomentosa Ruiz & Pav., что свидетельству-
ет об общности происхождения их клТ-ДНК от
Ri-плазмиды микимопинового типа (Кулаева и
др., 2006). Вставка, названная TB, похожа на TA,
но имеет область, контролирующую синтез ман-
нопина и агропина. TC включает последовательно-
сти, сходные с TL-ДНК штамма А4 A. rhizogenes,
фрагмент, сходный с геном октопинсинтазы (ocl)
и c-подобные гены, характерные для A. tumefa-
ciens. Вставка TD похожа на TC, но несет ген, по-
добный ORF14 и ген с неизвестной функцией –
ORF511 (рис. 2а) (Chen, Otten, 2017). В результате
поиска клТ-ДНК у родственных видов Nicotiana
обнаружена делеция в центральной части последо-
вательности TA и отсутствие TC у N. tabacum сорта
Basma/Xanthi (Матвеева, 2015). Делеция TC, вы-
явленная у трех сортов N. tabacum, может быть
обусловлена ее наличием у предковой формы N. to-
mentosiformis или является результатом гибридиза-
ции N. tomentosiformis × Nicotiana sylvestris Speg. &
Comes (Матвеева, Сокорнова, 2017). Вставки TA,
TB и TD не обнаружены у Nicotiana otophora L., од-
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нако имеется последовательность ТЕ, включающая
смесь участков, похожих на гены A. vitis, A. tumefa-
ciens и A. rhizogenes (Матвеева, 2015). В литературе
описаны данные о многократной трансформации
растений табака, позволяющие оценить возраст
инвертированных повторов в геноме. Так, вставка
TC считается наиболее древней, затем клТ-ДНК из
N. glauca, далее ТB, ТD и ТА (Матвеева, 2015). ТС,
вероятно, первоначально попала в геном предков
секции Tomentosae, давшей начало следующим ви-
дам: N. tomentosiformis, Nicotiana kawakamii Y. Ohashi,
N. tomentosa, N. otophora, Nicotiana setchellii Goodsp.
Вставка TB появилась в геноме предковой формы
видов N. tomentosiformis, N. kawakamii, N. tomentosa.
TD и ТА считаются наиболее молодыми вставками,
поскольку обнаружены только у двух представите-
лей N. tomentosiformis и N. kawakamii (Матвеева, Со-
корнова, 2017; Chen, Otten, 2017). Предполагается,
что горизонтальный перенос trol-генов от агро-
бактерий в геном представителей р. Nicotiana про-
изошел на раннем этапе эволюции около 5 млн л. н.
(Матвеева, 2013). Дальнейшие поиски клТ-ДНК в
геномах более сотни видов двудольных привели к
обнаружению двух копий последовательностей
Т-ДНК A. rhizogenes у Linaria vulgaris Mill., органи-
зованных как несовершенные повторы. Анализ
этих копий методом “прогулки по хромосоме”
показал наличие последовательностей, получив-
ших названия: LvORF2, LvORF3, LvORF8, LvrolA,
LvrolB, LvORF13, LvORF14 и Lvmis. Левая копия
клТ-ДНК, кроме ранее описанных генов, содер-
жит гомолог агробактериального гена агроцино-
пинсинтазы (acs) (рис. 2б) (Matveeva et al., 2012).
Согласно последней классификации, в пределах
р. Linaria выделяют 7 основных секций (Linaria,
Speciosae, Diffusae, Supinae, Pelisserianae, Versicol-
ores и Macrocentrum), из которых клТ-ДНК, а имен-
но сайт ее интеграции в геном, совпадает только у
Linaria и Speciosae. Полученные результаты ука-
зывают на монофилетическое происхождение дан-
ных секций рода (Matveeva, Lutova, 2014). К настоя-
щему времени, помимо L. vulgaris, детально охарак-
теризована клТ-ДНК у L. genistifolia spp. dalmatica
(L.) Maire & Petitm. (Павлова и др., 2013b). На осно-
вании полученных данных было высказано пред-
положение, что трансформация предковых форм
льнянки произошла около 1.5–2 млн л. н. (Матве-
ева, 2013).

С помощью молекулярно-генетических ме-
тодов установлено наличие двух типов вставок
клТ-ДНК у батата Ipomoea batatas L. – IbT-ДНК1
и IbT-ДНК2. Первая вставка (22146 п.н.) содержит
гены триптофан-2-монооксигеназы (iaaM), индол-
3-ацетамида гидролазы (iaaH), С-белка (С-Prot) и
агроцинопинсинтазы (acs) Agrobacterium spp, а
также дефектную копию гена iaaM в обратной
ориентации. Стоит отметить, что эта инсерция
обнаружена во всех исследуемых культурных раз-
новидностях батата, но не обнаружена у близко-
родственных дикорастущих форм. Вторая вставка
включает 5 интактных ORF, содержащих последо-
вательности, аналогичные генам: ORF14, ORF17n,
rolB, rolC, ORF13, ORF18 (рис. 2в), и обнаружена у

45 из 217 генотипов, как культурных, так и дикорас-
тущих видов батата (Матвеева, 2015; Kyndt et al.,
2015). В процессе эволюции клТ-ДНК претерпе-
вала различные изменения, в том числе делецию
некоторых фрагментов и инсерцию мобильных
элементов (Матвеева, Сокорнова, 2017). Анализ
структуры вставок продемонстрировал их соответ-
ствие IbT-ДНК1 – TR-ДНК и IbT-ДНК2 – TL-ДНК
некоего штамма A. rhizogenes. Последовательность
ORF13 из IbT-ДНК2 обнаружена у I. trifida (Kyndt
et al., 2015), что свидетельствует о переносе
клТ-ДНК от предковой формы в процессе видо-
образования или в результате межвидовой гибри-
дизации I. batatas и I. trifida (Chen, Otten, 2017).
Недавно было показано, что гомолог онкогенов
rolB/rolC из батата, названный Ib-rolB/C не спосо-
бен индуцировать образование волосовидных кор-
ней, но в то же время способствует раннему цвете-
нию, изменяет морфологию листьев и способствует
преждевременному старению листьев у транс-
генных растений Arabidopsis thaliana L. Heynh.
(Shkryl et al., 2022).

Общность структуры клТ-ДНК природно-
трансгенных растений обусловлена ее организа-
цией в виде повторов. Имеются сведения, что ин-
вертированные повторы способны образовывать
вторичные структуры, которые снижают уровень
экспрессии генов. Высокий уровень экспрессии
генов клТ-ДНК привел бы к серьезному сбою в
гормональной регуляции. Таким образом, орга-
низация клТ-ДНК в виде повторов способствова-
ла ее сохранению в ряду поколений благодаря
снижению чувствительности к действию гормо-
нов (Матвеева, Сокорнова, 2017). В последующие
годы Матвеевой с соавт. (2021) методами полноге-
номного секвенирования и биоинформатики иден-
тифицированы клТ-ДНК у новых родов двудоль-
ных: Eutrema, Arachis, Nissolia, Quillaja, Euphorbia,
Parasponia, Trema, Humulus, Psidium, Eugenia, Juglans,
Azadirachta, Silene, Dianthus, Vaccinium, Camellia и
Cuscuta. Можно полагать, что дальнейшие иссле-
дования будут способствовать увеличению этого
списка. Необходимо отметить, что родственные
rol-генам plast-гены обнаруживаются не только у
агробактерий и природно-трансгенных растений,
но и у других представителей Rhizobiaceae и гри-
бов, особенно среди тесно взаимодействующих с
растениями, однако о функциях этих plast-генов
пока ничего не известно (Otten, 2018).

МОРФОГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
ЭФФЕКТЫ rol-ГЕНОВ

Трансформация растений, опосредованная
A. rhizogenes, в течение последних 4 десятилетий
применялась во многих исследованиях в основ-
ном с целью индукции признака компактного га-
битуса и сниженного роста, например, у декора-
тивных растений (Favero et al., 2021). При этом
отмечается, что наибольшего эффекта удается
добиться именно при использовании всех четы-
рех rol-генов, по сравнению с использованием от-
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дельных rol-генов. Экспрессия rol-генов может
быть полезной для улучшения архитектуры кор-
невой системы, например, у комнатных растений
(Favero et al., 2022). Продукты rol-генов могут сти-
мулировать увеличение биомассы корней, что по-
лезно для растениеводства, особенно для корне-
плодов или растений, корни которых использу-
ются для извлечения вторичных метаболитов
(Favero et al., 2022). С другой стороны, стимуля-
ция роста корней безусловно будет полезной для
увеличения засухоустойчивости культурных рас-
тений за счет лучшей разветвленности и скорости
роста корней. Также у трансгенных по rol-генам
растений повышается способность к укорене-
нию, что очень важно при вегетативном раз-
множении растений, особенно при черенкова-
нии (Favero et al., 2022).

Экспрессия rolA увеличивает чувствительность
к ауксину в период цветения, стимулирует корне-
образование и рост корней (Кулаева и др., 2006).
С другой стороны, экспрессия rolA в табаке может
приводить к резкому снижению количества неко-

торых гормонов, таких как цитокинины, аукси-
ны, гибберелловая и абсцизовая кислоты (АБК). Со
снижением содержания гиббереллинов, к примеру,
связывают карликовость, сморщивание листьев и
другие аномалии развития (Sinkar et al., 1988). Но
несмотря на снижение содержания фитогормонов,
трансформанты могут проявлять повышенную чув-
ствительность к некоторым из них, например к
ауксинам (Maurel et al., 1991). Белок RolA у боль-
шинства видов растений приводит к формирова-
нию морщинистых листьев, мелких плодов, ли-
шенных семян, к более низкому проценту укорене-
ния, а также снижению жизнеспособности пыльцы
(Sarkar et al., 2018). Хорошо известно, что феноти-
пические проявления rol-генов зависят от транс-
формируемого ими растения и особенно от того,
под каким промотором работает ген (Хафизова,
Матвеева, 2021; Kurioka et al., 1992; Giovannini et al.,
1999). К примеру, экспрессия rolA с нативным про-
мотором обусловливает появление карликовости,
мелких морщинистых листьев, коротких междоуз-
лий и уплотненного соцветия (Schmulling et al.,

Рис. 2. Структурная организация клТ-ДНК у представителей Nicotiana (а), Linaria (б) и Ipomoea (в). Светло-серым цветом
показаны онкогены, серым − гены синтеза опинов, черным − гены с неизвестной функцией, названия генов подписаны
над прямоугольниками. gT, TA, TB, TC, TD – типы клТ-ДНК у представителей Nicotiana. IbT-ДНК1, IbT-ДНК2 – типы
вставок клТ-ДНК у I. batatas (по: Матвеева, Сокорнова, 2017, модифицировано).
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1988). В то время как трансформанты N. tabacum,
несущие этот же ген под контролем 35S CaMV-про-
мотора, становятся низкорослыми с темно-зеле-
ными морщинистыми листьями, с поздним цве-
тением и уменьшенным количеством цветков
(Dehio et al., 1993).

В 1985 г. впервые была установлена важная
роль rolB в образовании придаточных корней у
различных эксплантов (White et al., 1985). Позже
было подтверждено, что конструкции, несущие
этот трансген, способны индуцировать диффе-
ренцировку корней на разных тканях. Считалось,
что именно rolB играет ключевую роль в корнеоб-
разовании, поскольку трансформация растений
всеми остальными онкогенами, не приводила к
неопластическому росту, а встраивание в геном
растений rolB способствовало обильному образо-
ванию волосовидных корней даже без других rol-
генов (Spena et al., 1987; Bulgakov et al., 2002). С
другой стороны, в волосовидных корнях N. ta-
bacum уровень экспрессии гена rolC был много-
кратно выше, чем у гена rolB (Гумерова и др.,
2018), что говорит о важной роли rolC в индукции
волосовидных корней. rolB-трансформанты по-
казали высокий процент укоренения в отсутствии
ауксина, что свидетельствует о достаточном уровне
в них эндогенного гормона или же об изменении
чувствительности к гормону (Welander et al., 1998).
Известно, что добавление ауксина в среду инду-
цирует образование корней на поверхности не-
трансформированных растений, однако фенотип
трансформированных rolB растений сильно отли-
чается: усиленное укоренение, короткий стебель,
апикальное доминирование, укороченные меж-
доузлия, мелкие и широкие листья измененной
формы, ранний некроз розеточных листьев, боль-
шие соцветия, раннее цветение, снижение жиз-
неспособности пыльцы, раннее созревание пло-
дов, партенокарпические плоды, а также неболь-
шой размер и меньшее количество плодов (Sarkar
et al., 2018). rolB-трансформанты Glycine max L.
продемонстрировали несколько вариаций фено-
типа: карликовые и полукарликовые формы, ано-
мальный рост стебля, короткие междоузлия, листья
и стебли от светло-зеленого до желто-зеленого цве-
та (Zia et al., 2010). В присутствии ауксина в среде
трансформированные побеги образовывали кал-
лусы, кроме того, отмечалось снижение процента
укоренения и количества корней, что может быть
связано с увеличением чувствительности к гор-
мону (Welander et al., 1998). Однако однозначные
выводы пока делать рано, так как имеются дан-
ные о том, что у трансформантов чувствитель-
ность к гормону не увеличена (Otten, 2018). Сооб-
щалось о влиянии уровня экспрессии rolB на рост
каллуса трансформированных растений, обнару-
жено, что низкий уровень поддерживает рост
культуры, а высокий – ингибирует, вызывая не-
кроз клеток. При обработке каллуса ингибитором
тирозинфосфатазы действие rolB на рост блоки-
ровалось, тем самым подтверждая роль дефосфо-
рилирования тирозина в регуляции роста и вто-
ричного метаболизма растений (Kiselev et al.,

2007; Shkryl et al., 2007). Необходимо отметить,
что еще ранее высказывались предположения о
тирозинфосфатазной активности белка RolB
(Filippini et al., 1996), однако с учетом ряда полу-
ченных позднее результатов эта модель пока не
может быть принята (Otten, 2018). Недавние ис-
следования еще раз подтвердили основные мор-
фогенетические эффекты rolB, причем в наиболь-
шей степени у растений, содержащих единствен-
ную копию гена с высоким уровнем его экспрессии
(Favero et al., 2021).

Ген rolC является наиболее изученным из груп-
пы генов корневого локуса, что обусловлено
способностью индуцировать корнеобразование
на поверхности эксплантов, как под нативным
(Schmülling et al., 1988; Palazon et al., 1998), так и
под контролем 35S CaMV-промотора (Atropa bel-
ladonna L.) (Bonhomme et al., 2000). Нужно отме-
тить, что действие этого гена под контролем на-
тивного промотора тканеспецифично, и его актив-
ность меняется с возрастом растения. Экспрессия
гена rolC максимальна в корнях и уменьшается в ря-
ду корни–стебель–цветки–листья (Павлова и др.,
2013а; Guivarch et al., 1996). Промотор RolC акти-
вен во флоэме, стимулируется сахарозой и аукси-
ном, что может говорить о связи его белкового
продукта с метаболизмом сахарозы (Otten, 2018).
Хозяйский ген trolC N. tabacum экспрессируется в
молодых листьях и кончиках побегов, а не в ста-
рых листьях или корнях, подавляется ауксином и
индуцируется цитокинином (Meyer et al., 1995).
Однако нами ранее была выявлена экспрессия ге-
на trolC именно в ауксин-индуцированных адвен-
тивных корнях N. tabacum, тогда как у нативных
культур корней его экспрессия не обнаружива-
лась (Гумерова и др., 2018).

На листовых эксплантах каланхоэ данный ген
не индуцировал корнеобразование, однако при
экспрессии совместно с rolB способствовал обра-
зованию корней (Хафизова, Матвеева, 2021; Spe-
na et al., 1987; Schmülling et al., 1988). В литературе
описано корнеобразование у Panax ginseng C.A.
Meyer и Rubia cordifolia L. в отсутствии или при-
сутствии ауксина в среде под действием гена rolC
с 35S CaMV-промотором (Bulgakov et al., 1998,
2002). У трансформированных растений Dianthus
caryophyllus L. наблюдали регенерацию побегов и
корней, обусловленную ауксиновым и цитокини-
новым эффектами этого гена (Casanova et al.,
2005). Помимо корнеобразования, rolC влияет на
рост и морфологию трансгенных корней, они ха-
рактеризуются быстрым плагиотропным ростом с
образованием боковых ответвлений (White et al.,
1985; Schmülling et al., 1988; Palazon et al., 1998;
Bonhomme et al., 2000). Известно, что морфогене-
тические эффекты rolC обусловлены уровнем его
экспрессии и видом трансформированного рас-
тения. Так, rolC-трансформанты под контролем
нативного промотора характеризовались сниже-
нием длины побегов и апикального доминирова-
ния, уменьшением площади листовой пластин-
ки, усиленным ветвлением, измененной морфо-
логией листа, небольшими по размеру плодами
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по сравнению с нетрансформированными расте-
ниями (Sarkar et al., 2018). В то же время транс-
формированные растения A. belladonna под контро-
лем нативного промотора не проявляли каких-либо
морфологических различий по сравнению с диким
типом (Kurioka et al., 1992). Группой исследовате-
лей доказано, что карликовость rolC-трансформи-
рованных растений связана не только с действием
ауксинов и цитокининов, но и других классов гор-
монов. Укороченные междоузлия и усиление боко-
вого ветвления свидетельствуют об увеличении ци-
токининовой активности (Schmülling et al., 1988), а
раннее цветение и карликовость могут быть обу-
словлены снижением содержания гибберелловой
кислоты или чувствительности к этому гормону
(Sarkar et al., 2018). Предполагалось, что rolC по-
вышает чувствительность клеток к цитокининам
и предшественникам этилена, а также снижает ее
к ауксину и АБК (Schmülling et al., 1993). С другой
стороны, измерение трансмембранной гиперпо-
ляризации в ответ на ауксин показало, что прото-
пласты табака, имеющие в своем геноме rolC, бо-
лее чувствительны к ауксинам, чем их аналоги ди-
кого типа (Maurel et al., 1991; Mohajjel-Shoja et al.,
2011). Снижение содержания АБК (Nilsson et al.,
1993; Fladung et al., 1997; Bettini et al., 2010) и эти-
лена (Martin-Tanguy et al., 1993), наблюдаемое у
rolC-трансформантов, может быть причиной по-
вышенной транспирации (Хафизова, Матвеева,
2021; Fladung et. al., 1992). Выявлена также важная
роль rolC в индукции соматического эмбриогене-
за: так в результате трансформации P. ginseng этим
геном под контролем 35S CaMV-промотора обра-
зовывались соматические зародыши, кроме того,
такой же эффект наблюдали при введении гена в
нетрансформированные каллусы на безгормо-
нальной среде (Sarkar et al., 2018).

На сегодня ген rolD является наименее изучен-
ным из rol-генов, что может быть обусловлено от-
сутствием существенных морфологических изме-
нений в результате его экспрессии: раннее отми-
рание стебля, мелкие листья изогнутой формы и
раннее цветение у N. tabacum, усиленное ветвле-
ние и увеличение количества соцветий у Solanum
lycopersicum L., повышенное образование придаточ-
ных корней и морщинистые листья у A. thaliana
(Mauro et al., 1996; Bettini et al., 2003; Falasca et al.,
2010; Sarkar et al., 2018). Раннее цветение rolD-
трансформированных растений обусловлено дей-
ствием продукта гена, катализирующего реакцию
превращения орнитина в пролин, а изменения кон-
центрации одного из метаболитов как раз обеспе-
чивает более ранний переход к генеративной фазе
(Dilshad et al., 2021). Известно, что пролиферация
пазушных меристем у rolD-трансформантов
обусловлена изменением соотношения цитоки-
нин/ауксин (Falasca et al., 2010). Повышенное со-
держание ауксина в среде с трансформированны-
ми растениями приводит к максимуму индукции
промотора rolD, а затем к ее снижению. Среди
описанных rol-генов только rolD, судя по всему,
не участвует в образовании волосовидных кор-
ней, к тому же некоторые штаммы A. rhizogenes мо-

гут не содержать данного гена (Mauro et al., 1996).
Выявлено, что rolD не является тканеспеци-
фичным, но его экспрессия регулируется в про-
цессе развития растения. rolD благодаря своим мор-
фологическим эффектам может использоваться с
целью получения карликовых форм Kalanchoe bloss-
feldiana Poelln., как одного из экономически важных
декоративных растений (Christensen et al., 2010).

Ряд исследований, направленных на создание
rolABC-трансформантов, демонстрируют различ-
ные морфогенетические эффекты, опосредован-
ные комбинированным действием этих трех ге-
нов. Так, на поверхности листовых эксплантов,
трансформированных A. tumefaciens с генами
rolABC под контролем нативного промотора, на-
блюдали образование волосовидных корней в от-
сутствии экзогенного гормона напрямую или кос-
венно посредством каллусообразования (Spena
et al., 1987; Palazon et al., 1998; Bonhomme et al.,
2000). Растения G. max, трансформированные ге-
нами rolA, rolB и rolC под контролем 35S CaMV-
промотора, демонстрировали усиленное укорене-
ние, изменение морфологии листьев в присутствии
ауксина и раннее цветение по сравнению с кон-
тролем (Zia et al., 2010). Трансформанты S. lycop-
ersicum характеризовались сходным с контролем
фенотипом: морщинистые листья и апикальное
доминирование, однако были обнаружены и от-
личительные признаки: мелкие цветки, тонкие
корни и снижение жизнеспособности пыльцы. В
результате трансформации растений Actinidia deli-
ciosa A. Chev. обнаружено формирование темно-зе-
леных морщинистых листьев и коротких междо-
узлий, а также повышенная укореняемость (Rugini
et al., 1991). Некоторые морфогенетические эффек-
ты rol-генов у разных видов растений представлены
в табл. 1.

ВЛИЯНИЕ rol-ГЕНОВ НА ВТОРИЧНЫЙ 
МЕТАБОЛИЗМ РАСТЕНИЙ

Культуры волосовидных корней-продуцентов
ценных вторичных метаболитов на настоящий мо-
мент являются одним из перспективных направле-
ний биотехнологии растений (Кузовкина, Вдо-
витченко, 2011; Кулуев и др., 2015). Получены
pRi-трансформированные каллусные культуры и
волосовидные корни у свыше 100 таксономиче-
ски разнообразных видов лекарственных расте-
ний (Sarkar et al., 2018). Что примечательно, со-
держание метаболитов в трансформированных
культурах корней, как правило, превышает тако-
вое в нативных (Murthy et al., 2008; Esam, 2011;
Jeeshna, Paulsamy, 2011). В недавнем исследова-
нии (Matvieieva et al., 2020) показано также, что
волосовидные корни Artemisia tilesii Ledeb. накапли-
вали не только больше флавоноидов, но и характе-
ризовались повышенной антиоксидантной актив-
ностью, чем нативные корни этого растения.

Известно, что rolA потенциально может высту-
пать в качестве индуктора вторичного метаболизма
растений (Rigden, Carneiro, 1999). Впервые роль rolA
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в продукции вторичных метаболитов была отме-
чена у трансформированных линий N. tabacum при
выработке никотина (Palazon et al., 1997). Другой
группой исследователей (Veremeichik et al., 2019) в
течение 10 лет были проведены исследования rolA-
трансформантов R. cordifolia. При культивировании
полученная каллусная культура продемонстрирова-
ла не только стабильный, но и превышающий рост,
по сравнению с нетрансформированными культу-
рами. Кроме того, обнаружено позитивное влия-
ние rolA на синтез антрахинонов при длительном
культивировании, что реализуется за счет актива-
ции биосинтеза руберитриновой кислоты. Ранее
были получены данные о высокой эффективно-
сти действия rolB на биосинтез антрахинонов, одна-
ко в условиях длительного культивирования имен-
но rolA обеспечивает высокую продуктивность ме-
таболита (Shkryl et al., 2007).

В ряде исследований описано, что rolB из всех
rol-генов оказывает наиболее сильное влияние на
вторичный метаболизм (Kiselev et al., 2007; Shkryl
et al., 2007; Dilshad et al., 2016). Так, содержание
антрахинонов в трансформированной каллусной
культуре R. cordifolia увеличилось в 15 раз по срав-
нению с диким типом (Shkryl et al., 2007; Dilshad
et al., 2021). В результате встраивания rolB в геном
Fagopyrum esculentum Moench. получена культура
волосовидных корней с повышенным содержа-
нием фенольной, хлорогеновой, p-гидроксибен-
зойной, р-анисовой и кофейной кислот, а также
общих фенолов (Ситар и др., 2013). Выявлено по-
вышенное содержание катехинов, пектинов, са-
понинов, протопектинов и дубильных веществ в
культуре волосовидных корней Astragalus penduli-
florus Lam. (Амброс и др., 2020). rolB-трансфор-
манты Vitis amurensis Rupr. характеризовались бо-
лее чем 100-кратным увеличением содержания
ресвератрола по сравнению с нетрансформиро-
ванными растениями (Kiselev et al., 2007). Транс-
формация Maackia amurensis Rupr. et Maxim. при-
вела к увеличению содержания изофлавоноидов в
1.5 раза (Grishchenko et al., 2016). В трансгенных
растениях Artemisia annua L. выявлено увеличение
содержания рутина и кофейной кислоты в 3 раза,
изокверцетина в 6 раз и кверцетина в 4 раза, по
сравнению с нативными корнями. Кроме того,
обнаружено повышение содержания фенолов и
флавоноидов в 1.5 раза по сравнению с диким ти-
пом (Dilshad et al., 2016). rolB-трансформирован-
ные растения Dionaea muscipula J. Ellis характери-
зовались повышенным содержанием фенольных
соединений, в том числе производного 1.4-наф-
тохинона, плюмбагина, салициловой, кофейной
и эллаговой кислот по сравнению с нетрансфор-
мированными (Makowski et al., 2021a).

Проведен ряд исследований, показывающих
индуцирование продуктом гена rolC синтеза вто-
ричных метаболитов, в том числе тропановых,
пиридиновых и индольных алкалоидов, гипсено-
зидов, антрахинонов, полифенолов и лактонов за
счет усиления биосинтетической способности и
стимуляции роста растения (Bulgakov, 2008; Sark-

ar et al., 2018). rolC-трансформированные корни
N. tabacum накапливали в 2 раза больше никотина, а
листья – в 3 раза (Palazon et al., 1997). При культиви-
ровании rolC-трансформированных каллусов Cy-
nara cardunculus L. обнаружено увеличение содержа-
ния полифенолов в 2–4 раза (Vereshchagina et al.,
2014). Содержание артемизинина в rolC-трансген-
ных растениях A. annua увеличилось в 4–4.6 раза по
сравнению с нативными корнями (Dilshad et al.,
2015b). В результате трансформации A. carvifolia
Buch генами rolB и rolC под контролем 35S CaMV-
промотора количественное содержание артеми-
зинина увеличилось в 3–7 раз и 2.3–6 раз соответ-
ственно (Dilshad et al., 2015a). Было продемон-
стрировано влияние rolC на количественное со-
держание флавоноидов за счет изменения уровня
экспрессии генов пути их биосинтеза. К примеру,
rolC-трансформанты продемонстрировали увели-
чение содержания рутина и кверцетина в 3 раза,
изокверцетина в 5 раз и кофейной кислоты в 2.6 ра-
за (Sarkar et al., 2018). У Catharanthus roseus L. была
выявлена отрицательная корреляция накопления
продукта rolC и образования индольных алкалои-
дов (Palazon et al., 1997). Для фармацевтической
промышленности большой интерес представляет
получение тропановых алкалоидов из альтерна-
тивных источников. Так, две серии линий воло-
совидных корней A. belladonna: первая транс-
формирована A. tumefaciens с геном rolC, а вто-
рая A. tumefaciens – с геном rolABC, спустя 4 нед.
культивирования продемонстрировали одинако-
вые средние значения общего выхода тропановых
алкалоидов по сравнению с контролем (Bonhom-
me et al., 2000). В волосовидных корнях P. ginseng
обнаружено высокое содержание гинзенозидов,
что соответствует верхнему пределу биосинтети-
ческой способности клеток (Bulgakov et al., 1998).
Растения Lactuca sativa L., трансформированные
rolC под контролем 35S CaMV-промотора, проде-
монстрировали увеличение содержания фенолов
и флавоноидов по сравнению с нетрансформиро-
ванными (Ismail et al., 2016). С другой стороны,
ген оказывал обратный эффект, ингибируя вто-
ричный метаболизм трансформированных расте-
ний Eritrichium sericeum Lehm. и Lithospermum eryth-
rhizon Sieb. et Zucc., тем самым снижая содержание
рабдозина и розмариновой кислоты в 2–3 раза по
сравнению с контролем (Bulgakov et al., 2005). Ис-
ходя из полученных данных, можно предположить,
что rolC может оказывать как стимулирующее, так и
ингибирующее действие на биосинтез вторичных
метаболитов (Sarkar et al., 2018). К примеру, rolC
может осуществлять дифференцированную регу-
ляцию различных метаболитов в пределах одного
и того же трансформированного растения, вызы-
вая повышение одного и уменьшение содержа-
ния другого соединения (Grishchenko et al., 2013).

На сегодня роль гена rolD в индукции синтеза
вторичных метаболитов изучена недостаточно,
однако имеются сведения, что он кодирует фермент
орнитинциклодеаминазу (Trovato et al., 2001). В ре-
зультате определения экспрессии гена PR-1 уста-
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Таблица 1. Морфогенетические эффекты rol-генов у разных видов растений (по: Хафизова, Матвеева, 2021; Ca-
sanova et al., 2005)

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Artemisia dubia Wall. Нативный/rolA Задержка роста Amanullah et al., 2016

Rehmannia glutinosa 
Libosch. f. hueichingensis 
Hsiao

Нативный/rolB Карликовость, укороченные меж-
доузлия, придаточные корни

Чжоу и др., 2009

Glycine max L. 35S CaMV/rolA Усиленное укоренение, раннее 
цветение

Zia et al., 2010

35S CaMV/rolC Карликовость, различные вариа-
ции морфологии листа, раннее 
цветение, меньшее количество 
цветков

Zia et al., 2010

35S CaMV/rolB Карликовые и полукарликовые 
формы, аномальный рост стебля, 
короткие междоузлия, листья и 
стебли от светло-зеленого до 
желто-зеленого цвета

Zia et al., 2010

Nicotiana tabacum L. Нативный/rolC Изменение формы листа, мелкие 
цветки

Schmülling et al., 1988;
Scorza et al., 1994;
Guivarch et al., 199635S CaMV/rolC Изменение формы листа, мелкие 

цветки, мужская стерильность, 
хлорозы

Rosa hybrida cv. Madame L. Нативный/rolC Кустистость, увеличение числа 
шипов и изменение цвета лепестков

Souq et al., 1996

Нативный/rolB Редукция боковых корней van der Salm et al., 1997

Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Короткие стебли, снижение апи-
кального доминирования, мелкие 
и морщинистые листья

van der Salm et al., 1997

Osteospermum ecklonis 
(DC.) Norl.

35S CaMV/rolC Увеличение количества цветков, 
листья бледно-зеленые

Giovannini et al., 1999; 
Allavena et al., 2000

Нативный/rolA, rolB Увеличение количества цветков, 
раннее цветение, листья темно-
зеленые

Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Увеличение количества цветков 
меньшего размера, раннее цветение

Atropa belladonna L. 35S CaMV/rolC Узкие бледно-зеленые листья, уве-
личение количества мелких цветков

Kurioka et al., 1992

Chrysanthemum × horto-
rum, сорт White Shadow 
W.Mill.

35S CaMV/rolC Узкие бледно-зеленые листья, уве-
личение количества мелких цвет-
ков, изменение формы лепестков

Mitiouchkina, Dolgov, 
2000

Chrysanthemum morifo-
lium Ramat.

35S CaMV/rolC Карликовость, укороченные меж-
доузлия, узкие бледно-зеленые 
листья, мелкие цветки

Mitiouchkina, Dolgov, 
2000

Dianthus caryophyllus L. 35S CaMV/rolC Кустистость, корнеобразование, 
увеличенное количество цветоносов

Casanova et al., 2004

Diospyros kaki Thunb. 35S CaMV/rolC Усиленное корнеобразование Koshita et al., 2002
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Pelargonium domesticum 
(Regals)., cv. Dubonnet

35S CaMV/rolC Мелкие цветки и листья, увеличе-
ние количества цветков

Boase et al., 2004

Petunia axillaris × P. hybrida 35S CaMV/rolC Кустистость, уменьшенные/увели-
ченные листья, увеличение коли-
чества листьев

Winefeld et al., 1999

Poncirus trifoliata L. Raf 35S CaMV/rolC Усиленное корнеобразование Kaneyoshi, Kobayashi, 
1999

Populus tremula L. Нативный/35S 
CaMV/rolC

Кустистость, сморщенные листья, 
поздний переход к покою

Tzfra et al., 1999

Solanum tuberosum L. 35S CaMV/rolC Стерильность мужских цветков, 
хлорозы, уменьшенный размер 
клубней, мелкие листья изменен-
ной формы

Schmulling et al., 1993

Brassica oleracea L. var. 
Italica

Нативный/rolC Короткие стебли, морщинистые 
листья

Abdullah et al., 2021

Salpiglossis sinuata Ruiz & 
Pav

Нативный/rolC Кустистость, мелкие цветки и листья Lee et al., 1996

Solanum lycopersicum L. Нативный/rolC Кустистость, меньший размер пло-
дов

Bettini et al., 2010

Begonia tuberhybrida Voss. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Карликовость, увеличенное коли-
чество морщинистых листьев, 
задержка цветения

Kiyokawa et al., 1996

Hypericum perforatum L. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Снижение фертильности, умень-
шение количества цветков

Komarovska et al., 2010

Kalanchoe blossfeldiana 
Poelln.

rolA, rolB, rolC, rolD Карликовость, небольшой размер 
цветка

Christensen et al., 2010

Lilium longiflorum Thunb. Нативный/rolA,
 rolB, rolC

Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие цветки, сниженная 
фертильность пыльцы

Mercuri et al., 2003

Limonium sp. L. Нативный/rolA, rolB, 
rolC

Короткие стебли и междоузлия, 
снижение апикального доминирова-
ния, мелкие и морщинистые листья, 
раннее цветение, мелкие цветки, 
сниженная фертильность пыльцы

Mercuri et al., 2001

Sinningia speciosa Baill. Нативный/rolA, rolB, 
rolC, rolD

Увеличенное количество цветоно-
сов, морщинистые листья, задержка 
цветения, усиленный рост корней

Desmet et al., 2020

Angelonia salicariifolia 
Humb. & Bonpl.

Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие листья, сниженная фер-
тильность пыльцы, сохраняется 
количество, размер и форма цветков

Koike et al., 2003

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Таблица 1.  Продолжение
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новлено, что защитные системы трансформиро-
ванных растений томата активизируются за счет
экспрессии rolD (Bettini et al., 2003).

Проведен ряд исследований, посвященных
комбинированному действию rol-генов под кон-
тролем нативных промоторов на вторичный ме-
таболизм у различных видов трансформирован-

ных растений. Так, в результате трансформации
R. cordifolia обнаружено, что каждый ген имеет свой
индивидуальный механизм активации биосинтеза
антрахинонов (Bulgakov et al., 2003). Растения Ajuga
bracteosa Wall. ex Benth., трансформированные кон-
струкцией rolABC, продемонстрировали увеличе-
ние содержания фитоэкдистероидов в 14.5 раз по

Antirrhinum majus L. Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, снижение апикального доми-
нирования с сильно разветвленными 
стеблями, более мелкие, широкие 
и короткие листья, увеличенное 
количество цветков, сниженная 
фертильность

Handa, 1992; Senior et al., 
1995; Hoshino, Mii, 1998

Catharanthus roseus L. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие междоузлия, морщини-
стые листья, сильное укоренение, 
изменение окраски цветков

Choi et al., 2004

Datura arborea L. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли и междоузлия, 
мелкие цветки, увеличение коли-
чества цветков меньшего размера 

Giovannini et al., 1997

Eustoma grandiflorum Raf. 
Shinners

Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, увеличение 
количества коротких междоузлий, 
мелкие и морщинистые листья, 
повышенная укореняемость, изме-
ненная форма венчика, снижен-
ная фертильность, измененный 
филлотаксис

Giovannini et al., 1996

Gentiana sp. L. Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междо-
узлия, уменьшенное апикальное 
доминирование, ветвистые стебли, 
мелкие и эллиптические, скручен-
ные или морщинистые листья, уси-
ленное укоренение, увеличенное 
количество цветков, раннее цветение

Momcilovic et al., 1997

Ipomoea trichocarpa Ell. 
Shinners

Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, мелкие и мор-
щинистые листья, различные 
вариации морфологии цветка, 
уменьшенное количество цветков, 
задержка цветения, нормальная 
фертильность пыльцы

Otani et al., 1996

Nierembergia scoparia 
Sendtn.

Т-ДНК A. rhizogenes Карликовость, короткие междоуз-
лия, мелкие и узкие листья, повы-
шенная укореняемость

Godo et al., 1997

Pelargonium sp. Т-ДНК A. rhizogenes Короткие стебли, увеличенное 
количество междоузлий и листьев, 
подавление цветения

Pellegrineschi, Davolio-
Mariani, 1996

Rudbeckia hirta L. Т-ДНК A. rhizogenes Морщинистые листья, усиленное 
ветвление корней, мелкие цветки

Daimon, Mii, 1995

Вид растения Промотор/ген Проявление Источник

Таблица 1.  Окончание
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сравнению с контролем (Kayani et al., 2016). rolABC-
трансформанты C. roseus характеризовались дву-
кратным увеличением аймалицина и алкалоидов
(Verma et al., 2012). Имеются сведения об эффек-
тивной агробактериальной трансформации рас-
тений Ocimum basilicum L., в результате которой в
культуре волосовидных корней обнаружено по-
вышенное содержание розмариновой кислоты и
фенолов (Sathasivam et al., 2022). Имеются сведе-
ния, что rol-гены способны индуцировать мета-
болизм запасных углеводов. К примеру, перенос
rolB и rolC в геном S. tuberosum стимулирует фор-
мирование крахмальных гранул в микроклубнях,
причем гены действуют, как антагонисты, изме-
няя размер и характеристики гранул в амилопла-
стах (Гукасян и др., 2001; Аксенова и др., 2010). В
результате трансформации растений G. max тремя
rol-генами в волосовидных корнях обнаружено по-
вышенное содержание крахмала и снижение глю-
козы, обусловленное ингибирующим действи-
ем A. rhizogenes на метаболизм источников углерода
(Okamoto, Ueki, 2022). Комбинированным действи-
ем rol-генов может быть объяснено также увеличе-
ние продукции полиизопрена (натуральный кау-
чук) в волосовидных корнях Taraxacum kok-saghyz
Rodin. по сравнению с нативными корнями этого
одуванчика (Кулуев и др., 2020), причем этот вто-
ричный метаболит выполняет важную роль в регуля-
ции устойчивости к биотическим стресс-факторам.

РОЛЬ rol-ГЕНОВ В РЕГУЛЯЦИИ РОСТА 
И СТРЕССОУСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ

Ген rolB способен активировать защитные си-
стемы растений в ответ на активные формы кис-
лорода (АФК), предотвращая гибель некротиче-
ских клеток, и уменьшать апоптотические симпто-
мы (Bulgakov et al., 2013). rolC-трансформированные
растения Rubia tinctorum L. и R. cordifolia демонстри-
ровали способность нейтрализовать действие АФК
путем активации синтеза антрахинонов (Хафизо-
ва, Матвеева, 2021). Выявлена роль rolC в регуля-
ции стрессоустойчивости растений путем акти-
вации MYB-факторов и C-связанных элементов,
регулирующих синтез вторичных метаболитов.
Обнаруживаемое при этом снижение содержания
АФК обусловливает устойчивость трансформиро-
ванных растений к стрессу (Павлова и др., 2013a;
Ganesan et al., 2012). Кроме того, получены данные о
2–3-кратном повышении устойчивости rolC-транс-
формантов к действию NaCl, холода и жары (Bulga-
kov, 2008). Имеются сведения о повышении устой-
чивости к фитопатогенам при экспрессии rol-генов.
К примеру, растения S. tuberosum, трансформиро-
ванные конструкцией 35S CaMV–rolC, продемон-
стрировали устойчивость к возбудителям гнили, а
трансформированная клубника была устойчива к
фитофторе (Хафизова, Матвеева, 2021). Интересно
отметить, что экспрессия каждого из rol-генов спо-
собствовала увеличению содержания АБК, главно-
го стрессового фитогормона в растениях (Alcalde
et al., 2022). Поэтому возможно rol-гены действу-

ют на стрессоустойчивость в том числе через вли-
яние на фитогормональный статус растений. Ра-
нее нами было показано, что трансгенные расте-
ния N. tabacum с конститутивной экспрессией
фрагмента гена trolC под контролем 35S CaMV-про-
мотора в антисмысловой ориентации характери-
зуются уменьшением темпов роста корней как
при нормальных условиях, так и при действии ги-
потермии и кадмия. Возможно, наличие в промо-
торной области гена trolC цис-регуляторных эле-
ментов, активируемых холодом, обусловливает по-
зитивное влияние этого plast-гена на рост корней в
условиях гипотермии (Кулуев и др., 2021). Накап-
ливаются данные о позитивном влиянии rol-генов
на стрессоустойчивость через влияние на компо-
ненты антиоксидантной системы. К примеру, экс-
прессия rolB способствует увеличению активности
супероксиддисмутазы и общего пула глутатиона
(Makowski et al., 2021b). RolB также может активи-
ровать экспрессию различных транскрипцион-
ных факторов, например, MYB и bHLH (Bulgakov
et al., 2016). Недавние исследования показывают,
что RolB модулирует метаболизм АФК (Vereme-
ichik et al., 2019) и влияет на экспрессию белков
шаперонного типа в трансформированных расти-
тельных клетках (Bulgakov et al., 2018).

ВОЗМОЖНЫЕ ФУНКЦИИ rol-ГЕНОВ 
В ПРИРОДНО-ТРАНСГЕННЫХ РАСТЕНИЯХ

На данный момент известно около 40 родов при-
родно-трансгенных растений (Matveeva, 2021), и их
число безусловно будет только расти. Значение
растительных rol-генов изучено слабо, еще предсто-
ит выяснить роль их экспрессии в развитии различ-
ных морфогенетических эффектов и формирова-
нии устойчивости растений к абиотическим и
биотическим факторам среды. Предполагается,
что гены, перенесенные от агробактерий, способ-
ствовали адаптации видов в ходе эволюции, при-
обретению преимуществ для конкуренции с ро-
дительскими организмами и выживанию в небла-
гоприятных условиях (Еникеев, 2018), поскольку
эти гены сохранились до наших дней без суще-
ственных изменений, очевидно за счет стабили-
зирующего отбора. Если бы rol-гены у природно-
трансгенных растений не выполняли никакой
функции, они бы накапливали мутации с той же
скоростью, что обнаруживается в межгенных про-
странствах клТ-ДНК (Павлова и др., 2013a). Пред-
полагается, что сохранение высокого уровня
сходства перенесенных последовательностей, а
также влияние трансгенов на чувствительность
трансформированных клеток к эндогенным гор-
монам, позволяет судить о важной физиологиче-
ской роли rol-генов (Кулаева и др., 2006). Основные
предполагаемые функции rol-генов клТ-ДНК, за-
служивающие внимания: стимуляция корнеобра-
зования, адаптация к засухе, усиление регенерации,
раннее цветение (Матвеева, Сокорнова, 2017). Для
гена rolC природно-трансгенных растений пред-
полагают его участие в процессах регенерации, в
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повышении адаптационных возможностей расте-
ния, а также его устойчивости к фитопатогенам
(Chen, Otten, 2017). Действительно гены клТ-ДНК
индуцируют также вторичный метаболизм и за-
щитные механизмы растений. На примере N. ta-
bacum нами ранее выявлено уменьшение устойчи-
вости к гипотермии и кадмию у растений, экспрес-
сирующих фрагмент гена trolC под контролем 35S
CaMV-промотора в антисмысловой ориентации
(Кулуев и др., 2021). Установлено, что содержа-
ние мажорных фракций вторичных метаболитов
у природно-трансгенных растений превышает их
уровень у нетрансформированных родственных
форм (Matveeva et al., 2014; Matveeva, Sokornova,
2016). Показано, что увеличение экспрессии trolC
у N. tabacum и двух трансгенных линий, содержа-
щих ген rolC различного происхождения, корре-
лирует с увеличением количества глюкозы и об-
щего содержания сахаров (Matveeva et al., 2020).
Большинство вторичных метаболитов участвуют
в защите растений от патогенов и вредных насе-
комых. Так, сверхсинтез антирринозида отпуги-
вает неопыляющих и грызущих насекомых (Mat-
veeva et al., 2015). Повышенное содержание метабо-
литов, в том числе стероидов, алкалоидов,
антрахинонов, кумаринов, флавоноидов, сапони-
нов, таннинов и фенольных кислот описано у дру-
гого природно-трансгенного растения – I. batatas
(Meira et al., 2012). У представителей р. Nicotiana
зафиксировано повышение уровня никотина на
95% при повреждении, что обеспечивает дополни-
тельную защиту от травоядных животных. Кроме
того, у природно-трансгенных растений отмечает-
ся повышенное содержание фенольных соедине-
ний, ингибиторов протеиназ, PR-белков и сеск-
витерпеноидных фитоалексинов (Матвеева, Со-
корнова, 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследования rol-генов за последние 30 лет
привели к появлению множества различных ги-
потез относительно биохимической активности

их белковых продуктов (табл. 2). К примеру, для
RolB говорилось об индоксил-β-глюкозидазе, ти-
розинфосфатазе, стимуляции связывания аукси-
на с мембранами, а также локализации в ядре с
неизвестной функцией. Для RolC чаще всего от-
водилась роль цитокинин β-глюкозидазы или
участника метаболизма сахарозы (табл. 2). Но все
эти гипотезы требуют дальнейших проверок и на
данном этапе ни одна из них не была экспери-
ментально доказана независимыми исследовани-
ями. Едва ли Rol-белки являются столь много-
функциональными, как описывается в литературе,
однако, тот факт, что гены rolA, rolB, rolC всегда рас-
полагаются рядом в Т-ДНК и вместе встраивают-
ся в геном, наводит на мысль об их возможной во-
влеченности в контроль общего биохимического
процесса (Otten, 2020). Участие во многих процес-
сах морфогенеза и метаболизма обычно характерно
для транскрипционных факторов, вот только ника-
ких доказательств наличия такой активности для
Rol-белков пока нет, хотя для RolB и RolC выяв-
лена их ядерная локализация. Многочисленные
исследования как промотор-зависимых, так и
промотор-независимых эффектов на морфогенез,
вторичный метаболизм, антиоксидантную систему
и стрессоустойчивость не дали окончательных от-
ветов на вопрос о биологических функциях rol-ге-
нов. Надо учитывать то, что все эти обнаружен-
ные эффекты могут быть опосредованы другими
компонентами клеточной сигнализации. Поэтому
исследования биологических функций rol-генов
должны быть продолжены с привлечением биоин-
форматики, протеомики и других методов молеку-
лярной биологии. Весьма перспективным может
оказаться применение технологии CRISPR/Cas на
природно-трансгенных растениях, у которых та-
ким способом можно нокаутировать соответству-
ющие plast-гены и затем подробно изучать полу-
ченные мутанты.

Таблица 2. Предполагаемые функции rol-генов

Ген Биохимическая функция Источник

rolA Увеличивает чувствительность к ауксину, ассоциирован с 
мембранами, вероятно, взаимодействует с ДНК

Vilaine et al., 1998; Кулаева и др., 
2006; Павлова и др., 2013a

rolB Обладает индоксил-β-глюкозидазной активностью, стимули-
рует связывание ауксина с мембранами, повышает чувстви-
тельность к ауксину, способен связываться с ядерными 
белками-импортерами и локализоваться в ядре, обладает 
тирозинфосфатазной активностью

Filippini et al., 1996; Welander et al., 
1998; Moriuchi et al., 2004; Otten, 
2018

rolC Обладает цитокинин-β-глюкозидазной активностью, увели-
чивает чувствительность к цитокининам, локализуется в 
цитоплазме и ядре, участник метаболизма сахарозы

Schmülling et al., 1993; Matveeva et al., 
2015; Favero et al., 2021; Хафизова, 
Матвеева, 2021

rolD Обладает орнитинциклодеаминазной активностью Dilshad et al., 2021
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rol-Genes of Agrobacteria: Possible Biological Functions
D. Yu. Shvetsa, b,*, Z. A. Berezhnevaa, Kh. G. Musina, E. A. Baimukhametovaa, and B. R. Kulueva

aInstitute of Biochemistry and Genetics – Subdivision of the Ufa Federal 
Research Centre of the Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia

bBashkir State Medical University, Ufa, Russia
*e-mail: shvetsdasha99@yandex.ru

As a result of agrobacterium-mediated transformation the rolA, rolB, rolC, and rolD genes of Agrobacterium
rhizogenes are integrated into plant genomes as part of T-DNA. These genes cause abundant growth of hairy
roots, and the regeneration of shoots from them causes short stature, shortening of internodes and wrinkled
leaves. A sufficient number of representatives of the genera Nicotiana, Linaria, Ipomoea and others in their
genome contain some rol genes that got into them during horizontal gene transfer and thus evolutionarily
fixed. The conservatism of the rol genes of A. rhizogenes in naturally transgenic plants can probably be asso-
ciated with the performance of important biological functions by them. The purpose of this review article is
to review the currently available data on the biological role of rol genes in hairy roots, transformed plants, and
naturally transgenic plants. The results of scientific studies published to date describe the expression of rol
genes both together and separately. It should be noted that expression has a different effect on the morphology
of both plants transformed by agrobacteria and naturally transgenic species. The review presents the results
of studies that have shown a positive effect of rol genes on secondary metabolism, the antioxidant system and
plant stress resistance. The question of the possible effect of protein products of rol genes through the influ-
ence on the content of phytohormones or sensitivity to them is also discussed. Experimental evidence of sub-
cellular localization of Rol proteins and enzymatic activity of Rol proteins with respect to phytohormone glu-
cosides are described. However, these experiments did not give exhaustive answers, and therefore studies of
the biological functions of the rol genes should be continued. This knowledge can be used to create transgenic
and genome-edited plants that have economically valuable traits.

Keywords: hairy roots, rol genes, Agrobacterium rhizogenes, plast-genes, stress tolerance
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