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В процессе агротрансформации в растение попадает фрагмент плазмиды почвенной бактерии Agrobacterium rhizogenes Conn 
в результате чего под действием генов, входящих в состав данного фрагмента, у растения разрастается корневая система. Основные 
гены, контролирующие разрастание корней, объединяют в «корневой локус». Самым хорошо изученным геном “корневого 
локуса” является ген rolC. За более чем 30-летнюю историю исследований, посвященных гену rolC, были получены данные 
по его экспрессии, локализации и предполагаемых функциях белка, а также о его влиянии на морфологические и биохимические 
особенности растений. Так известно, что трансформация геном rolC приводит к множественным морфологическим эффектам, среди 
которых чаще всего встречаются карликовость, кустистость и изменение формы листовой пластинки. Подобные реакции растений 
связывают с изменением баланса гормонов, происходящим под влиянием rolC. Показано, что у трансформированных растений 
действительно изменяется количество ауксинов, цитокининов, а также абсцизовой кислоты, однако эти данные не складываются 
в единую картину. Также не установлены сигнальные пути, по которым rolC может воздействовать на гормональную систему 
растений. Морфогенетические эффекты могут проявляться в различной степени в зависимости от того, под контролем какого 
промотора работает rolC. Использование конститутивного промотора обычно приводит к более выраженному проявлению 
признаков, чем при работе гена под нативным промотором. Также показано влияние rolC на вторичный метаболизм растений. 
У трансформантов происходит активация синтеза различных метаболитов и, в отличие от морфогенетических эффектов, данный 
биохимический эффект не зависит от промотора, под которым экспрессируется ген. Некоторые вторичные метаболиты связаны 
с защитной системой растений. Таким образом, rolC способен опосредованно влиять и на этот аспект физиологии растений. 
В данном обзоре собраны результаты исследований, посвященных гену rolC в растениях, авторы попытались сформулировать 
основные гипотезы, связанные с механизмами работы гена, с целью приблизить читателей к пониманию его функции в растениях.
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THE rolC GENE OF AGROBACTERIA: TOWARDS THE 
UNDERSTANDING OF ITS FUNCTIONS

Agrobacterium rhizogenes Conn is a soil bacterium, which can transform plants by inserting a plasmid fragment into the plant genome. 
This fragment contains a “root locus”: four genes that cause root overgrowth of the transformed plant, the so-called “hairy root syndrome”. 
The most studied gene of the root locus is rolC. For more than 30 years of research on this gene, data have been obtained on its expression, 
protein localization and putative functions of the protein as well as on its effect on plant morphology and biochemistry. The rolC 
transformation leads to multiple morphological effects, most common among which are dwarfism, bushiness, and a change in the shape of 
the leaf blade. Such specific plant reactions are associated with changes in hormone balance under the influence of rolC. The levels of auxins, 
cytokinins, and abscisic acid do change in transformed plants, but no regularities have been revealed. Also, the signaling pathways of rolC 
affecting the hormonal system of plants are not established. Morphogenetic effects can occur in varying degrees depending on the promoter 
under which the rolC works. A constitutive promoter usually leads to a more pronounced effect when compared to a gene that operates under 
a native promoter. Secondary plant metabolism is also affected by rolC. The synthesis of various metabolites is amplified in transformants, 
and, in contrast to morphological effects, this biochemical effect does not depend on the promoter. Some secondary metabolites are associated 
with the plant defense system; thus, rolC is able to indirectly influence this aspect of plant physiology. This review summarizes the results 
of the rolC gene studies in plants. The authors formulate the main hypotheses regarding the mechanisms of the gene in order to promote our 
understanding of its function in plants.
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Введение

Почвенные бактерии Agrobacterium rhizogenes1 Conn, 
(Sawada et al., 1993) способны поражать растения, встра-
ивая в растительный геном фрагмент своей плазмиды 
(Т-ДНК), вызывая тем самым образование “бородатого 
корня” (Riker et al., 1930; Sawada et al., 1993; Young et al., 
2001). Разрастание корневой массы происходит под воз-
действием генов, входящих в состав Т-ДНК. Ключевы-
ми участниками процесса формирования корней у транс-
формированных растений являются гены rolA, rolB, rolC 
и rolD, формирующие «корневой локус» (англ. «root 
locus», отсюда и название генов – rol) (White et al., 1983; 
Cardarelli et al., 1987; Spena et al., 1987). Ген rolC являет-
ся наиболее изученным из всех генов локуса, накоплены 
данные по его экспрессии в различных тканях и органах 
растения, локализации белка и предполагаемых функци-
ях, влиянии на морфологические и биохимические осо-
бенности растений, однако эти данные не складываются 
в единую картину. Морфогенетические эффекты у транс-
формированных растений могут проявляться по-разно-
му, в зависимости от того, какое растение было транс-
формировано геном rolC. Так, у растений культурного 
табака, несущих конструкцию 35S CaMV­rolC (для экс-
прессии гена rolC использован промотор вируса мозаики 
цветной капусты 35S CaMV), развиваются светло-зеле-
ные ланцетовидные листья и мелкие цветки (Schmülling 
et al., 1988; 1993), в то время как у картофеля, трансфор-
мированного 35S CaMV-rolC, размер цветков и форма 
листовой пластинки не меняется, но при этом уменьша-
ется размер листьев (Fladung, 1990). Морфогенетические 
реакции также различаются в зависимости от того, 
под контролем какого промотора работает ген. Листо-
вые экспланты Kalanchoe daigremontiana Raym.-Hamet 
& H.Perrier (Schmülling et al., 1988) и культурного таба-
ка Nicotiana tabacum L. (Spena et al., 1987), трансформи-
рованные конструкцией 35S-rolC, образуют корни, тог-
да как активность rolC под влиянием собственного 
промотора в этих же растениях не приводит к подобно-
му эффекту. В отличие от 35S CaMV, нативный промотор 
гена rolC тканеспецифичен (Matsuki et al., 1989; Sugaya et 
al., 1989; Nagata et al., 1995; Graham et al., 1997; Hu et al., 
2003), и его активность меняется с возрастом расте-
ния (Guivarch et al., 1996), чем можно объяснить разли-
чия в эффектах гена. Помимо связи rolC с морфогенети-
ческими процессами показано его влияние на вторичный 
метаболизм растений, при этом пути передачи сигнала 
не установлены и не зафиксирован “эффект промотора”. 
В трансформированных растениях и в культурах расти-
тельных клеток rolC как под нативным, так и под консти-
тутивным промотором, способен стимулировать выра-
ботку различных алкалоидов (Bonhomme et al., 2000; 
Palazón et al., 1998а;b), гинсенозидов (Bulgakov et al., 

1998) и антрахинонов (Bulgakov et al., 2002; 2003; Shkryl 
et al., 2008). Внимания также заслуживает участие rolC 
в метаболизме сахаров: так, например, известно, что rolC 
активируется сахарозой (Nilsson, Olsson, 1997), а транс-
форманты, несущие rolC, способны накапливать крахмал 
(Mohajjel-Shoja et al., 2011). Механизмы данных процес-
сов не установлены, но активно изучаются.

Помимо растений-трансформантов, полученных 
в лабораториях, существуют природно-трансгенные 
растения, которые содержат rol-подобные гены, гомо-
логичные агробактериальным rol-генам. Полученные 
некогда от агробактерий в результате горизонтального 
переноса генов, они закрепились в растительных гено-
мах и передаются при размножении следующим поко-
лениям (White et al., 1983; Matveeva et al., 2012; Kyndt 
et al., 2015; Matveeva, Otten, 2019). По результатам срав-
нительного анализа таких последовательностей у природ-
но-трансгенных видов рода Nicotiana самым консерватив-
ным геном является rolC (Intrieri, Buiatti, 2001), который 
часто сохраняется в геноме растения практически в неиз-
мененном виде (Matveeva et al., 2012; Pavlova et al., 2013; 
Chen et al., 2014). Значение активного rolC для природ-
но-трансгенных растений также еще предстоит выяснить, 
в настоящее время предполагают его участие в процес-
сах регенерации, в повышении адаптационных возмож-
ностей растения, а также его устойчивости к фитопатоге-
нам (Chen, Otten, 2017).

Несмотря на то, что эффекты rol-генов активно изу-
чают уже более тридцати лет, на сегодняшний день еще 
не сложилось четкого понимания функций гена rolC 
и механизмов его действия. В данном обзоре мы попы-
тались охватить и структурировать накопленные данные 
о различных аспектах, касающихся rolC у растений. Ана-
лиз подобного рода данных будет полезен для планирова-
ния и проведения дальнейших исследований в этой обла-
сти.

Таким образом, у трансгенных растений, содержащих 
rolC, описаны изменения фенотипа на биохимическом 
и морфологическом уровне. Некоторые из них проявля-
ются независимо от использованного промотора, от кото-
рого может зависеть лишь степень проявления признака. 
В других случаях тип промотора влияет на проявление 
признака, которое можно описать в терминах «присут-
ствие / отсутствие».

В данном обзоре мы разделяем эффекты rolC на две 
группы: независимые от промоторной последовательно-
сти и зависимые от промотора.

Эффекты, независимые от промоторной 
последовательности

К эффектам rolC, независимым от промотора, можно 
отнести изменения во вторичном метаболизме растений, 

1  От  Редактора:  в  тексте  сохранен  Авторский  вариант  синонимичного  названия  бактерии Rhizobium rhizogenes (Young  et  al., 
2001)  Agrobacterium rhizogenes /  Editor’s  note:  The  author’s  version  of  the  synonymous  name  of Rhizobium rhizogenes (Young  et  al.,  2001),  
Agrobacterium rhizogenes, was retained in the text.
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такие как повышение синтеза ряда метаболитов, а также 
усиление защитных свойств растений за счет снижения 
количества активных форм кислорода. Среди многочис-
ленных морфогенетических эффектов rolC можно также 
выделить те, что проявляются вне зависимости от промо-
тора, под которым экспрессируется ген rolC.

Влияние  rolC  на вторичный  метаболизм показа-
но для различных видов растений, однако молекуляр-
ные механизмы еще не описаны. Палазоном и коллегами 
была предложена гипотеза о непосредственном влиянии 
rolC на синтез вторичных метаболитов путем усиления 
биосинтетической активности растения, а также гипо-
теза об опосредованном воздействии на биосинтез алка-
лоидов путем стимуляции роста растения (Palazón et al., 
1997; 1998a). Для трансформантов Nicotiana tabacum, 
несущих гены rolC, rolB и rolA под собственными про-
моторами, а также для растений N. tabacum с конструк-
цией 35S CaMV­rolC, была отмечена положительная 
корреляция экспрессии rolC с уровнем биосинтеза нико-
тина и показателем биомассы корней. При этом в кор-
нях, трансформированных rolABC, уровень биосинте-
за был выше, чем в корнях, несущих 35S CaMV­rolC 
(Palazón et al., 1998а). Обратная картина показана 
для Catharanthus roseus (L.) G.Don, где показатель био-
массы корней отрицательно коррелирует с уровнем экс-
прессии rolC и с количеством синтезируемых индоль-
ных алкалоидов (Palazón et al., 1998b). Таким образом, 
одни данные подтверждают, а другие опровергают гипо-
тезу об опосредованном воздействии rolC на биосинтез 
вторичных метаболитов. Ген rolC также способен стиму-
лировать выработку тропановых алкалоидов (Bonhomme 
et al., 2000), гинсенозидов (Bulgakov et al., 1998), антра-
хинонов (Bulgakov et al., 2002; 2003; 2008; Shkryl et al., 
2008), полифенолов (Dubrovina et al., 2010; Ismail et al., 
2016) и лактонов (Dilshad et al., 2015). В исследова-
нии о влиянии rolC на тропановые алкалоиды показа-
но, что в корнях Atropa belladonna L., трансформирован-
ных rolC, содержание гиосциамина и скополамина в 12 
раз превосходит норму по сравнению с нетрансформи-
рованными корнями, однако морфологические параме-
тры корней в данной работе не определяли (Bonhomme 
et al., 2000). Доводом в пользу гипотезы о непосред-
ственном влиянии rolC на синтез вторичных метаболи-
тов является повышение экспрессии гена изохоризмат-
синтазы в ответ на повышение уровня экспрессии rolC. 
Изохоризматсинтаза является ключевым ферментом био-
синтеза антрахинонов (Shkryl et al., 2008). То же наблю-
дается в трансформированных растениях Eritrichium 
sericeum (Lehm.) A.DC. для метаболитов кофейной кис-
лоты (Inyushkina et al., 2009) и в 35S CaMV­rolC Vitis 
amurensis Rupr. для ресвератрола – полифенола с анти-
оксидантными свойствами (Dubrovina et al., 2010). Для 
данной гипотезы был предложен конкретный механизм, 
основанный на эффекте сайленсинга. Экспрессия генов, 
кодирующих ферменты-участники вторичного метабо-
лизма, обычно регулируется (подавляется) с помощью 

миРНК. Продукт гена rolC, возможно, нарушает этот про-
цесс, в результате чего экспрессия генов возрастает и рас-
тение более активно синтезирует вторичные метаболиты. 
Для rolC пока не было получено прямых доказательств 
данной гипотезы, однако они были получены для дру-
гого гена корневого локуса – rolB (Bulgakov et al., 2016). 
На сегодняшний день неизвестно, как именно rolC акти-
вирует биосинтез в растении, однако показано, что повы-
шенная активность, приобретенная трансформантами, 
сохраняется в течение длительного периода. Увеличенное 
в 2-4 раза содержание антрахинона в трансформирован-
ных каллусах Rubia cordifolia L. сохраняется более 5 лет 
(Bulgakov et al., 2002). Уровень дифференцировки кле-
ток, по-видимому, не влияет на стимулирующий эффект 
rolC, поскольку Булгаков с соавторами не нашли суще-
ственных различий в количествах гинсенозидов в транс-
формированных каллусах, и в регенерировавших из них 
корнях Panax ginseng C.A.Mey. При этом, среди неза-
висимых трансформантов выявлена 4-кратная разница 
в концентрации алкалоидов, что может быть обусловле-
но как индивидуальными особенностями растения, так 
и возможными различиями в степени активации биосин-
теза под влиянием rolC (Bulgakov et al., 1998).

Влияние  rolC  на содержание  активных форм  кис-
лорода. Помимо активации вторичных метаболиче-
ских процессов rolC может способствовать усилению 
защитных реакций растений. Способность нейтрализо-
вать активные формы кислорода (АФК) in vivo показана 
для антрахинонов R. cordifolia. Можно было бы предпо-
ложить, что rolC влияет на количество АФК в растении 
посредством активации синтеза антрахинонов. Одна-
ко, анализ сигнальных путей в rolC-трансформирован-
ных каллусах R. cordifolia показал, что процессы синте-
за антрахинона и продукции активных форм кислорода, 
скорее всего, разобщены (Bulgakov et al. 2004, 2008). Так 
было показано, что у трансформантов rolC снижено 
содержание активных форм кислорода (пероксинитри-
та, пероксида водорода и гидропероксильных радика-
лов), что является одним из путей повышения устойчи-
вости растений к стрессу (Shkryl et al., 2010; Bulgakov 
et al., 2013). Также описано повышение устойчивости 
rolC­трансформантов к фитопатогенам. Так трансформи-
рованный картофель, несущий 35S CaMV­rolC устойчив 
к таким возбудителям гнили, как Alternaria alternata (Fr.) 
Keissl. и Botritys cinerea Pers. (Fladung, Gieffers, 1993), 
а клубника – к фитофторе Phytophthora cactorum (Lebert 
& Cohn) J. Schröt. (Landi et al., 2009). Подобные эффек-
ты гена rolC могут быть полезны для получения устой-
чивых форм сельскохозяйственных растений, а также 
для получения растений-продуцентов вторичных мета-
болитов, представляющих интерес для человека. Сиг-
нальные пути запуска вторичного метаболизма и меха-
низма защиты под влиянием rolC требуют дальнейшего 
изучения, в частности, для усиления контроля эффектов 
гена. В некоторой степени подобного контроля удалось 
достичь для морфогенетических эффектов rolC, среди 

Plant Biotechnology and Breeding 2021;4(1)
39



которых выделяют как те, чье проявление зависит от про-
мотора, под которым работает ген в растении, так и неза-
висимые от промоторной последовательности эффекты.

Морфогенетические  эффекты  rolC. Наиболее часто 
встречающимися морфогенетическими эффектами rolC 
являются: снижение апикального доминирования, карли-
ковость и общая ювенилизация растений. Также наблю-
даются ускоренный переход к стадии цветения и сниже-
ние фертильности пыльцы (Schmülling et al., 1988; Scorza 
et al., 1994; Michael, Spena, 1995; Guivarch et al., 1996; Bell 
et al., 1999; Tzfira et al., 1999). Эти признаки проявляют-
ся вне зависимости от того, под контролем какого про-
мотора работает ген rolC. Однако от промотора зави-
сит степень проявления признаков. Так трансформанты 
N. tabacum, несущие rolC с нативным промотором, стано-
вятся низкорослыми, в то время как растения 35S CaMV­
rolC – карликовыми, то есть под влиянием конститутив-
ного промотора признак проявляется более выраженно 
(Schmülling et al., 1988). Снижение длины побегов фор-
мируется за счет уменьшения размера эпидермаль-
ных клеток в междоузлиях и, как следствие, укорочения 

междоузлий (Schmülling et al., 1988; Oono et al., 1990). 
Морфогенетические эффекты, проявление которых зави-
сит от промоторной последовательности, а также обсуж-
дение возможных механизмов развития морфоэффектов 
у трансформированных растений описано в следующем 
разделе обзора.

Эффекты, зависящие от промоторных 
последовательностей

Морфогенетические эффекты rolC могут различать-
ся в зависимости от того, какое растение трансформиро-
вано, а также от того, под каким промотором ген рабо-
тает в растении. Помимо перечисленных в предыдущем 
разделе признаков, у трансформантов описаны различ-
ные изменения цветков и листьев, кустистость побегов. 
Кустистость и увеличение количества цветков могут быть 
следствием усиленного ветвления побегов (Kurioka et al., 
1992; Giovannini et al., 1999; Zuker et al., 2001). Вариан-
ты морфогенетических эффектов у различных растений 
представлены в таблице.

Таблица. Морфогенетические эффекты у различных видов растений
Table. Morphogenetic effects in various plant species

Вид растения /
Plant species

Промотор /
Promoter

Эффекты гена rolC /
Effects of gene rolC

Источник /
Source

Культурный табак 
Nicotiana tabacum L.

нативный изменение формы листа, уменьшенные 
цветки Schmülling et al., 1988; 

Scorza et al., 1994; 
Guivarch et al., 199635S CaMV Те же, что с нативным промотором, + 

мужская стерильность, хлорозы
Картофель
Solanum tuberosum L. 35S CaMV мужская стерильность, хлорозы, 

уменьшенный размер клубней
Fladung, 1990; 
Schmülling et al., 1993

Осина
Populus tremula L.

нативный кустистость, сморщенные листья, 
поздний переход к покою Tzfira et al., 199935S CaMV

Томат
Solanum lycopersicum L. нативный кустистость, меньший размер плодов Bettini et al., 2010

Сальпиглоссис Salpiglossis sinuata Ruiz 
& Pav. нативный кустистость, уменьшенный размер 

цветков и листьев Lee et al., 1996

Роза
Rosa hybrida cv. Madame нативный кустистость, увеличение числа шипов и 

изменение цвета лепестков Souq et al., 1996

Садовая гвоздика
Dianthus caryophyllus L. 35S CaMV кустистость, корнеобразование, 

увеличенное количество цветоносов

Ovadis et al., 1999; 
Zuker et al., 2001; 
Casanova et al., 2004;

Маргаритка
Osteospermum ecklonis (DC.) Norl. 35S CaMV Увеличение количества цветков, листья 

бледно-зеленые Giovannini et al., 1999

Белладонна
Atropa belladonna L. 35S CaMV узкие бледно-зеленые листья, увеличение 

количества цветков меньшего размера Kurioka et al., 1992

Хризантема садовая, 
Chrysanthemum ×hortorum,
сорт White Shadow 

35S CaMV
узкие бледно-зеленые листья, увеличение 
количества цветков меньшего размера, 
изменение формы лепестков

Mitiouchkina, Dolgov, 
2000

Петуния
Petunia axillaris × P. hybrida 35S CaMV кустистость, уменьшенные/увеличенные 

листья, увеличение количества листьев Winefield et al., 1999

Pelargonium domesticum (Regals)., cv. 
Dubonnet 35S CaMV  уменьшенные листья, увеличение 

количества цветков Boase et al., 2004

Понцирус
Poncirus trifoliata (L.) Raf. 35S CaMV Усиленное корнеобразование Kaneyoshi, Kobayashi, 

1999
Восточная хурма Diospyros kaki Thunb. 35S CaMV Усиленное корнеобразование Koshita et al., 2002
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Подобные реакции у растений могут возникать 
вследствие снижения количества ауксина в раститель-
ных клетках, либо от понижения чувствительности 
к ауксину, а также от повышения количества цитокини-
нов (Schmülling et al., 1988; Spena et al., 1989). Была пред-
ложена гипотеза о способности rolC повышать количе-
ство цитокининов путем высвобождения их из различ-
ных соединений (Estruch et al., 1991), однако данная гипо-
теза не нашла подтверждений in vivo. У некоторых рас-
тений-трансформантов, например, у садовой гвоздики 
Dianthus caryophyllus L., активно регенерируют как побе-
ги, так и корни, то есть проявляется как цитокининовый, 
так и ауксиновый эффект (Casanova et al., 2003; 2004). 
Активное корнеобразование у rolC-трансформантов так-
же отмечено при использовании в экспериментах кустар-
ника из рода Poncirus (Kaneyoshi, Kobayashi, 1999) и хур-
мы (Diospyros kaki Thunb.) (Koshita et al., 2002). Ева Каса-
нова с коллегами отмечают, что способность к форми-
рованию побегов и корней не коррелирует с уровнем 
свободных цитокининов и ауксинов в трансформиро-
ванных растениях, что позволяет предположить нали-
чие иных регуляторов, на которые оказывает влияние 
rolC (Casanova et al., 2004). Ранее Шмуллинг с соавто-
рами уже попытались объяснить карликовый фенотип 
rolC-трансформантов нарушением баланса не ауксинов 
и цитокининов, а других классов гормонов (Schmülling 
et al., 1993). У растений картофеля и культурного табака, 
несущих конструкцию 35S CaMV­rolC, показано повы-
шение количества гиббереллинов GА19, в связи с чем 
авторы предположили, что rolC может блокировать пре-
образование GA19 в GA20. Также зафиксировано сни-
жение количества GA1 (Nilsson et al., 1993; Schmülling 
et al., 1993). Степень карликовости побегов коррелиру-
ет с понижением количества гибберелловой кислоты, 
при этом обработка экзогенной GA3 приводит к восста-
новлению нормальной длины междоузлий, что объясня-
ется влиянием GA на рост клеток растяжением (Fladung, 
1990; Schmülling et al., 1993). Снижение количества гиб-
береллина в растениях с 35S CaMV-rolC может быть при-
чиной уменьшения размера клеток листа (Nillson et al., 
1993). Развитие клеток меньшего размера описано так-
же у трансформированной осины в меристеме (Nilsson 
et al., 1996) и у N. tabacum с 35S CaMV-rolC в мезофилле 
листа и в сердцевине стебля (Estruch et al. 1991; Guivarch 
et al., 1996). Помимо гиберреллинов у трансформан-
тов отмечено пониженное содержание этилена (Martin-
Tanguy et al., 1993) и абсцизовой кислоты (Nilsson et al., 
1993; Fladung et al., 1997; Bettini et al., 2010), последняя 
может быть причиной повышенного уровня транспира-
ции таких растений (Fladung, Ballvora, 1992), посколь-
ку абсцизовая кислота регулирует закрытие устьиц. 
Ген rolC влияет не только на количество, но и на чув-
ствительность к гормонам, повышая чувствительность 
к цитокининам и предшественникам этилена и пони-
жая её к ауксину и абсцизовой кислоте (Schmülling et al., 
1993). Таким образом, rolC изменяет баланс гормонов, 

а также чувствительность растения к гормонам, след-
ствием чего являются множественные морфогенетиче-
ские реакции. Получение растений, несущих rolC, и изу-
чение их морфогенетических параметров является акту-
альным направлением в современной селекции садо-
вых растений, поскольку позволяет создать новые фор-
мы, например, вывести карликовые морфы популярных 
сортов, изменить форму и цвет листьев, ускорить вре-
мя цветения. Как уже было сказано, эффекты могут раз-
личаться в зависимости от того, под каким промото-
ром работает rolC. Так листовые экспланты каланхоэ 
и N. tabacum, трансформированные 35S CaMV-rolC, спо-
собны к образованию боковых корней, тогда как транс-
формация геном rolC с нативным промотором не приво-
дит к подобному результату (Spena et al., 1987; Schmülling 
et al., 1988). Различия между промоторами также наблю-
даются для древесных форм. У растений гибридной оси-
ны (Populus tremula × Populus tremuloides), трансформи-
рованной 35S CaMV-rolC, наблюдается типичный фено-
тип (карликовость, изменение формы листьев), который 
сохраняется после периода покоя (Nilsson et al., 1996). 
У растений же осины, трансформированной rolC с натив-
ными промотором, фенотипические изменения сохра-
няются только до первого периода покоя, а двухлетние 
растения внешне не отличаются от контрольных (Tzfira 
et al., 1999). Для того, чтобы понять, какие механизмы 
могут лежать в основе подобных различий, необходимо 
разобраться в том, как работают промоторы, нативный 
и промотор вируса мозаики цветной капусты 35S CaMV. 
В то время, как 35S CaMV является известным, широ-
ко используемым промотором, про собственный промо-
тор rolC известно гораздо меньше. В следующем разде-
ле обзора собрана информация, посвященная нативному 
промотору гена rolC.

Промотор rolC

В отличие от промотора вируса мозаики цветной 
капусты 35S CaMV, под которым ген экспрессирует-
ся конститутивно, то есть постоянно во всех органах 
и тканях, активность нативного промотора rolC разли-
чается в тканях и изменяется с возрастом растения. Экс-
прессия rolC орган-специфична, достигает максималь-
ных значений в корнях и уменьшается в ряду корень-сте-
бель-цветок-лист (Schmülling et al., 1988; Sugaya et al., 
1989; Guivarch et al., 1996). Внутри цветка rolC активнее 
всего экспрессируется в чашелистиках (Guivarch et al., 
1996). С возрастом активность промотора rolC пони-
жается в корнях и повышается в надземных частях, так 
для растений 6-недельного возраста максимальная актив-
ность зафиксирована в междоузлиях, а для 6 – 13-днев-
ных – в корнях (Guivarch et al., 1996). На тканевом уров-
не для большинства изученных видов растений экспрес-
сия rolC показана во флоэме (Matsuki et al., 1989; Sugaya 
et al., 1989; Nagata et al., 1995;), кроме того, у картофе-
ля она также отмечена в клетках обкладки проводящего 

Plant Biotechnology and Breeding 2021;4(1)
41



пучка (Graham et al., 1997). В связи с этим было высказа-
но предположение о возможном участии rolC в метабо-
лизме или транспорте сахаров, поскольку во флоэме бла-
годаря восходящему току продуктов фотосинтеза содер-
жится много сахарозы. В цис-регуляторной области про-
мотора rolC действительно был обнаружен чувствитель-
ный к сахарозе участок (–135...–94 от точки инициации 
транскрипции) (Sugaya, Uchimiya, 1992; Yokoyama et al., 
1994). Несмотря на то, что в растении экспрессия rolC 
в большинстве случаев ограничена клетками флоэ-
мы, на примере осины показано, что ген может быть 
индуцирован в любой клетке, пропитанной сахарозой 
(Nilsson et al., 1996). Помимо функции сигнальной моле-
кулы, сахароза также может служить потенциальным суб-
стратом для белка rolC. Оказывая положительное вли-
яние на деление клеток, сахароза может способство-
вать закладке корней (Faiss et al., 1996; Nilsson, Olsson, 
1997). В эмбриогенезе экспрессия rolC была детектиро-
вана в культуре клеток моркови в период формирования 
соматических эмбрионов при переносе на среду без 2,4- Д 
(2.4- D, Fujii, Uchimiya, 1991). У N. tabacum ген rolC экс-
прессируется в тканях зародыша (Sugaya, Uchimiya 1992), 
что может свидетельствовать о его участии в процессах 
закладки и формирования будущих органов растения. 
В процессе развития у трансформированных растений 
возникают морфологические изменения, которые попы-
тались объяснить повышением уровня свободных цито-
кининов. Ранее для белкового продукта rolC, нарабо-
танного в гетерологичной системе, была показана цито-
кинин-ß-глюкозидазная активность, в связи с чем и воз-
никла данная гипотеза (Estruch et al., 1991). Белок rolC 
– продукт гена rolC – имеет массу 20,1 кДa (20100 Da, 
Slightom et al., 1986). Он локализован в цитоплазме, 
а глюкозид-связанные цитокинины находятся в вакуолях. 
Было высказано предположение, что белок rolC успе-
вает расщепить конъюгаты раньше, чем они секвестри-
руются в вакуолях (Estruch et al., 1991). Позже с помо-
щью конструкции с тетрациклин-индуцибельным про-
мотором Файсс с коллегами показал, что не все глюко-
зиды являются потенциальными субстратами для цито-
кинин-β-глюкозидазы, продукта гена rolC. Кроме того, 
концентрация свободных цитокининов и их конъюгатов 
в экспериментальных растениях не отличалась от кон-
трольной (Faiss et al., 1996), что опровергает предложен-
ную ранее гипотезу. Файсс, в свою очередь, предполо-
жил, что цитокинин-β-глюкозидаза rolC косвенно воздей-
ствует на развитие растений благодаря участию в метабо-
лизме сахаров (Faiss et al., 1996). Показано, что растения 
N. tabacum, трансформированные rolC, способны нака-
пливать крахмал в зрелых тканях листа (Mohajjel-Shoja 
et al., 2011), а в клубнях трансформированного картофе-
ля повышено содержание глюкозы и крахмала (Fladung, 
Gieffers, 1993). Таким образом, rolC действительно уча-
ствует в метаболизме углеводов у растений, что согласу-
ется с локализацией активности промотора в тканях фло-
эмы. У взрослых растений N. tabacum экспрессия rolC 

по одним данным ограничена протофлоэмой и сопро-
вождающими клетками (Schmülling et al., 1988; Sugaya 
et al., 1989; Guivarch et al., 1996), по другим – rolC так-
же экспрессируется в корневых кончиках и в желези-
стых клетках на кончиках трихом (Hu et al., 2003). Пред-
полагают, что регуляция экспрессии rolC в N. tabacum 
может осуществляться с помощью тех же механизмов, 
которые контролируют активность трихом-специфич-
ных генов и генов, специфичных для элементов проводя-
щей системы. В пользу данной гипотезы свидетельству-
ет высокий уровень сходства последовательностей про-
моторов rolC и трихом-специфичных генов GLABROUS1 
(GL1) и GLABRA2 (GL2), а также наличие в промото-
ре rolC регуляторного элемента (AACG/TG), похожего 
на регуляторную область промотора гена myb у Hordeum 
vulgare (Hu et al., 2003) и С-связанного (С-related) эле-
мента (CCGAC) (Jaglo et al., 2001). Как белки Myb, так 
и С-связанные элементы участвуют в адаптации рас-
тений к различного рода стрессам (Ganesan et al., 2012; 
Jaglo et al., 2001), в том числе к засухе. Возможно, данные 
регуляторные последовательности вносят вклад в разви-
тие специфического фенотипа в результате действия rolC 
(Pavlova et al., 2013). Активность промотора rolC в кон-
цах трихом может быть использована для регуляции био-
синтеза вторичных метаболитов, синтезируемых в желе-
зистых клетках культурного табака (Gao et al., 1995). 
Несмотря на то, что механизм регуляции путей биосин-
теза посредством rolC у растений не установлен, очевид-
но, что этот ген способен активировать вторичные мета-
болические процессы. Некоторые вторичные метаболиты 
обеспечивают защитные свойства растений, повышая их 
устойчивость к фитопатогенам или делая их менее при-
влекательными для травоядных животных и насекомых 
(Pieterse et al., 2012; Naseem, Dandekar, 2012). Таким обра-
зом, rolC способен повышать защиту растений путем уси-
ления синтеза ряда метаболитов, за счет активации, регу-
лирующих их Myb-факторов и C-связанных элементов. 
В культуре клеток женьшеня также показана корреляция 
экспрессии rolC с активностью β-1,3-глюканазы, которая 
принадлежит к семейству белков защиты растений PR-2 
(Kiselev et al., 2006).

Заключение

Эффекты rol-генов в трансформированных растениях 
активно изучают с 80-х годов прошлого века, но несмо-
тря на значительный объем накопленных данных, мно-
гие вопросы, касающиеся механизмов и особенностей 
действия rolC в растениях, на сегодняшний день оста-
ются без ответов. При этом очевидно, что rolC вызыва-
ет множественные физиологические и биохимические 
изменения у трансформированных растений, от изме-
нения высоты побега, формы листа и количества цвет-
ков, до активации процессов вторичного метаболизма. 
Хотя экспрессия rolC приводит к множественным эффек-
там, растения-трансформанты могут различаться по сте-
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пени проявления этих эффектов в зависимости от того, 
под каким промотором работает ген. Изменение формы 
и размера вегетативных и генеративных органов транс-
формантов исходно объясняли влиянием rolC на соотно-
шение свободных форм фитогормонов, а также на изме-
нение чувствительности растения к гормонам (Schmülling 
et al., 1993; Spena et al., 1989). Однако отсутствие еди-
ной картины в экспериментах не позволяет построить 
модель взаимодействия rolC с гормональной системой 
растений. Следовательно, можно предположить нали-
чие иных путей влияния rolC на ростовые процессы рас-
тений. В качестве альтернативной гипотезы рассматрива-
ют участие rolC в метаболизме сахаров (Nilsson, Olsson, 
1997; Mohajjel-Shoja et al., 2011). Способность сахаро-
зы индуцировать rolC, как и локализация активности 
промотора rolC в тканях флоэмы, служат в пользу дан-
ной гипотезы, однако молекулярные механизмы оста-
ются неизученными. Известно о наличии чувствитель-
ного к сахарозе участка в промоторе гена rolC, а также 
о сходстве участков его промотора с различными регу-
ляторными областями иных генов, что может объяснить 
множественные эффекты гена rolC. Возможно, дальней-
шие исследования в данном направлении могли бы про-
яснить сигнальные пути, в которых rolC задействован 
в растении. Использование гена rolC для трансформа-
ции различных видов растений позволит получить новые 
сорта декоративных растений, низкорослых, «пышных» 
и обильно цветущих за счет ветвистых побегов, с изме-
ненной формой и цветом листьев (Casanova et al., 2005). 
Способность rolC повышать устойчивость к фитопатоге-
нам и иным факторам стресса представляет особый инте-
рес для сферы сельского хозяйства, а влияние на вторич-
ный метаболизм – для фарминдустрии и косметологии. 
Несмотря на то, что молекулярные механизмы действия 
rolC в растениях активно изучают (Bulgakov et al., 2013; 
Mauro et al., 2017), на сегодняшний день они не установ-
лены. Так же, возможно, остаются еще не выявленны-
ми функции гена rolC для растений. В геномах природ-
но-трансгенных растений rolC часто остается интактным 
и экспрессируется, что наводит на мысль о возмож-
ной важной роли данного гена для растений (Matveeva, 
Sokornova, 2016; Chen, Otten, 2017; Otten, 2018;). Даль-
нейшие исследования функций гена rolC, его структуры 
и механизмов действия помогут приблизиться к пони-
манию роли, которую данный ген играет в растениях, 
а также станут ценным вкладом в селекцию новых сортов 
декоративных, сельскохозяйственных и лекарственных 
растений.
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