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N-гликозилирование является одной из самых распространенных и наиболее сложной среди 
посттрансляционных модификаций белков, которая играет ключевую роль в их укладке, контро-
ле качества и деградации, а также оказывает влияние на активность, транспорт, локализацию и 
взаимодействие с другими белками. Более того, N-гликозилирование модулирует многие важные 
биологические процессы, включая рост, развитие, морфогенез, и участвует в процессах переда-
чи стрессовых сигналов. При этом если роль N-гликозилирования в целом и функции отдельных 
N-гликанов на клетках млекопитающих хорошо изучены, исследования этого процесса в растениях 
значительно отстают. В обзоре обобщена имеющаяся информация о процессе N-гликозилирования 
белков, описан путь биосинтеза и функции различных N-гликанов в растениях в контексте роста, 
развития и влияния внешних факторов. Делается акцент на основных моментах, которые необходи-
мо учитывать при исследовании этого процесса в растениях и обсуждаются возможности практиче-
ского использования полученных знаний для гликоинжиниринга растительных белков.
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ВВЕДЕНИЕ
Функциональные особенности белков в 

значительной степени определяются ко-/пост-
трансляционными модификациями, влияющи-
ми на их активность, транспорт, локализацию, 
взаимодействие с другими белками, что в свою 
очередь, находит отражение в изменении фе-
нотипа организмов и в их способности адапти-
роваться к условиям окружающей среды [1, 2]. 
Регулярно пополняемый список включает более 
двухсот различных посттрансляционных моди-
фикаций белков растений, которые могут быть 
как широко распространенными, так и редки-
ми, вплоть до уникальных [3]. Считается, что 
ферментативное гликозилирование (присоеди-
нение углеводных фрагментов к молекуле белка) 
является одной из самых распространенных и 
при этом наиболее сложной из всех посттранс-
ляционных модификаций. Связанные с белка-
ми гликаны представляют собой разнообразные 
олигосахаридные структуры, синтез которых 
обеспечивается сложным ферментативным ме-
ханизмом, опосредуемым, по меньшей мере, 
более чем 250 генами, охарактеризованными 
на сегодняшний день [4, 5]. Эта  модификация 

включает О-гликозилирование и N-гликозили-
рование, в зависимости от типа связи и места 
присоединения гликана [3]. N-гликаны связыва-
ются с цепью белка через амидную связь с остат-
ком аспарагина в мотиве Asn-X-Ser/Thr, где X 
может быть любой аминокислотой, кроме про-
лина. Эта  аминокислотная последовательность 
в молекуле белка, по которой происходит при-
соединение гликанов при N-гликозилировании, 
получила название секвона. Было показано, что 
аминокислота в положении X, а также амино-
кислота, следующая за мотивом Asn-X-Ser/Thr, 
важна для эффективного N–гликозилирова-
ния  [6, 7]. О-гликаны в растениях связываются 
с белками преимущественно через гидроксиль-
ную группу гидроксипролина, серина и реже – 
треонина (рис. 1).

N-связанные гликаны играют весомую роль 
в функционировании растительных организ-
мов и считаются необходимыми для измене-
ния физико-химических свойств и определения 
биологических функций белков [5]. Они  уча-
ствуют в фолдинге белков и регуляции контро-
ля качества в эндоплазматическом ретикулуме, 
стабилизируют их от денатурации и протеоли-
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за, усиливают растворимость, облегчают ори-
ентацию относительно мембраны, и влияют на 
их ферментативную активность [8, 9]. Кроме 
того, N-гликозилирование вовлечено в регуля-
цию важных биологических процессов, таких 
как рост, морфогенез и адаптация к различным 
биотическим и абиотическим стрессам [10–12]. 
Следовательно, малейшие изменения в ходе 
процессинга N-гликанов будут определять сце-
нарий развития этих процессов.

Несмотря на очевидную значимость N-глико
зилирования в функционировании растительных 
организмов и отдельные успехи, достигнутые в 
работах с Arabidopsis thaliana [13, 14] и некоторыми 
другими растениями, такими как томат (Solanium 
lycopersium L.) [15], табак (Nicotiana benthamiana 
Domin) [16, 17], рис (Oryza sativa L.) [18, 19], точ-
ное количество гликопротеинов в растениях до 
сих пор не известно. Более того, для большин-
ства идентифицированных к настоящему време-
ни растительных гликопротеинов не установлена 
ни структура модифицирующих их N-гликанов, 
ни число сайтов N-гликозилирования. Недо-
статок информации во многом связан с тем, что 
длительное время значительные усилия по ис-
следованию N-гликозилирования были сосредо-
точены, в основном, на белках млекопитающих с 
целью выявления функций N-гликанов в физио-
логии человека в норме и при развитии патоло-
гии. Поэтому ключевые этапы гликозилирова-

ния белков, а также основные участники данного 
процесса очень долго рассматривались только 
в контексте функционирования клеток живот-
ных, и исследование этого процесса в других эу-
кариотических организмах значительно отстало. 
Хотя в последнее время был достигнут заметный 
прогресс в исследовании процесса N-гликози-
лирования в растениях, до сих пор еще остается 
много нерешенных вопросов, касающихся как 
роли процесса N-гликозилирования в целом, так 
и значения отдельных гликановых структур для 
функционирования растительных организмов. 
Информация, отраженная в большом количе-
стве обзорных [5, 20, 21] и экспериментальных 
[13–15] статей в этой области, нередко сводится 
либо к общей констатации значимости данного 
процесса, либо к описанию отдельно получен-
ных результатов, что в целом создает впечатление 
фрагментарности знаний о N-гликозилировании 
белков в растениях.

Целью данного обзора явилось обобщение 
разрозненных фактов, касающихся процесса 
N-гликозилирования белков растений, и рас-
смотрение этих данных в контексте роста, раз-
вития и влияния внешних факторов с фокусом 
на ключевые моменты, которые необходимо 
учитывать при исследовании этого процесса в 
растениях и возможности использования полу-
ченных знаний для гликоинжиниринга расти-
тельных белков.

Рис. 1. Типы гликозилирования белков растений. Пептидная цепь изображена серым цветом, гликаны – цветными 
обозначениями. В N-гликозилированных белках гликаны связываются с цепью белка через амидную связь с остат-
ком аспарагина в мотиве Asn-X-Ser/Thr (секвоном). О-гликозилирование белков осуществляется через гидроксиль-
ную группу гидроксипролина, серина и реже – треонина.

− галактоза
− N-ацетилглюкозамин
− ксилоза
− арабиноза
− манноза
− фукоза
− глюкуроновая кислота
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ЭТАПЫ N-ГЛИКОЗИЛИРОВАНИЯ БЕЛКОВ. 
ТИПЫ РАСТИТЕЛЬНЫХ N-ГЛИКАНОВ
N-гликозилирование белков  – это высо-

коконсервативный процесс, основанный на 
последовательных и хорошо скоординиро-
ванных реакциях, которые, в основном, име-
ют место в эндоплазматическом ретикулуме и 
аппарате Гольджи [11, 20]. Поэтапная сборка 
прикрепляемого к белку гликана инициирует-
ся на цитоплазматической и продолжается на 
люменальной поверхности мембраны эндо-
плазматического ретикулума с помощью мно-
жества специфических гликозилтрансфераз 
(ALG – asparagine-linkedglycosylation) (рис. 2а), 
что приводит к образованию олигосахаридно-
го предшественника, связанного с долихол-
фосфатом (Glc3Man9GlcNAc2-PP-Dol). Соб-
ственно, процесс N-гликозилирования белков 
начинается с переноса этого олигосахаридно-
го предшественника с липидного носителя на 
сайты N-гликозилирования синтезируемых 
белков с помощью олигосахарилтрансфераз-
ного комплекса (OST), распознающего кон-

кретную аминокислотную последовательность 
(Asn-X-Ser/Thr, где Х  – любая аминокислота, 
кроме пролина). В  эндоплазматическом рети-
кулуме N-гликан последовательно обрезается 
α-глюкозидазами I и II до моноглюкозидного 
состояния, что позволяет ему вступить в цикл 
контроля качества ЭПР, где при связывании с 
шаперонами эндоплазматического ретикулу-
ма – кальнексином (CNX) и кальретикулином 
(CRT) происходит сворачивание белковой мо-
лекулы и распознавание несвернутых или не-
правильно свернутых белков, которые могут 
повторно входить в цикл для рефолдинга (рис. 
2а). Если это не удается, белки с неправильной 
укладкой перемещаются для эндоплазматиче-
ский ретикулум-ассоциированной деградации 
(ERAD  – Endoplasmic Reticulum-Associated 
Protein Degradation). У  правильно свернутого 
гликопротеина маннозидаза (MNS3), локали-
зованная в эндоплазматическом ретикулуме, 
удаляет один остаток маннозы, чтобы получить 
структуру Man8GlcNAc2, способную транспор-
тироваться в аппарат Гольджи. Эта  часть био-

Рис. 2. Схематическое изображение основных этапов процесса N-гликозилирования растений и созревания N-гли-
канов в эндоплазматическом ретикулуме (а) и аппарате Гольджи (б). Схема составлена с использованием основных 
этапов и ферментов процессинга на основе материалов, предложенных Nagashima et al. [5] и Strasser [20] с собствен-
ными модификациями.
Обозначения: DolP – долихолфосфат; Asn – аспаргин; OST– мультисубъединичный олигосахарилтрансферазный 
комплекс; CNX – кальнексин; CRT– кальретикулин.
Ферменты, участвующие в формировании N-гликанов: ALG (Asn-linked glycosylation)  – ферменты, катализи-
рующие сборку долихолпиррофосфат-связанного олигосахарина; RTF1  – флиппаза; GCSI  – α-глюкозидаза I; 
GCSII – α-глюкозидаза II; MNS3 – α-маннозидаза I эндоплазматического ретикулума; MNS1/2 – α-маннозидаза 
I аппарата Гольджи; GnTI  – N-ацетилглюкозаминилтрансфераза I; GnTII  – N-ацетилглюкозаминилтрансфераза 
II; GMII – α-маннозидаза II аппарата Гольджи; XYLT– β-1,2-ксилозилтрансфераза; FUT11/12 – коровая α-1,3-фу-
козилтрансфераза; FUT13  – α-1,4-фукозилтрансфераза; GALT1  – β-1,3-галактозилтрансфераза 1; HEXO1  – 
N-ацетилгексаминозидаза 1; HEXO 3 – N-ацетилгексаминозидаза 3.
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синтетического пути является одинаковой во 
всех эукариотических клетках, и конечным 
результатом этого этапа являются N-гликаны с 
высоким содержанием маннозы [21].

Покинув эндоплазматический ретикулум, 
высокоманнозные растительные N-гликаны да-
лее могут быть преобразованы в сложные или ги-
бридные при прохождении из цис-цистерн через 
медиальные в транс-цистерны аппарата Гольд-
жи (рис. 2б). В  это время благодаря действию 
различных гликозидаз и гликозилтрансфераз 
происходит удаление остатков маннозы и после-
довательное добавление специфических углево-
дных остатков [11, 20]. Сигналом для инициации 
образования сложных гликанов является при-
соединение c помощью N-ацетилглюкозамин-
трансферазы I (GNTI) хотя бы одного концевого 
остатка N-глюкозамина (GlcNAc) к α-1,3-ман-
нозной ветви олигосахарида с высоким содер-
жанием маннозы (Man5GlcNAc2). Это  является 
также предпосылкой для последующей модифи-
кации, а именно  – удаления остатков маннозы 
и присоединения второго концевого остатка 
GlcNAc c помощью N-ацетилглюкозаминтранс-
феразы II (GNTII) на α-1,6-маннозную ветвь. 
В случае N-гликанов гибридного типа модифи-
кации происходят только по α-1,3-маннозной 
ветви, в то время как α-1,6-маннозная ветвь 
сохраняет свои остатки маннозы. На  этой  же 
стадии может происходить α-1,3-фукозилирова-
ние и β-1,2-ксилозилирование корового глика-
на (Man3GlcNAc2), образуя специфические для 
растений N-гликаны [20]. Необходимым усло-
вием для переноса α-1,3-фукозы и β-1,2-ксило-
зы является наличие, по крайней мере, одного 
терминального GlcNAc [23]. Идентификация 
растительных N-гликанов, содержащих либо 
α-1,3-фукозу, либо β-1,2-ксилозу показала, что 
эти две модификации не коррелируют между со-
бой и являются полностью независимыми собы-
тиями [22].

Далее часть сложных N-гликанов подвер-
гается модификациям в транс-сети аппарата 
Гольджи путем прикрепления β-1,3-галакто-
зы и α-1,4-фукозы, что приводит к образова-
нию структур Льюиса А (Lea-type) [24]. Поми-
мо аппарата Гольджи, где они формируются, 
Lea-структуры могут быть локализованы на 
клеточной поверхности [25] или присутство-
вать на гликопротеинах, секретируемых клет-
ками растений [26].

После созревания в эндоплазматическом 
ретикулуме и аппарате Гольджи N-гликаны 
сложного типа могут быть дополнительно моди-
фицированы во время транспорта гликопроте-
ина в конечный пункт назначения. На примере 
A.  thaliana было показано, что специфическое 
отщепление концевых остатков GlcNAc в ваку-
олях и плазмалемме осуществляет β-N-ацетил-

гексозаминидаза 1 (HEXO1) и β-N-ацетилгек-
созаминидаза 3 (HEXO3), соответственно [27]. 
В  результате образуется отдельный тип N-гли-
канов  – усеченные или низкоманнозные 
(paucimannosidic type). Долгое время этот тип 
гликанов, обнаруживаемых на вакуолярных и 
секретируемых гликопротеинах, считался уни-
кальным для беспозвоночных животных и рас-
тений [28].

Таким образом, процессинг N-гликанов в 
растениях приводит к образованию несколь-
ких типов гликанов, которые в зависимости 
от углеводных остатков, присоединенных к 
общей структуре ядра (Man3GlcNAc2), можно 
подразделить на высокоманнозные, сложные и 
гибридные. Высокоманнозные гликаны содер-
жат только остатки маннозы (от двух до шести), 
присоединенные к коровому олигосахариду 
[21]. Гликаны с высоким содержанием маннозы 
в растениях аналогичны гликанам, обнаружен-
ным в клетках млекопитающих. Группа глика-
нов сложного типа, несущих остатки GlcNAc 
на своих антеннах, более разнообразна и пред-
ставлена в растениях двухантенными формами, 
тогда как у млекопитающих N-гликаны этого 
типа могут быть более разветвленными [4]. Зре-
лые растительные гликаны сложного типа несут 
β-1,2-связанные остатки ксилозы и α-1,3-свя-
занные остатки фукозы, присоединенные к ко-
ровому олигосахариду GlcNAc2Man3GlcNAc2. 
Эта  структура считается типичной расти-
тельной гликоформой и присутствует во всех 
проанализированных видах растений [29]. 
Для  других видов сложных гликанов исполь-
зуют специфические названия. Так, например, 
Lea-содержащие гликаны – это гликаны с тер-
минальным трисахаридом (Fucα1,4(Galβ1,3)
GlcNAc), так называемой структурой Льюиса А 
[24]. Многие растительные N-гликаны сложно-
го типа утрачивают концевые остатки GlcNAc 
на невосстанавливающих концах [30–32] и 
относятся к отдельному типу низкоманноз-
ных N-гликанов (рис.  3). Гликаны гибридного 
типа – это гликаны, у которых на концевых ан-
теннах присутствуют как остатки GlcNAc, так и 
остатки маннозы. В целом около 90% составля-
ют две гликоформы: гликаны сложного типа (до 
60%) с β-1,2-связанными остатками ксилозы и 
α-1,3-связанными остатками фукозы и гликаны 
c высоким содержанием маннозы (до 20–40%). 
Другие гликоформы составляют в сумме обыч-
но не более 20% [33].

В целом, анализ данных литературы созда-
ет впечатление достаточно хорошей изученно-
сти процесса N-гликозилирования в растениях, 
поскольку к настоящему моменту установлены 
основные этапы созревания N-гликанов [4], 
охарактеризованы ключевые игроки данного 
процесса [21] и выявлены основные типы гли-
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канов, декорирующих белки растений [29, 33]. 
Тем не менее, некоторые вопросы остаются от-
крытыми. Например, возможно, что перечень 
известных к настоящему времени ферментов 
процессинга гликанов не является исчерпы-
вающим, поскольку идентификация фермен-
тов N-гликозилирования в растениях может 
представлять определенную трудность, так как 
большинство гликозилтрансфераз в аппарате 
Гольджи участвует в биосинтезе различных по-
лисахаридов клеточной стенки. При этом нель-
зя исключить, что некоторые из этих ферментов 
могут генерировать редкие модификации N-гли-
канов. Кроме того, ощущается недостаток как 
числа, так и разнообразия существующих му-
тантов процессинга N-гликанов. Полученные к 
настоящему времени мутанты, с одной стороны, 
не охватывают все этапы формирования глика-
нов, а с другой стороны, мутации могут оказы-
вать плейотропный эффект на многочисленные 
гликопротеины, участвующие в том или ином 
процессе. Наконец, один из важнейших вопро-
сов – как осуществляется регуляция этапов про-
цессинга N-гликанов. Было показано, что био-
синтез N-гликанов сложного типа в растениях 
регулируется через гомеостаз марганца и каль-
ция с участием недавно идентифицированного 

трансмембранного белка 165 (ТМЕМ165) [9], 
однако очевидно, что регуляция такого сложно-
го процесса, как N-гликозилирование должна 
быть многофакторной с привлечением большо-
го количества участников. Таким образом, ис-
следование процесса N-гликозилирования бел-
ков у растений все еще нуждается в дополнениях 
и детализации.

РОЛЬ N-ГЛИКОЗИЛИРОВАНИЯ БЕЛКОВ 
В ПРОЦЕССАХ РОСТА, РАЗВИТИЯ И В 

ОТВЕТАХ РАСТЕНИЙ НА СТРЕССОВЫЕ 
ВОЗДЕЙСТВИЯ

N-связанные гликаны влияют на конфор-
мацию, стабильность и биологическую актив-
ность гликопротеинов растений, а также на их 
субклеточную локализацию и секрецию [11, 21]. 
Это, в свою очередь, оказывает влияние на такие 
жизненно важные процессы, как рост, развитие 
и устойчивость к неблагоприятным факторам 
окружающей среды [5, 15, 20]. Так, широкомас-
штабный анализ N-гликозилированных белков в 
листьях проростков пшеницы позволил иденти-
фицировать 248 N-связанных гликопротеинов, 
которые, по мнению авторов, могут играть важ-
ную роль в росте растений. Эти гликопротеины 

Эндоплазматический
ретикулум

Вакуоль

Апопласт

Плазматическая
мембрана

Аппарат Гольджи

Рис. 3. Типы структур N-гликанов растительных гликопротеинов и их локализация в клетке.
Высокоманнозные N-гликаны  – гликаны, содержащие исключительно остатки маннозы, присоединенные к ко-
ровому олигосахариду. Гликаны сложного типа несут β-1,2-связанные остатки ксилозы и α-1,3-связанные остатки 
фукозы, присоединенные к коровому олигосахариду GlcNAc2Man3GlcNAc2. Lea-содержащие гликаны – гликаны с 
терминальным трисахаридом (Fucα1,4(Galβ1,3)GlcNAc). Низкоманнозные гликаны (paucimannosidic type) – глика-
ны, не содержащие концевых остатков N-глюкозамина (GlcNAc) на своих невосстанавливающих концах. Гликаны 
гибридного типа  – гликаны, у которых на концевых антеннах присутствуют как остатки GlcNAc, так и остатки 
маннозы.
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в основном были вовлечены в реконструкцию 
клеточных стенок, клеточную сигнализацию, 
реакции на стресс [34]. Значительные разли-
чия в количестве гликопротеинов и степени 
их гликозилирования были выявлены на раз-
ной стадии спелости плодов томата (Solanium 
lycopersicum  L.), у которых по мере созревания 
повышался уровень гликозилирования фермен-
тов, участвующих в размягчении плодов (α-ман-
нозидаза, β-D-N-ацетилгексозаминидаза) [35].

Наглядным доказательством значимости 
процесса N-гликозилирования для роста и раз-
вития служат растения с нарушением отдельных 
этапов формирования гликанов. Снижение фо-
тосинтетической способности и уменьшение 
сухой массы выявлялись у мутантов A. thaliana 
alg3‑3 (asparagines linked glycosylation 3), дефек-
тных по биосинтезу долихолфосфат-связанных 
гликанов и cgl1-1 (complex glycan less), в кото-
рых полностью отсутствовали сложные N-гли-
каны  [13]. Кроме того, корни cgl1 имели более 
длинные корневые волоски [14] и сильнее реаги-
ровали на фитогормоны, показывая, что слож-
ные гликаны могут быть связаны с гомеостазом 
гормонов в растениях. У  проростков томатов 
(S. lycopersicum L.) с сильно сниженной актив-
ностью N-ацетилглюкозаминтрансферазы I на-
блюдался некроз плодоножек и раннее опадение 
плодов, а растения с редуцированной α-манно-
зидазой II аппарата Гольджи имели скрученные 
листья и пониженную способность к образова-
нию семян [15]. Потеря функции N-ацетилглю-
козаминтрансферазы II у A. thaliana предотвра-
щала образование гликанов с двумя концевыми 
остатками GlcNAc, и мутанты gntII показывали 
многочисленные фенотипы развития, включая 
раннее цветение и ускоренное старение листьев 
в темноте [36].

Наличие или отсутствие N-гликанов у глико-
протеинов оказывало значительное влияние и 
на устойчивость растений к различным стрессо-
вым воздействиям [4, 37, 38]. Так, анализ N-гли-
копротеома плазматической мембраны листьев 
проростков пшеницы (Triticum aestivum L.), под-
вергнутых действию засухи, выявил изменение 
уровня гликозилирования большинства иденти-
фицированных гликопротеинов, которые обла-
дали протеинкиназной активностью или были 
вовлечены в рецепцию и трансдукцию внекле-
точных сигналов, а также в ремоделирование 
клеточной стенки растений [2]. В кончиках кор-
ней сои (Glycine max (L.) Merr.), подвергнутых 
затоплению, наблюдалось накопление одних 
N-гликопротеинов (связанных с деградацией 
белков, клеточной стенкой и гликолизом) и сни-
жение других (гликозилгидролазы, пероксида-
зы, белки, связанные с защитной реакцией на 
стресс) [39]. Изменение количества N-гликопро-
теинов у проростков томатов (S. lycopersicum L.) 

влияло на их способность адаптироваться к со-
левому стрессу [40]. Мутанты lew3 (leaf wilting 3) 
A. thaliana с нарушением одного из ранних эта-
пов процессинга N-гликанов, а именно перено-
са маннозы на долихол-связанный олигосахарид 
на цитозольной стороне мембраны эндоплазма-
тического ретикулума, были более чувствитель-
ны к осмотическому стрессу [41].

Важность процесса N-гликозилирова-
ния была показана для выживания растений 
в условиях различных биотических стрессов 
[37, 38, 42]. Профиль N-гликанов проростков 
A. thaliana, инфицированных бактерией Pseudo-
monas syringae pv. tomato DC3000, значительно 
отличался от такового у контрольных растений, 
показывая повышенное содержание низкоман-
нозных гликоформ и накопление неправильно 
свернутых гликопротеинов [42]. Мутантные ли-
нии A. thaliana, дефектные по ферменту синтеза 
предшественника N-гликанов alg3 или по субъе-
динице олигосахарилтрансферазного комплекса 
stt3a (staurosporin and temperature sensitive 3a), были 
более восприимчивы к заражению P. syringae pv. 
tomato DC3000 по сравнению с растениями ди-
кого типа, а последний мутант проявлял чув-
ствительность еще и к Erwinia carotovora sub sp. 
carotovora [37, 43]. На  примере stt3a было пока-
зано, что эффект N-гликозилирования на устой-
чивость к биотическим стрессорам может про-
являться на уровне рецепции сигналов. У  этих 
мутантов нарушалась функциональная актив-
ность рецепторных протеинкиназ EFR и FLS2, 
восприимчивых к бактериальным факторам 
элонгации трансляции Tu (elf18) и флагеллину 
(flg22), соответственно [44]. По мнению авторов, 
именно N-гликаны, прикрепленные к эктодоме-
нам рецепторов опознавания паттернов (Pattern 
Recognition Receptors (PRRs)) плазматической 
мембраны, играют критическую роль в распоз-
навании лигандов при взаимодействии растений 
и патогенов. Защитные реакции, направленные 
против вирусных и микробных патогенов, мо-
гут быть опосредованы белками-шаперонами, 
участвующими в процессе фолдинга гликопро-
теинов в эндоплазматическом ретикулуме [45]. 
Так, было показано, что специфичный для рас-
тений кальретикулин NbCRT3a, участвующий 
в созревании гликозилированных рецепторов 
клеточной поверхности, вовлечен в формиро-
вание устойчивости N. benthamiana к заражению 
Phytophthora infestans [46].

Изменение процесса N-гликозилирования 
белков не только путем нарушения прохожде-
ния его этапов, но и с помощью модификации 
отдельных остатков сахаров в гликане, может 
также влиять на рост и устойчивость растений. 
Проростки O.  sativa, лишенные остатков коро-
вой α-1,3-фукозы, демонстрировали полукарли-
ковый фенотип и сниженный гравитропический 
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ответ [19], а отсутствие остатков ксилозы на ко-
ровом олигосахариде приводило к повышению 
чувствительности растений к низкотемператур-
ному стрессу [47]. У A. thaliana отсутствие остат-
ков фукозы на коровом N-гликане усиливало 
чувствительность мутантов к засолению, при 
этом отсутствие ксилозы не сопровождалось 
таким эффектом [15]. Для удлинения корневых 
волосков у A. thaliana были важны не столько 
модификации корового гликана, связанные с 
присоединением ксилозы или фукозы, сколько 
терминальные модификации сложных глика-
нов, такие как наличие остатков маннозы или 
отсутствие остатков GlcNAc на обеих антеннах 
или блокировка терминальных удлинений [14]. 
Удаление терминальных остатков маннозы на 
N-гликанах являлось необходимым как для про-
цесса образования корней [48], так и для фор-
мирования устойчивости проростков A. thaliana 
к солевому и осмотическому стрессам [49].

При обширном количестве статей о роли 
N-гликозилирования в процессах, протека-
ющих в растениях [34–38; 47–49], все еще 
остается некоторая разрозненность публикуе-
мых данных. До  сих пор нет целостного пред-
ставления, как отдельные сахара или наборы 
гликоформ влияют на свойства белков, к кото-
рым они присоединены. Какие гликопротеины 
играют ключевую роль в том или ином процес-
се? Как меняется структура гликанов в ходе раз-
вития этих процессов? Для построения более 
полной картины участия N-гликозилирования 
белков в процессах роста, развития и в ответах 
растений на стрессовые воздействия, потре-
буется расширение, как перечня исследуемых 
воздействий, так и набора объектов исследова-
ния. Помимо этого, исследования структуры и 
функции гликанов должны развиваться парал-
лельно. Так,  наблюдаемые во время развития 
или в стрессовых условиях отличия в N-глико-
зилировании белков желательно сопровождать 
анализом структурных модификаций N-глика-
нов на отдельных гликопротеинах, и, наоборот, 
выявленные структурные изменения необходи-
мо подкреплять экспериментами, демонстри-
рующими роль этих структур в функциониро-
вании того или иного процесса.

ОСНОВНЫЕ МОМЕНТЫ, КОТОРЫЕ 
НЕОБХОДИМО УЧИТЫВАТЬ ПРИ 

ИССЛЕДОВАНИИ ПРОЦЕССА 
N-ГЛИКОЗИЛИРОВАНИЯ В РАСТЕНИЯХ

Количество сайтов и разнообразие гликоформ 
на гликобелках. Количество сайтов гликозили-
рования у растений может ограничиваться од-
ним-двумя, как у гликопротеина семян фасоли – 
фазеолина [50] и миракулина  – гликопротеина 
Synsepalum dulcicum [51], доходить до восьми, как 

у мембранно-связанной эндо‑β‑1,4-глюкана-
зы [52] или даже до 15, как у лакказы – фермен-
та, относящегося к классу оксидаз [24]. При этом 
количество сайтов гликозилирования не опре-
деляется ни наличием остатков аспарагина в 
гликопротеине, ни даже консенсусной после-
довательностью узнавания (Asn-X-Ser/Thr), так 
как только для 2/3 этих секвонов доказан факт 
гликозилирования [53]. Это указывает на то, что 
необходимо учитывать влияние и других фак-
торов при прогнозировании количества сайтов. 
Так,  было показано, что наличие или отсут-
ствие определенных аминокислотных остатков 
в консенсусной последовательности или рядом с 
ней [53], а также трехмерная структура белка [54] 
играют немаловажную роль в определении ко-
личества сайтов и типа их гликозилирования. 
Сайты гликозилирования обычно находятся на 
гидрофобных участках поверхности белка  [55], 
а расположение аспарагина на β-витке белковой 
молекулы обеспечивает доступность для олиго-
сахарилтрансферазы [56]. При  этом топология 
белков может быть такова, что большинство их 
потенциальных сайтов N-гликозилирования не 
обращены в просвет эндоплазматического ре-
тикулума или аппарата Гольджи и поэтому недо-
ступны для олигосахарилтрансферазы [57].

Несмотря на существование ограниченного 
числа типов гликоформ, используемых для моди-
фикации гликопротеинов растений (рис. 3) [21], 
их количества достаточно для получения значи-
тельной макрогетерогенности (формируемой за-
нятостью сайтов гликозилирования на молекуле 
белка) и микрогетерогенности (характеризующей 
разнообразие содержания разных гликоформ 
в отдельном сайте) N-гликанов, наблюдаемых 
в растительных организмах [33]. Макрогетеро-
генность определяется спецификой организма, 
типом клеток, а также структурными характери-
стиками белковой молекулы [58]. Микрогетеро-
генность возникает из-за вариаций процессинга 
N-гликанов, который зависит от многочисленных 
клеточных факторов, включая специфичную для 
тканей/клеток экспрессию ферментов, их кон-
центрации и кинетические параметры, доступ-
ность доноров нуклеотидных сахаров, а также 
время пребывания гликопротеинов в различных 
клеточных компартментах. Структурный анализ 
зрелых гликопротеинов показал, что некоторые 
гликопротеины модифицированы исключитель-
но гликанами высокоманнозного типа, в то время 
как другие имеют как высокоманнозный тип гли-
канов, так и N-гликаны сложного или низкоман-
нозного типа на разных сайтах N-гликозилирова-
ния [59]. Это показывает, что на одном и том же 
гликопротеине некоторые N-гликаны подверга-
ются модификации в аппарате Гольджи и после 
его прохождения, в то время как другие  – нет, 
что определяется их доступностью процессинго-
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вым ферментам. Например, гликопротеин семян 
фасоли фазеолин гликозилирован гликаном низ-
команнозного типа и гликаном с высоким содер-
жанием маннозы, что связано с плохой доступ-
ностью последнего для ферментов и отсутствием 
возможности его дальнейшей модификации [50].

Все это приводит к разнообразию количе-
ства гликанов, степени их модификации и раз-
нородности олигосахаридных структур на одном 
и том  же гликопротеине [59], что необходимо 
учитывать, в частности, при производстве ре-
комбинантных белков [60, 61]. Поэтому в зави-
симости от поставленных целей при исследо-
вании процесса гликозилирования необходимо 
использовать разные подходы. Например, ана-
лиз интактных гликопептинов и дегликозилиро-
ванных пептидов позволяет оценить макрогете-
рогенность гликозилирования, но только анализ 
интактных гликопептинов позволит охарактери-
зовать микрогетерогенность [62]. При  этом и в 
том и другом случае структурный анализ глика-
нов останется за рамками исследования и будет 
возможен только при высвобождении их из гли-
копротеинов [63].

Особенности N-гликозилирования, связан-
ные с локализацией гликопротеинов. Анализ рас-
пределения N-гликопротеинов в интегральных 
белках вакуолярной и плазматической мембран 
A. thaliana показал, что потенциальные сайты 
N-гликозилирования гораздо реже встречаются 
в белках тонопластов и, в отличие от плазматиче-
ской мембраны растений, тонопласт почти или 
полностью лишен N-гликопротеинов с моди-
фицированными в аппарате Гольджи гликанами 
[64]. Большинство вакуолярных гликопротеинов 
и запасных гликопротеинов семян, описанных 
на данный момент, гликозилированы N-глика-
нами низкоманнозного типа (paucimannosidic 
type), содержащими остатки фукозы и/или кси-
лозы, но лишенных концевых остатков глюкоза-
мина [11]. При этом у вакуолярных белков до сих 
пор не обнаружены Lea-содержащие гликаны, 
которые широко представлены у секретируемых 
и связанных с плазмалеммой гликопротеинов 
[59]. Поскольку Lea-содержащие N-гликаны об-
наруживаются только на внеклеточных глико-
протеинах растений, их наличие может служить 
как маркером транспорта гликопротеинов через 
секреторную систему растений, так и маркером 
локализации гликопротеинов в растительной 
клетке [33].

Таким образом, по модификации N-глика-
нов, декорирующих гликопротеин, можно опре-
делить его потенциальную локализацию в клетке 
растений.

Особенности N-гликозилирования, связанные 
с возрастом растений. Установлено, что профиль 
гликозилирования эндогенных белков зависит 
от стадии развития растения или органа [65, 66]. 

Так,  в стареющих листьях проростков табака 
наблюдалось увеличение количества N-глика-
нов без терминального N-ацетилглюкозамина 
и уменьшение высокоманнозных гликанов [65]. 
Кроме того, стадия развития и положение ли-
стьев (верхний, средний или нижний ярус) вли-
яли на профиль N-гликозилирования рекомби-
нантных белков, экспрессируемых в растениях 
Nicotiana plumbaginifolia [66]. Во  время созрева-
ния эндосперма кукурузы (Zea mays L.) на гли-
копротеинах наблюдалось изменение типа гли-
коформ от преимущественно низкоманнозных 
(paucimannosidic type) к преимущественно гли-
кановым структурам, лишенным фукозы [67]. 
Содержание Lea-содержащих N-гликанов варьи-
ровало во время развития семян как у A. thaliana, 
так и у Brassica napus [29].

Особенности N-гликозилирования в зависи-
мости от вида и органа растений. Несмотря на 
то, что в целом механизм N-гликозилирования 
в растениях в высокой степени консервативен 
с сохранением общей схемы биосинтеза и со-
зревания N-гликанов, существуют различия по 
структуре и соотношению паттернов гликози-
лирования в зависимости от класса, вида или 
органа растения [33, 59], что следует иметь вви-
ду при выборе объекта исследования. Так, если 
у проростков A. thaliana преобладают глика-
ны сложного типа (около 45%) [33], то у Lotus 
japonicas  – высокоманнозные (около 49%) [68], 
а у N. benthamiana около 45% составляют низ-
команнозные (paucimannosidic type) структу-
ры [69]. При этом наиболее часто используемое 
модельное растение A. thaliana с преобладанием 
сложных гликановых структур демонстрирует их 
слабое разнообразие [33], в частности, количе-
ство Lea-содержащих N-гликанов сложного типа 
у проростков резуховидки Таля было незначи-
тельным по сравнению с другими видами  [25]. 
Различия в гликозилировании белков были 
выявлены не только у представителей разных 
видов, но и у растений, относящихся к более 
близким таксономическим группам. Например, 
гликановые профили белка пататина из клубней 
картофеля отличались у разных подвидов карто-
феля (Solanum tuberosum L.) [70].

Анализ органоспецифического N-гликози-
лирования, проведенный для оценки распреде-
ления Lea-содержащих гликанов на гликопроте-
инах A. thaliana, показал, что если цветоножки и 
стебли растений содержали большое количество 
этих структур, то в стручках, корнях и побегах 
их количество было невелико и они совсем от-
сутствовали в листьях и черешках [29]. Cемена 
однодольных растений, таких как рис и кукуру-
за, были очень бедны структурами с концевыми 
антеннами Lea [71] в отличие от семян двудоль-
ных, включая гречиху, горох, маш, в которых эти 
структуры были широко представлены [72].
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Эти знания могут быть полезны для правиль-
ного выбора объекта, в частности, при произ-
водстве терапевтических белков [73], поскольку 
гликановый профиль фармацевтических препа-
ратов растительного происхождения будет раз-
личаться в зависимости от вида, возраста или 
органа растения, что следует учитывать, напри-
мер, для того, чтобы снизить количество специ
фических остатков, вызывающих пищевую ал-
лергию [74].

Проблемы использования мутантов при ис-
следовании процесса N-гликозилирования. Ис-
пользование мутантных форм с нарушением 
отдельных звеньев процесса созревания глика-
нов  – обычная практика в исследовании про-
цесса N-гликозилирования и роли гликанов в 
растениях [21,  75]. Однако следует учитывать, 
что фенотипические проявления мутаций, нару-
шающих формирование гликопротеинов, будут 
зависеть от многих факторов. Это может создать 
проблемы при попытках установить причин-
но-следственные связи между первичными де-
фектами N-гликозилирования и наблюдаемы-
ми изменениями развития, а также затруднить 
определение целевых белков.

Так, например, солевой стресс приводил к 
набуханию корней у мутантов cgl1, stt3a и lew3 
A. thaliana [10, 41]. Однако только у первых 
двух мутантов наблюдалось изменение N-гли-
козилирования и снижение активности KOR1 
(KORRIGAN) [8]. Это позволило предположить, 
что влияние мутации lew3 на солечувствитель-
ность и развитие растений резуховидки Таля 
должно быть обусловлено изменением гликози-
лирования и, соответственно, активности дру-
гих гликопротеинов, участвующих в осморегу-
ляции [41].

Анализ данных литературы показал, что му-
тации в генах, кодирующих одни и те  же бел-
ки или ферменты, участвующие в процессинге 
гликанов, могут вызывать разные фенотипиче-
ские проявления в зависимости от вида расте-
ния, что хорошо видно при сравнении мутантов 
A.  thaliana и O. sativa. Так, дефект субъединицы 
олигосахарилтрансферазы приводил к разному 
воздействию на рост мутантов osdgl1 риса [76] 
и мутантов dgl1 резуховидки Таля [77]. В  пер-
вом случае рост проростков лишь немного сни-
жался, а во втором  – наблюдалось появление 
карликового фенотипа. Если у мутантов риса с 
нарушением работы фермента α-глюкозидазы 
I эндоплазматического ретикулума (osmog) на-
блюдалось формирование коротких корней [78], 
то аналогичное нарушение у мутантов A. thaliana 
(knf) приводило к летальности эмбрионов [79]. 
Задержка развития имела место у мутантов риса 
(gnt1) с нарушенной работой фермента аппара-
та Гольджи – β-1,2-N-ацетилглюкозаминтранс-
феразы I (GnTI) [18], а мутация A. thaliana по 

тому же ферменту (cgl1) вызывала ростовой де-
фект только в условиях засоления [10]. Подавле-
ние экспрессии гена GnTI, приводящее к сни-
жению количества сложных N-гликанов [20], не 
приводило к каким-то дефектам роста или раз-
множения у N. benthamiana [80], в то время как 
у растений томата наблюдалось аномальное со-
зревание плодов [15], а у представителя бобовых 
L. japonicas – серьезные дефекты роста с леталь-
ностью проростков до достижения ими стадии 
цветения [68].

Представленные факты еще раз демонстри-
руют многочисленность и разнообразие ролей, 
которые N-гликаны могут играть в растениях и 
то, что эти роли должны рассматриваться в при-
вязке к особенностям того или иного вида. Кро-
ме того, подобный анализ мутантов позволит 
выявлять такие растения, которые будут хорошо 
переносить генетические манипуляции и сохра-
нять жизнеспособность в отсутствии привычных 
для растений типов гликанов, как, например, 
N.  benthamiana, которое широко используется 
для производства биофармацевтических препа-
ратов [81].

ПРАКТИЧЕСКОЕ ИСПОЛЬЗОВАНИЕ 
ЗНАНИЙ О ПРИНЦИПАХ И 

МЕХАНИЗМАХ N-ГЛИКОЗИЛИРОВАНИЯ 
ДЛЯ ГЛИКОИНЖИНИРИНГА 

РАСТИТЕЛЬНЫХ БЕЛКОВ
Накопление знаний о принципах и механиз-

мах N-гликозилирования в растениях расширяют 
возможности их использования в практических 
целях, в частности, для создания подходящих 
гликоформ при получении рекомбинантных 
белков, представляющих терапевтическую цен-
ность [82–84], поскольку в большинстве случа-
ев такие белки являются N-гликозилированны-
ми  [61], и прикрепленные гликаны оказывают 
сильное влияние на стабильность, активность и 
фармакодинамику этих гликопротеинов в орга-
низме человека [85].

Однако наличие у растений специфических 
гликанов, которые отсутствуют у млекопитаю-
щих и, следовательно, являются потенциально 
иммуногенными [74], а также меньшее струк-
турное разнообразие гликанов [5, 82] создают 
ряд трудностей и порой ограничивают широ-
кое использование растений для фармацевти-
ческого производства в качестве альтернативы 
клеточным линиям млекопитающих. Таким 
образом, основными задачами гликоинжене-
рии при модификации растительных гликанов 
являются устранение специфических для рас-
тений и введение специфических для клеток 
млекопитающих реакций, приводящих к так 
называемой “гуманизации” растений [86]. Наи-
более известное и исследованное отличие гли-
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кановых структур растений состоит в наличии 
сложных гликанов, содержащих β-1,2-ксилозу 
и α-1,3-фукозу  [21]. Нокаут соответствующих 
генов FucT и XylT у A. thaliana приводил к на-
коплению растениями большого количества 
структур N-гликанов, не содержащих остатков 
β-1,2-ксилозы и α-1,3-фукозы [22]. Сравни-
тельно недавно с помощью методики CRISPR/
Cas9 для направленного редактирования генома 
были получены линии N. benthamiana для произ-
водства рекомбинантных белков, полностью ли-
шенных остатков коровой α-1,3-фукозы и/или 
β-1,2-ксилозы [15]. Другие специфические типы 
модификаций растительных гликанов – это де-
корирование корового N-гликана β-1,3-галакто-
зой и α-1,4-фукозой (Lea-содержащие гликаны) 
или удаление концевых остатков GlcNAc от ко-
рового гликана, приводящее к формированию 
низкоманнозных N-гликанов (paucimannose 
type). Хотя последние не так распространены, 
а эпитопы Льюиса А встречаются и у живот-
ных, эти структуры нередко рассматриваются 
как нежелательные, отрицательно влияющие на 
эффективность рекомбинантных белков при их 
терапевтическом применении [69]. Нокаут генов 
β-1,3-галактозилтрансферазы и α-1,4-фукозил-
трансферазы у мха Physcomitrella patens приводил 
к продукции эритропоэтина, лишенного эпито-
па Льюиса А [87], а нокдаун гена β-гексозами-
нидазы приводил к снижению низкоманноз
ных форм (paucimannosidic type), значительно 
увеличивая количество сложных N-гликанов на 
α1-антитрипсине млекопитающих, продуцируе-
мом N. benthamiana [69].

Отсутствие у растений специфичного для 
млекопитающих набора ферментов гликози-
лирования приводит к отсутствию у них таких 
модификаций, как формирование дополнитель-
ных антенн, галактозилирование, кэпирование 
остатками сиаловой кислоты, которые являются 
специфичными для млекопитающих [86]. Ис-
пользование контролируемой экспрессии гете-
рологичных ферментов в N. tabacum позволило 
получить двурассеченные, разветвленные [88] и 
многоантенные структуры [89], а также гликаны 
с β-1,4-галактозой [90] и остатками сиаловой 
кислоты [91]. Последнее особенно важно, по-
скольку сиалирование – это важная модифика-
ция гликопротеинов человека, которая не была 
реализована в достаточной степени в клетках ки-
тайского хомячка, традиционно используемых в 
качестве платформы для получения рекомби-
нантных белков [92]. Более того, в N. benthamiana 
за счет комбинированной экспрессии набора 
ферментов было достигнуто полисиалирование, 
которое имитировало процесс, имеющий место 
в клетках млекопитающих [91].

Другой важной задачей инженерии расти-
тельных N-гликанов является уменьшение их ге-

терогенности для получения стабильной эффек-
тивности рекомбинантных гликопротеинов [93]. 
И  если в области “гуманизации” растительных 
гликанов были достигнуты значительные успе-
хи, то получение препаратов с минимальной ге-
терогенностью гликанов все еще остается узким 
местом. Сложность заключается в том, что раз-
личия в эффективности N-гликозилирования во 
многом обусловлены свойствами OST-комплек-
са растений, состоящего из нескольких субъе-
диниц, структурные и функциональные харак-
теристики которых до конца не изучены [94]. 
Считается, что растительный OST-комплекс 
имеет уникальные предпочтения в аминокислот-
ных последовательностях, и не все потенциаль-
ные сайты N-гликозилирования распознаются 
in vivo, что приводит к недостаточному глико-
зилированию рекомбинантных белков в расте-
ниях [18]. Попытки решить эту проблему путем 
сверхэкспрессии односубъединичного OST-ком-
плекса Leishmania major в клетках N. benthamiana 
не привели к ожидаемым результатам [95]. У ре-
комбинантных гликопротеинов наблюдалось 
только небольшое увеличение занятости от-
дельных сайтов, но заполняемость сайтов в це-
лом не улучшалась, а экспрессия чужеродного 
OST-комплекса оказывала негативное влияние, 
приводя к снижению общего выхода продуци-
руемых белков [95]. Вместе с тем, некоторые ис-
следования опровергают существующее мнение, 
что недостаточное гликозилирование приво-
дит к потере выхода целевых белков, поскольку 
значительное агликозилирование не только не 
влияло на выход и сборку антител mAb 2G12, 
накапливаемых в рисе, но даже увеличивало их 
ВИЧ-нейтрализующую активность [96]. Таким 
образом, должны быть предприняты дополни-
тельные усилия для исследования структуры 
и функциональности OST-комплекса расте-
ний, чтобы понять, чем вызваны наблюдаемые 
противоречия и как можно преодолеть суще-
ствующие ограничения в гликозилировании 
растительных белков. Кроме того, стремление 
получить однородный материал с использова-
нием подходов, направленных на снижение ге-
терогенности гликанов, будет приводить к поте-
ре отдельных гликоформ, имеющих уникальные 
физические или биологические свойства, кото-
рые могут быть полезны в определенных слу-
чаях. Например, низкоманнозные N-гликаны 
(paucimannosidic type) в целом рассматриваются 
как нежелательные при производстве рекомби-
нантных терапевтических белков, и в основном 
используются приемы, позволяющие снизить 
их количество [69]. Однако было показано, что 
некоторые из них необходимы для обеспечения 
доставки биофармацевтических препаратов к 
клеткам-мишеням при лечении заболеваний, 
относящихся к классу лизосомных болезней на-
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копления (Lysosomal Storage Diseases), таких как 
мукополисахаридозы, муколипидозы, гликоге-
нозы [97]. Так, структура Man3GlcNAc2 облада-
ла повышенной способностью к связыванию с 
маннозным рецептором на поверхности клеток 
по сравнению со структурами, имеющими бо-
лее высокое содержание остатков маннозы [97], 
и были разработаны специальные методические 
подходы, нацеленные на повышение содержа-
ния этих структур в клетках растений [98].

Узким местом производства терапевтических 
белков в растительных экспрессионных систе-
мах считается этап фолдинга целевых белков и 
низкие уровни, наблюдаемые при накоплении 
вирусных или бактериальных гликопротеинов 
в растениях, что, по мнению исследователей, 
может быть отражением различий в механизме 
функционирования их шаперонов [99]. Внедре-
ние шаперонов, полученных из того же источни-
ка, что и целевые белки, способствовало улуч-
шению сворачивания и увеличению накопления 
рекомбинантных белков, как было показано 
при коэкспрессии шаперонов млекопитающих в 
N. benthamiana [99]. Однако узкий набор иссле-
дованных к настоящему времени гликопротеи-
нов и шаперонов ограничивает использование 
этого гликоинженерного подхода для производ-
ства рекомбинантных вакцин.

В последнее время успешной стратегией 
является объединение сразу нескольких под-
ходов. Например, для качественного и количе-
ственного улучшения производства антигена 
внешней оболочки ВИЧ-1 использовали расте-
ния N. benthamiana, лишенные α-1,3-фукозил-
трансферазы и β-1,2-ксилозилтрансферазы, для 
предотвращения образования специфичных для 
растений сложных N-гликанов. Одновременно 
применяли РНК-интерференцию для подавле-
ния образования маломаннозных гликанов и 
коэкспрессию кальретикулина с олигосахарил-
трансферазой Leishmania major с целью улучше-
ния занятости сайтов [84].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Хотя в изучении процесса N-гликозилиро

вания растений и анализе биологической роли 
гликанов в последнее время были достигну-
ты значительные успехи [15, 20, 36, 51], все 
еще существуют узкие места, ограничивающие 
дальнейшее продвижение этих исследований. 
Во многом это связанно как с очисткой отдель-
ных гликанов и гликопротеинов, так и с их струк-
турной и функциональной характеристикой. 
Если в решении первого вопроса наблюдается 
неуклонное продвижение вперед [100–102], то 
более сложная функциональная характеристика 
гликопротеинов растений и декорирующих их 
гликанов, требующая больше усилий и време-

ни, значительно отстает, хотя очевидно, что эти 
исследования должны развиваться параллельно. 
Изучение совокупности всех гликанов и глико-
протеинов, выявляемых в клетке, ткани или в 
целом растительном организме в определенное 
время, в определенном месте и при определен-
ных условиях, является пока еще недосягаемым 
идеалом. Но именно такой всеобъемлющий под-
ход позволит лучше понять разнообразные роли 
различных гликанов, модифицирующих белки, 
выявляя их вклад в функционирование расти-
тельного организма, давая полезную информа-
цию, которую можно было  бы использовать в 
практических целях. Исследованию процесса 
N-гликозилирования способствовует полное 
секвенирование генома у все большего числа 
видов растений и доступность технологий его 
редактирования, что открывает пути для эф-
фективных модификаций реакций процессинга 
N-гликанов. Получение мутантов с использова-
нием методик сайт-направленного мутагенеза 
по сайтам гликозилирования отдельных глико-
протеинов также является эффективным на-
правлением для исследования роли того или 
иного гликана.

Вместе с тем биохимические исследования 
гликозилированных белков резко ограничива-
ются методическими сложностями. Для  полно-
го понимания механизмов реализации функции 
гликозилированного белка необходима харак-
теристика того, какой именно гликан и в каком 
именно из потенциально возможных сайтов 
присоединен к белку. Пока подобные сведения 
крайне сложно получить даже для индивидуаль-
ного белка, не говоря о сложных их совокупно-
стях. Одна из существенных проблем в области 
гликопротеомики растений  – это разработка 
надежных биоинформатических инструментов 
для анализа гликанов. Из-за сложности и раз-
нообразия возникающих фрагментов, которые 
меняются в зависимости от условий проводимой 
масс-спектрометрии при фрагментации глико-
протеинов и гликанов, а также высокого уровня 
гетерогенности гликанов, имеются ограничения 
для крупномасштабной идентификации глико-
протеинов посредством поиска в базах данных. 
Поэтому длительная обработка данных вручную 
является узким местом для характеристики гли-
копротеинов.

Тем не менее, несмотря на то, что в глико-
биологии растений остается много нерешенных 
вопросов, расширение методической базы в 
области протеомики, появление новых страте-
гий обогащения, разделения и анализа глика-
нов, разработка в области редактирования ге-
нов, развитие методов моделирования сложных 
гликанов и гликозилироапнных белков вносят 
оптимистическую ноту в перспективу разви-
тия этого направления. Увеличение количества 
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идентифицированных гликопротеинов и сайтов 
гликозилирования, которые связаны с ростом и 
развитием растений и с их реакцией на окружа-
ющую среду, поможет в расшифровке механиз-
мов гликозилирования растительных белков и 
будет способствовать пониманию их функцио-
нальной роли в этих процессах.

Работа выполнена при поддержке Россий-
ского научного фонда №  20-64-47036, а также 
Государственного задания Федерального ис-
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