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ВВЕДЕНИЕ

Ферменты — уникальные по чувствительности и спе-
цифичности биокатализаторы белковой природы, отвеча-
ющие за все реакции, происходящие в живых организ-
мах. Ферменты применяются в технологических процес-
сах пищевой, фармацевтической, текстильной, дерево- 
обрабатывающей и других отраслях промышленности,  
в медицине и сельском хозяйстве. Сфера практического 
использования ферментативного катализа постоянно рас-
ширяется.

Производство ферментных препаратов занимает одно 
из ведущих мест в современной биотехнологии, а основ-
ными используемыми в промышленности продуцентами 
ферментов являются мицелиальные грибы.

Грибы — промышленные рабочие традиционных фер-
ментаций и новейших технологий. Они представляют со-
бой обширнейшую группу организмов, число видов кото-
рых достигает 1,5 миллиона (Хоуксворт, 1992; Феофилова, 
2001). Грибы являются продуцентами не только фермен-
тов, но также спиртов, органических кислот, антибиоти-
ков и других практически значимых соединений. Сегод-
ня микотехнология выделена как отдельная отрасль био-
технологии (Bennet, 1998). 

Мицелиальные грибы занимают особое место среди 
микроорганизмов, играющих важную роль в природе  
и хозяйственной деятельности человека. Это — гетеро-
генная группа эукариотных гетеротрофов с разнообраз-
ными физиологическими потребностями и высоким адап-
тационным потенциалом. Грибы обладают рядом особен-
ностей, которые обеспечивают их широкое распростра- 



нение в биогеоценозах. Наиболее важные из них —  
мицелиальная структура таллома; значительные скорости 
роста и размножения; высокая активность метаболизма, 
проявляющаяся в широком интервале действия экологи-
ческих факторов — температуры, влажности, света, кис-
лотности среды и т. п., а также большая генетическая  
и биохимическая изменчивость, позволяющая грибам 
адаптироваться к меняющимся условиям обитания и но-
вым питательным субстратам (Великанов, Успенская, 1980; 
Великанов, Сидорова, 1983; Мирчинк, Бабьева, 1981;  
Феофилова, 1981).

Грибы вместе с другими организмами входят в биогео-
ценозы как компоненты гетеротрофного блока, занимая 
в них уровень редуцентов или деструкторов органическо-
го вещества, в основном растительного происхождения. 
Им принадлежит главная роль в разложении и минера-
лизации органического вещества растительных остатков. 
Деструкция растительных остатков в природе осущест-
вляется грибами в лесной подстилке, почве, водных ис-
точниках и представляет собой необходимый этап почво-
образования и биогенной очистки водоемов. Специфика 
ферментных систем грибов способствует широкому ареа-
лу их распространения и освоения новых экологических 
ниш.

Для грибов-деструкторов растительных полимеров 
большое значение имеют внеклеточные полисахаридазы, 
такие, как пектиназы, целлюлазы, гемицеллюлазы. Эти 
ферменты важны в сапрофитной колонизации субстратов 
грибами и являются одним из факторов фитопатогенеза 
и биохимической адаптации (Билай, 1986; Дьяков, 1989; 
Жданова, Василевская, 1982; Звягинцев, 1988; Хочачка, 
Самерс, 1988). 

Грибные полисахаридазы — сложные полифермент-
ные системы, осуществляющие ферментную мацерацию 
растительной ткани в природе и широко используемые  
в различных технологических процессах, основанных на 
переработке растительного сырья.
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Глава 1

ХаРактЕРИстИка  
РастИтЕльНыХ полИсаХаРИДоВ 

Главным фактором, определяющим развитие различ-
ных отраслей промышленности, является устойчивая сы-
рьевая база. Наземные и водные растения в результате 
процессов фотосинтеза образуют до 400 млрд т в год су-
хой биомассы, аккумулируя в тканях значительное коли-
чество углерода. Растительное углеродсодержащее сырье — 
важнейший возобновляемый компонент сырьевых ресур-
сов биосферы. Мир растений характеризуется огромным 
многообразием видов, объединяемых единством строе-
ния — наличием растительной клетки.

Растительные клетки отличаются от клеток живот-
ных полужесткой клеточной стенкой, пластидным аппа-
ратом и развитой системой вакуолей (Dey, Brinson, 1983). 
Клеточная стенка придает тканям прочность, участвует  
в ионном обмене и поглощении различных веществ, за-
щищает протоплазму от внешних воздействий и выпол-
няет ряд других функций (Альберсхейм, 1968; Фрей-Вис-
слинг, Мюллеталер, 1968; Keegstra et al., 1973; Carpita, 
Gibeaut, 1993; Carpita, 1996).

Клетки паренхимы листьев большинства видов расте-
ний ограничены только одной оболочкой. Другие клетки 
после достижения окончательных размеров формируют 
вторичную клеточную стенку за счет отложения допол-
нительных слоев на внутренней поверхности первичной. 
Иногда выделяют также третичную стенку — тонкий 
внутренний выстилающий слой клеточной стенки (Бей-
нарт, Ведерников, 1972; McNeil et al., 1984).

Компоненты, входящие в состав первичной клеточной 
стенки, можно условно разделить на 4 группы: 1) струк-
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турные (целлюлоза, лигнин и ксилан); 2) матрикса (цел-
люлоза, пектин, белки, липиды); 3) инкрустирующие кле-
точную стенку (лигнин и суберин); 4) адкрустирующие 
клеточную стенку (кутин и воска). Кроме того, клеточ-
ные стенки могут содержать значительные количества 
минеральных веществ — силикатов и карбонатов каль-
ция (Саламатова, 1983).

Первичная клеточная стенка формируется в процессе 
роста клеток, обеспечивая поддержание клеточного тур-
гора и увеличение растущей клетки в длину. Изучение 
структуры первичной растительной клеточной стенки бы-
ло начато в XX в. Необходимо отметить наиболее важные 
пионерские работы Норткоута и Лампорта, выполненные 
в 1950—1970-х годах (Northcote, 1972; Lamport, 1965, 1969). 
Норткоут представлял растительную клеточную стенку 
как растущую, постоянно изменяющуюся сложную струк-
туру, содержащую дисперсную фазу микрофибрилл внут-
ри комплексного матрикса. Изучая химические и физи-
ческие свойства растительных полимеров, он определял 
их роль в клеточной стенке. В процессе роста клетки, 
согласно Норткоуту, полимеры клеточной стенки взаи-
модействуют и изменяются, вследствие чего изменяются 
свойства и функции стенки. Изменения свойств клеточ-
ной стенки происходят также в ответ на изменения в ок-
ружении растущей клетки (газообразном и водном). При 
этом в основных полимерах клеточной стенки происхо-
дят изменения в ориентации микрофибрилл, в химичес-
ком составе матрикса, а также во взаимодействиях фиб-
риллярных и матриксных компонентов. 

По представлению Лампорта первичная растительная 
клеточная стенка является единой макромолекулой, име-
ющей когерентную структуру с различными типами свя-
зей как между клеточным белком экстенсином и полиса-
харидами клеточной стенки, так и между индивидуаль-
ными полисахаридами клеточной стенки.

В дальнейшем изучение структуры растительной кле-
точной стенки было продолжено с использованием в ка-
честве объектов исследования клеточной стенки гипоко-
тиля бобов (Selvendran, 1975), гипокотиля люпина (Monro, 
Bailey, 1976), колеоптиля овса (Labavitch, Ray, 1978).
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Особо следует выделить серию работ группы Альбер-
шейма, проводивших исследования строения раститель-
ной клеточной стенки, используя ряд суспензионно куль-
тивируемых клеток, таких, как клетки явора, пшеницы, 
риса, овса, сахарного тростника и др. (Albersheim et al., 
1966; Bauer et al., 1973; Talmadge et al., 1973; McNeil et al., 
1980; 1984; Thomas et al., 1987). Альбершейм с соавторами 
проанализировали структуру основных компонентов пер-
вичной клеточной стенки — ксилоглюкана, рамногалак-
туронана, арабиногалактана, типы связей, соединяющих 
указанные структурные компоненты, и предложили пер-
вую модель строения первичной растительной клеточной 
стенки (Keegstra et al., 1973) (рис. 1.1).

Рис. 1.1. Модель строения первичной клеточной стенки  
Acer pseudoplatanum (Keegstra et al., 1973)
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Согласно этой модели, первичная клеточная стенка 
состоит в основном из полисахаридов и является двух-
фазной системой, в которой дисперсная фаза микрофиб-
рилл целлюлозы погружена в аморфный матрикс (Эль-
берсгейм, Дарвилл, 1985; Dey, Brinson, 1983). Матрикс, 
как правило, включает не менее 8 полисахаридов, 6 из 
которых были идентифицированы. Это — гомогалакту-
ронан, рамногалактуронан I и рамногалактуронан II, кси-
логлюкан, арабиноглюкан и глюкуроноарабиноксилан. 
Полисахариды матрикса значительно сложнее по струк-

Рис. 1.2. Феруловая кислота и ее произ-
водные, идентифицированные в расти-

тельной клеточной стенке



9

туре, чем целлюлоза, так как они образованы различными 
моносахаридами, соединенными гликозидными связями 
различных типов. Сложность структуры полисахаридов 
клеточной стенки еще более увеличивается в результате 
присоединения неуглеводных компонентов и образова-
ния эфирных связей с метильными группами и сложно-
эфирных — с метильными и ацильными группами. Ис-
следователи предполагали наличие ковалентной глико-
зидной связи между ксилоглюканом и галактаном или 
арабинаном в составе пектина. В модели Альбершейма 
наличие прочной ковалентной связи в матриксе опреде-
ляет особо значимую роль ксилоглюкана как компонен-
та, связывающего целлюлозу и матрикс. 

В структуре и функциях растительной клеточной 
стенки важную роль играют ароматические соединения 
(рис. 1.2), в частности феруловая кислота и ее производ-
ные, которые могут связываться с гемицеллюлозами 
(Smith, Hartley, 1983) и пектином (Rombouts, Thibault, 1983). 

Обнаружение Фрей (Fry, 1983; 1986) в клеточной 
стенке ферулоилированных пектинов, содержащих слож-
ные эфиры феруловой кислоты, доказывает, что соеди-
нение молекул нецеллюлозного матрикса возможно не 
только через гликозидные связи, но и через диферулат-
ные мостики. 

Модель строения первичной клеточной стенки, прин-
ципиально отличающуюся от модели Альбершейма с со-
авторами, предложил Лампорт (Lamport, 1986). В этой 
модели центральным звеном является не ксилоглюкан,  
а ковалентно сшитый экстенсин. Лампорт представляет 
первичную клеточную стенку в виде трехмерной пряжи, 
в которой основой служит сетка из целлюлозных микро-
фибрилл, а через нее проходят сшитые между собой мо-
лекулы экстенсина. Растяжение первичной стенки в про-
цессе роста происходит благодаря тому, что целлюлозные 
цепи способны скользить в сетке, которую образует пере-
плетенный с нею и сшитый экстенсин. Связанный с цел-
люлозой пектин либо фиксирует положение обоих ком-
понентов друг относительно друга, либо допускает сво-
бодное скольжение (рис. 1.3). 
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В конце 1980-х годов были представлены схематичес-
кие модели строения первичной растительной клеточной 
стенки и других исследователей (рис. 1.4 и 1.5), основан-
ные на различных вариантах комбинаций основных ком-
понентов — целлюлозы, гемицеллюлоз и пектина. 

Гомогалактуронан — один из наиболее известных  
и распространенных пектиновых полисахаридов клеточ-
ной стенки (рис. 1.6, А). Способность гомогалактуронана 
образовывать гели, по всей вероятности, определяет не-
которые функции пектина в клеточной стенке (Voragen et 

Рис. 1.3. Модель строения первичной клеточной стенки  
(Lamport, 1986)

Рис. 1.4. Модель строения первичной клеточной стенки  
(Adler-Nissen, 1987; цит. по: Sakai et al., 1993)
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al., 1995). Общей его модификацией является метилэте-
рификация карбоксильных групп. Для гомогалактурона-
на не характерно наличие большого количества ацетиль-
ных групп, однако в таких растениях, как картофель, 
бамбук, сахарная свекла, обнаруживается ацетилирован-
ный полисахарид. Срединная пластинка содержит пре-
имущественно низкоэтерифицированный пектин. Отсут-
ствие боковых цепей в гомогалактуронане позволяет от-
нести его к так называемой гладкой области пектина. 

Второй тип пектиновых полисахаридов — рамнога-
лактуронан (рис. 1.6, Б). Он содержит много боковых це-
пей и относится к «волосистой» (разветвленной) области 
пектина. Из суспензионной культуры клеток различных 
растений был выделен рамногалактуронан-I (O’Neil et al., 
1990). В основе его молекулы лежит повторяющийся ди-
сахарид [(1,2)-α-L-рамнозил-(1,4)-α-D-галактозилуроно-
вая кислота-(1)]. Боковые цепи, богатые остатками араби-
нозы и галактозы, прикреплены к С-4 L-рамнопира- 
нозным единицам. Соотношение L-рамнопиранозных 
остатков и боковых цепей варьирует от 20 до 80%, в зави-

Рис. 1.5. Модель строения первичной клеточной стенки  
(Wilson, Fry, 1986)



12

Рис. 1.6. Строение пектиновых полисахаридов клеточной стенки: А — 
гомогалактуронан, Б — рамногалактуронан I (McNeil et al., 1980), В — 

рамногалактуронан II (Darvill et al., 1978)
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симости от источника полисахарида (Albersheim et al., 
1966). Арабинаны, галактаны и 2 формы арабиногалакта-
нов (тип I и тип II) могут рассматриваться как 3 пектин-
ассоциированных полимера. Эти полисахариды обычно 
ковалентно связаны с рамногалактуронанами, которые, 
как правило, высокоацетилированы в позиции С-2 и С-3 
α-D-галактозилуроновой кислоты (Schols, Voragen, 1994).

Третий тип комплексных пектиновых полисахаридов 
клеточной стенки — это рамногалактуронан-II (рис. 1.6, В). 
Впервые выделенный из суспензионной культуры плата-
на, он характеризуется низкой молекулярной массой 5—
10 кДа (Darvill et al., 1978). В настоящее время рамнога-
лактуронан-II обнаружен у растений 24 видов; он состав-
ляет 1—5% клеточных стенок двудольных и незлаковых 
однодольных растений (Matoh et al., 1996). Хотя назва-
ние данного полисахарида предполагает наличие рамно-
галактуронановой основы, рамногалактуронан-II содер-
жит в основе гомогалактуронан, а именно: 8 или 9 α-1,4-
D-галактуронозных остатка, несущих 4 олигосахаридные 
боковые цепи. Степень полимеризации рамногалактуро-
нана-II около 30; в полисахариде обнаружено 12 различ-
ных сахаров, включая необычные моносахара, такие, как 
апиоза, 2-О-метил-L-фукоза, 2-О-метил-D-ксилоза, 3-де-
зокси-D-манно-октулозоновая кислота, 3-дезокси-D-лик-
со-гептулозаровая кислота и ацеровая кислота. В зависи-
мости от растения, из которого полисахарид выделен, он 
имеет минорные различия по длине гомогалактуронано-
вой основы и по природе нередуцирующих терминаль-
ных остатков боковых цепей. Показано, что рамногалак-
туронан-II представлен в клеточной стенке как димер, 
ковалентно-связанный бордиоловым эфиром (O’Neil et al., 
1996; Vincken et al., 2003). Он играет главную роль в фор-
мировании пектинового матрикса.

Рамногалактуронан-II — это один из наиболее при-
влекательных из идентифицированных сегодня природ-
ных полисахаридов. Он представляет большой интерес 
для исследователей благодаря значимости в процессах 
роста растений и способности селективно связывать ионы 
тяжелых металлов. На рис. 1.7 представлена гипотетичес-
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кая структура яблочного пектина, включающая «глад-
кую» (А), «волосистую» (разветвленную) (Б) области пек-
тина и 3 субъединицы. Субъединица I идентифицирова-
на как ксилогалактуронан со степенью замещения 
остатков D-галактопиранозуроновой кислоты на D-кси-
лопиранозу — 0,7 (Schols et al., 1995). Субъединица II ха-
рактеризуется наличием большого количества D-галак-
топиранозуроновой кислоты по сравнению с L-рамнопи-
ранозой и доминирующей длинной арабинановой боковой 
цепью. Субъединица III — это строго перемежающаяся 
рамногалактуронановая цепь с D-галактопиранозной вет-
вью, прикрепленной к L-рамнопиранозе. 

Анализ структуры растительной клеточной стенки 
традиционно проводится путем разрушения растительной 

Рис. 1.7. Структура яблочного пектина (Schols, Voragen, 1996): А — 
гладкая область пектина; Б — разветвленная область пектина; ГГ — 
гомогалактуронан; РГ — рамногалактуронан; I, II, III — субъединицы
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ткани и выделения специфических полимеров, установ-
ления их строения, связей и т. д. Использование спе- 
циальных физико-химических методов, таких, как гель-
фильтрация, ионообменная хроматография, ядерномагнит- 
норезонансная спектроскопия и др., а также различных 
полисахаридрасщепляющих ферментов обеспечило более 
детальное исследование архитектуры растительной кле-
точной стенки. 

Растительная клеточная стенка — это мозаичная струк-
тура, построенная соединением разнообразных полиса-
харидных и белковых полимеров, а также фенольных со-
единений. Основные структурные различия в архитекту-
ре клеточной стенки можно обнаружить как у клеток 

Рис. 1.8. Строение первичной клеточной стенки (тип I) цветущих рас-
тений (Carpita, Gibeaut, 1993)
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различных растительных видов, так и у клеток различ-
ных растительных тканей. 

Согласно работам ряда авторов (McCann, Roberts, 1994; 
Talbott, Ray, 1992; Carpita, Gibeaut, 1993), в высших расте-
ниях имеется 2 типа первичной клеточной стенки. Пер-
вый тип строения характерен для большинства видов од-
нодольных и двудольных растений, а второй — только 
для злаковых растений и близкородственных им форм. 
Исследователи выделяют 3 главные области в клеточной 
стенке: целлюлозо-ксилоглюкановый каркас, на долю ко-
торого приходится около 50% всей массы, пектиновые 
полисахариды и структурные белки как 3 независимые, 
но интегрирующие области. Модель первого типа пер-
вичной клеточной стенки большинства цветущих расте-
ний представлена на рис 1.8. 

Из рис. 1.8 видно, что устойчивый к растяжению,  
несущий нагрузку целлюлозо-ксилоглюкановый каркас 
внедрен в устойчивый к сдавливанию пектиновый мат-
рикс. Синтез и сборка каждой из этих областей происхо-
дят независимо; компоненты областей могут изменяться 
независимо друг от друга, но в зависимости от стадии 
развития растения или в ответ на особые виды стресса.

Микрофибриллы целлюлозы перекрестно связаны кси-
логлюканами, которые, прочно прикрепляясь к поверх-
ности целлюлозных микрофибрилл, соединяют две или 
больше микрофибрилл и формируют взаимосвязанную 
цепь. Спиральные цепи полигалактуроновых кислот мо-
гут конденсироваться, соединяясь с ионами кальция,  
и формировать соединительные зоны. Кроме того, пек-
тины могут с помощью эфирных связей соединяться  
с дигидроксициннамовыми кислотами, такими, как ди-
феруловая кислота, и формировать ковалентное прикреп-
ление к другим полимерам.

Стенка второго типа также имеет каркас целлюлоз-
ных микрофибрилл, но вместо ксилоглюкана полимером, 
который соединяет микрофибриллы, является глюкуро-
ноарабиноксилан. В делящихся и элонгирующих клетках 
преобладает очень высокоразветвленный глюкуроноара-
биноксилан. В клеточных стенках злаковых полигалакту-
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роновые кислоты и рамногалактуронан прочно связаны  
с высокоразветвленным глюкуроноарабиноксиланом.

Кроме полисахаридов растительная клеточная стенка 
содержит значительное количество белка (Carpita et al., 
1996; Reiter, 1998). Белки клеточной стенки растений тра-
диционно классифицируют как глицин-, пролин-, араби-
ногалактансодержащие полимеры. Некоторые из белков 
включаются в процесс модификации растительной стен-
ки, происходящий при росте растений, созревании пло-
дов или при опадании органов. Другие белки клеточной 
стенки играют структурную роль. Функции многих бел-
ков в архитектуре клеточной стенки в настоящее время 
не установлены. Охарактеризованы структурные (гли-
копротеины и экстенсин) и функциональные (окисли-
тельные, гидролитические ферменты и экспансин) белки 
(McQueen-Mason, Cosgrove, 1995; Cassab, 1998). Наиболее 
изучен структурный белок экстенсин (Щербухина, 1978; 
Dey, Brinson, 1983; Carpita et al., 1996; Reiter, 1998). Это — 
гликопротеин, белковая часть которого содержит более 
20% L-оксипролина, а углеводная часть представлена 
тетрасахаридами арабинозы. 

Вторичная клеточная стенка, основным компонентом 
которой является целлюлоза, состоит из множества кон-
центрических слоев с параллельным расположением цел-
люлозных микрофибрилл, а третичная клеточная стенка 
характеризуется значительным содержанием лигнина. 
Микрофибриллы целлюлозы расположены в них под уг-
лом друг к другу в виде пучков (Бейнарт, Ведерников, 1972).

При изучении строения полисахаридов клеточной 
стенки широко используются микробные полисахаридазы. 
Так, с помощью эндо-(1—4)-β-D-глюканазы Trichoderma 
viride установлено строение ксилоглюканов (Hayashi, 1989), 
а применение эндоксиланазы и эндоглюканазы Bacillus 
subtilis позволило расшифровать строение основных струк-
турных единиц глюкуроноарабиноксилана (Nishitani, Ne-
vins, 1989). 

Основным инкрустирующим веществом растительной 
клеточной стенки является лигнин, а адкрустирующим — 
кутин. Лигнин — это гетерополимер фенилпропановых 
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производных, состоящий из ароматических и алифати-
ческих компонентов. В состав кутина входят оксижирные 
кислоты и их соли (Джуникер, Джеффри, 1986; Салама-
това, 1983). Пленка кутина может быть смешана с воска-
ми — сложными эфирами жирных кислот и высокомоле-
кулярных одноатомных спиртов.

В процессе онтогенеза клеточная стенка подвергается 
физическим и химическим изменениям, при этом может 
происходить лигнификация, кутинизация, минерализа-
ция (Бардинская, 1964). Предполагается, например, что 
после клеточной элонгации заменяются целые пектино-
вые цепи: вновь синтезированный высокоэтерифициро-
ванный пектин откладывается в стенке, замещая «ста-
рый», неэтерифицированный полимер, который может 
передвигаться в срединную пластинку. Этерификация 
может изменять реологические свойства пектиновых це-
пей, может облегчать доступ полисахаридрасщепляющим 
ферментам к целлюлозо-ксилоглюкановым цепям (McCann, 
Roberts, 1994).

Отдельные клетки растительной ткани соединены 
между собой с помощью межклеточного вещества, назы-
ваемого срединной пластинкой. Она формируется в про-
цессе клеточного деления и является результатом синте-
тической и выделительной активности протопласта клетки. 
Срединная пластинка состоит в основном из гемицеллю-
лоз и пектиновых веществ (Aspinal, 1981).

Т а б л и ц а  1.1.  полисахариды клеточной стенки  
высших растений

Полисахариды Структурная классификация

Целлюлоза β-D-глюкан (связь в положении 4)

Пектиновые вещества Галактуронаны и рамногалактуронаны, 
арабаны, галактаны и арабиногалактаны

Гемицеллюлозы Ксиланы (включая арабиноксиланы и 4-
О-метилглюкуроноксиланы)
Галактоманнаны и глюкоманнаны
β-D-глюканы (связь в положении 3 и 4)
β-D-глюкан-каллоза (связь в положении 3)
Ксилоглюканы (связь в положении 4)
β-D-глюканы с боковыми цепями
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