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Различные виды растительного сырья находят широкое применение в целлюлозно-бумажной, текстильной, пи-

щевой, сельскохозяйственной отраслях промышленности, фармакологии. Одной из проблем использования комплекс-
ного растительного сырья является малая изученность составляющих его связующих гликанов и отсутствие эффектив-
ных ферментных препаратов для их гидролиза. Ксилоглюкан – основной структурный и запасающий полисахарид всех 
двудольных и многих однодольных растений. Ксилоглюкан – разветвленный полисахарид, основу которого составля-
ют целлотетрозные блоки, соединенные β-1,4-связями и декорированные короткими боковыми цепями, состоящими 
из ксилозы, галактозы, арабинозы, фукозы и некоторых других остатков. Характер и порядок чередования боковых 
цепей видоспецифичен и может изменяться в процессе роста клетки, порождая многообразие структурных типов кси-
логлюкана. В целом, структура ксилоглюкана зависит от таксономического положения растения. 

Гидролиз ксилоглюкана – необходимое условие в процессе конверсии растительной биомассы в продукты 
с высокой добавочной стоимостью. Многообразие структурных типов ксилоглюкана создает сложности в подборе 
ферментов для его гидролиза. Ксилоглюканазы в составе мультиферментных комплексов могут быть использованы для 
высокоэффективной деструкции полисахаридов растительной биомассы в ферментируемые сахара для биотехнологии, 
а также для улучшения качества кормов. Исследование ксилоглюканаз необходимо для разработки способов защиты рас-
тений от патогенных микроорганизмов, использующих эти ферменты для проникновения в растительные ткани.  

В данной статье обсуждаются особенности строения ксилоглюканов разных таксономических групп 
в эволюционном аспекте и сделан обзор ксилоглюканаз с целью предложения наиболее эффективных ферментных 
препаратов для гидролиза комплексного растительного сырья.  

Ключевые слова: обзор, растительная биомасса, первичная клеточная стенка, гемицеллюлозы, ксилоглюкан, се-
мейства гликозил-гидролаз, гликозил-трансферазы, ксилоглюканазы. 
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Введение 

Ксилоглюкан – один из основных полисахари-
дов первичной клеточной стенки I типа, характерной 
для всех двудольных и ряда однодольных растений 
(например, Lilianae, Aranae) [1, 2].  

                                                
* Автор, с которым следует вести переписку. 

Завьялов Артем Валерьевич – аспирант,  
e-mail: lab12@genetika.ru  
Рыков Сергей Викторович – кандидат биологических 
наук, научный сотрудник лаборатории 
технологического развития, e-mail: enterru@yandex.ru  
Лунина Наталия Александровна – кандидат 
биологических наук, научный сотрудник лаборатории 
белковой инженерии, e-mail: lunina@img.ras.ru  
Сушкова Валентина Ивановна – доктор биологических 
наук, научный консультант лаборатории 
технологического развития, e-mail: sushkovaval@mail.ru  
Яроцкий Сергей Викторович – кандидат химических 
наук, заведующий лабораторией технологического 
развития, e-mail: yarotsky@genetika.ru  
Березина Оксана Валентиновна – кандидат 
биологических наук, старший научный сотрудник 
лаборатории технологического развития,  
e-mail: mashchenko@yandex.ru 



А.В. ЗАВЬЯЛОВ, С.В. РЫКОВ, Н.А. ЛУНИНА И ДР. 44

Первичная клеточная стенка, присущая молодым физиологически недифференцированным клеткам, 
представляет собой двухфазную систему, состоящую из жесткого целлюлозного каркаса, погруженного 
в гелеобразный матрикс [3]. Являясь основным компонентом матрикса в первичной клеточной стенке 
I типа, ксилоглюкан обволакивает микрофибриллы целлюлозы мономолекулярным слоем, образуя с ними 
водородные связи. Содержание ксилоглюкана в первичной клеточной стенке двудольных достигает 25%; 
доля пектиновых веществ и глюкуроноарабиноксиланов, образующих с ксилоглюканом гликозидные свя-
зи, составляет 35 и 5% соответственно; массовая доля целлюлозы составляет в среднем 30% [2, 4]. В пер-
вичной клеточной стенке II типа, характерной для однодольных коммелиновидной группы, в которую вхо-
дят злаки (Poanae)  и родственные надпорядки (Arecanae, Commelinanae, Bromelianae, Zingeberanae, 
Juncanae), содержание ксилоглюкана составляет в среднем 4%, а основными гемицеллюлозами матрикса 
являются глюкан со смешанным типом связей и глюкуроноарабиноксилан, доля каждого из которых до-
стигает 30% от общей массы клеточной стенки [1, 2].  

В период роста клетки доля полисахаридов в первичной оболочке составляет 90%, лигнин отсут-
ствует либо обнаруживается в малых количествах (до 5%). После достижения клеткой определенных раз-
меров начинается формирование вторичной оболочки путем отложения новых слоев на первичной оболоч-
ке. Лигнификация начинается сначала в первичной оболочке, затем в межклеточном слое и в дальнейшем 
во вторичной оболочке. В сформировавшихся клеточных стенках доля лигнина в срединной пластинке 
и первичной оболочке древесины составляет 60–90%, а в районе вторичной стенки – 12–20%. Вторичная 
оболочка растительных клеток практически не содержит ксилоглюкана. Доля первичной клеточной стенки 
в одревесневших растениях невелика. Например, в ранней древесине сосны она составляет 2% от общей 
массы клеточной стенки [5].  

Помимо структурной, ксилоглюкан выполняет запасающую функцию, накапливаясь в семенах таких 
растений, как Tamarindus indica (Fabaceae, Lindl) – тамаринд индийский, или Tropaeolum majus 
(Tropaeolaceae, Juss. ex DC) – настурция большая [6, 7]. Кроме того, фукозосодержащие олигосахариды 
ксилоглюкана выполняют в раcтительной клетке регуляторную функцию, являясь антагонистами гормона 
ауксина [7, 8]. 

В статье рассматриваются особенности строения ксилоглюканов разных таксономических групп 
в эволюционном аспекте; сделан обзор ксилоглюканаз, синтезируемых различными организмами с целью 
выбора наиболее эффективных ферментных препаратов и их продуцентов; обсуждаются биотехнологиче-
ские аспекты применения ксилоглюканаз.  

Структура ксилоглюкана из различных растительных источников 

Ксилоглюкан – разветвленный полисахарид, основная цепь молекулы которого состоит из 300–3000 
остатков D-глюкопиранозы, соединенных β-1,4-связями. До 75% остатков D-глюкопиранозы образуют α-
1,6 связи с остатками D-ксилопиранозы, часть из которых может быть соединена β-1,2 связями с остатками 
D-галактопиранозы или α-1,2 связями с остатками L-арабинофуранозы. Некоторые остатки D-
галактопиранозы могут быть соединены α-1,2 связями с остатками L-фукопиранозы (табл. 1). Помимо это-
го, встречаются менее распространенные варианты, например, модификация D-ксилопиранозы одновре-
менно остатками L-арабинопиранозы (α-1,2 связь) и D-галактопиранозы (β-1,4 связь). Остатки D-
глюкопиранозы, D-галактопиранозы или L-арабинофуранозы могут быть ацетилированы [9]. Для обозна-
чения боковых цепей ксилоглюкана разработана упрощенная номенклатура, согласно которой незамещен-
ные остатки глюкозы обозначаются буквой G; остатки глюкозы, модифицированные ксилозой – буквой X; 
остатки, содержащие заместители ксилозилгалактозу и ксилозиларабинозу обозначаются буквами L и S 
соответственно; боковая цепь, модифицированная фукозой, обозначается буквой F и т.д. (табл. 1) [9, 10].  

В большинстве случаев молекула ксилоглюкана состоит из регулярно повторяющихся структурных  
блоков, содержащих замещенные и незамещенные остатки глюкозы. Например, хорошо изученный кси-
логлюкан из семян T. indica состоит из гепта-, окта- и нона-сахаридов XXXG, XLXG, XXLG, XLLG, в ос-
нове которых лежит целлотетроза (рис. 1). 

Характер боковых цепей и порядок чередования моноблоков ксилоглюкана видоспецифичен и, кро-
ме того, может изменяться в процессе роста клеточной стенки, порождая многообразие структурных типов 
этого полисахарида [2]. 
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Таблица 1. Номенклатура олигосахаридов ксилоглюкана (по [9, 10])  

Однобуквенное обозначение Формула 
G β-D-Glcp 
X α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
L β-D-Galp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
F α-L-Fucp(1→2)-β-D-Galp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
U β-D-Xylp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
S α-L-Araf(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
D α-L-Arap(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
Y β-D-GalAp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
Z α-L-Fucp(1→2)-β-D-GalAp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
E α-L-Fucp(1→2)-α-L-Arap(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
J α-L-Galp(1→2)-β-D-Galp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
T β-L-Araf(1→3)-α-L-Araf(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

B α-D-Xylp(1→6) 
β-D-Xylp(1→2) }-β-D-Glcp 

A α-D-Xylp(1→6) 
 α-L-Araf(1→2) }-β-D-Glcp 

С α-D-Xylp(1→6) 
α-L-Araf(1→3)-β-D-Xylp(1→2) }-β-D-Glcp 

P β-D-GalAp(1→2) 
β-D-Galp(1→4) }-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

Q β-D-Galp(1→4)-β-D-GalAp(1→2) 
β-D-Galp(1→4) }-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

M α-L-Arap(1→2) 
β-D-Galp(1→4) }-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

N α-L-Arap(1→2) 
β-D-Galp(1→6)-β-D-Galp(1→4) }-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

 

 

Рис. 1. Ксилоглюкан из семян T. indica. G – β-D-Glcp; X – α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp; L – β-D-Galp(1→2)-α-
D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

Ксилоглюкан распространен в растениях почти так же широко, как целлюлоза, но возник гораздо поз-
же. Выход растений на сушу потребовал структурных изменений клеточной стенки, компенсирующих повы-
шение веса тела в воздухе. Функциональная роль ксилоглюкана изначально заключалась в формировании 
и поддержании структуры первичной клеточной стенки. Поэтому ксилоглюкан отсутствует у водорослей 
и появляется только у мохообразных, которые являются древнейшими наземными растениями [11–13].  

Ксилоглюканы низших растений отличаются разнообразием структур. Так, ксилоглюкан 
из Marchantia polymorpha (Marchantiaceae, Lindley) содержат повторяющийся мотив ксилозилирования 
XXGG с боковыми цепями X, L, P, Q. Ксилоглюкан из Physcomitrella patens (Funariaceae, Schwägr) состоит 
из моноблоков с мотивом ксилозилирования XXGG3 и боковыми цепями X,  L,  M,  N,  P,  Q.  В состав кси-
логлюканов плаунов (Lycophytes) входят моноблоки с мотивом ксилозилирования XXXG, XXGG или 
XXGG2-5 и боковыми цепями X, L, D, F, E. Ксилоглюканы папоротников состоят из моноблоков с мотивом 
ксилозилирования XXXG (за исключением XXGG2-3 у Psilotum nudum (Psilotaceae, J.W. Griff. & Henfr)), 
модифицированных боковыми цепями X, L, F, D, E, S, в зависимости от вида растений [14, 15]. Ксилоглю-
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каны голосеменных обладают более упорядоченной структурой и не содержат в своем составе разветвлен-
ных боковых цепей, по сравнению с ксилоглюканами мхов, плаунов или папоротников. У большинства 
голосеменных регулярные строительные блоки ксилоглюкана имеют мотив ксилозилирования XXXG, 
а боковые цепи представлены олигосахаридами X, L и F (табл. 1) [15, 16].  

Среди однодольных растений – обладателей клеточной стенки второго типа – ксилоглюкан обнару-
жен у представителей порядков Alismatales, Asparagales, Dioscoreales, Liliales, Zingiberales, Pandanales, 
Arecales, Commelinales, Poales. Для всех перечисленных порядков характерно наличие боковых цепей X, L 
и F. Однако у ксилоглюканов, выделенных из органов и тканей растений семейства Poaceae (Barnhart) – 
злаковые, например, колеоптилей Avena sativa, Hordeum vulgare, Zea mays, а также суспензии клеток Oryza 
sativa, в боковых цепях отсутствует фукоза. В листовых пластинках Festuca arundinacea, Lolium multiflo-
rum, Lolium perenne, колеоптилях Triticum aestivum, молодых растениях Hordeum vulgare, проростках Z. 
mays и O. sativa обнаружен ксилоглюкан, боковые цепи которого представлены только ксилозой [15–17]. 
Ксилоглюканы многих однодольных отличаются неупорядоченностью расположения боковых цепочек из 
ксилозы,  и могут состоять из блоков с мотивами ксилозилирования XXGG2–3, XXGG2–4, XXGG2–5, XXGG3, 
XG, XXG, XGGG, XXXGG, при этом особенно разнообразны мотивы ксилоглюканов злаков [9].  

У цветковых растений наиболее детально были исследованы ксилоглюканы двудольных, принадле-
жащих к порядкам мальвоцветные (Malvales), мальпигиецветные (Malpighiales),  розоцветные (Rosales), 
гвоздичные (Caryophyllales),  бобоцветные (Fabales), сложноцветные (Asterales), зонтикоцветные (Apiales), 
верескоцветные (Ericales), миртоцветные (Myrtales), капустоцветные (Brassicales), губоцветные (Lamiales), 
пасленовые (Solanales), геранецветные (Geraniales), сапиндоцветные (Sapindales), горецавкоцветные 
(Gentianales), камнеломкоцве́тные (Saxifragales) [2, 5, 9]. 

Основным мотивом гликозилирования ксилоглюканов двудольных является XXXG. Исключения со-
ставляют ксилоглюканы из Hymenaea courbaril (F.) – пор. бобовые, которые помимо XXXG, содержат мо-
тивы ксилозилирования XXXXG (семядоли, семена, листья) и XXXXXG (семена) [17–19]. Фруктовая мя-
коть Argania spinosa (Sapotaceae, Juss) – пор. верескоцветные, содержит ксилоглюкан с мотивом ксилози-
лирования XXGG [20].  

Ксилоглюкан из клеточной культуры Nicotiana plumbaginifolia (Solanaceae, Juss), пор. пасленовые, 
представлен мотивами ксилозилирования XXGG и XXGG3, а листья Nicotiana tabacum (S.) и Capsicum an-
nuum (S.), клеточная культура и незрелые плоды Solanum lycopersicum (S.) содержат ксилоглюкан 
с мотивом XXGG [17, 21–23]. Мотив ксилозилирования XXGG3 характерен для ксилоглюканов из листьев 
Ocimum basilicum (Lamiaceae, Martinov) – пор. губоцветные, Plantago major (Plantaginaceae, Juss) – пор. 
губоцветные, и Ipomoea purpurea (Convolvulus, Linnaeus) – пор. пасленовые [17]. Боковые цепи ксилоглю-
канов двудольных представлены олигосахаридами X, L, F, J, U, Y, Z, S, T, A, B, C, а также ацетилирован-
ными формами L, F, J, S, G. 

Подавляющее большинство известных ксилоглюканов двудольных имеют в своем составе боковую 
цепь L, являясь, таким образом, галактоксилогюканами [9]. Исключения составляют ксилоглюканы 
из листьев пасленовых Capsicum annuum (S.), Nicotiana tabacum (S.) и Ipomoea purpurea (S.), основная цепь 
которых декорирована только боковыми цепями X и S. Наличие боковой цепи S, содержащей арабинофу-
ранозу, характерно для эволюционно близких порядков пасленовых, губоцветных и горецавкоцветных. 
У ксилоглюканов других цветковых растений боковая цепь S не обнаружена. В ксилоглюкане из клеточной 
культуры Solanum lycopersicum (S.) имеется боковая цепь Т, содержащая два остатка арабинофуранозы, 
а ксилоглюкан из клеточной культуры Acer pseudoplatanus (Sapindaceae,  Juss) – пор.  сапиндоцветные,  со-
держит боковые цепи A и С, также имеющие в своем составе арабинофуранозу [9].  

Боковые цепи,  содержащие фукозу,  обнаружены во всех порядках двудольных растений,  кроме гу-
боцветных и эволюционно близких к ним пасленовых. Nicotiana alata – единственное растение сем. пасле-
новых, в зернах пыльцы которых содержится фукогалактоксилоглюкан [9]. Вероятно, возможность моди-
фицировать боковые цепи ксилоглюкана остатками фукозы была утеряна общим предком пасленовых 
и губоцветных. 

Разнообразие структуры ксилоглюканов двудольных и однодольных растений может быть проде-
монстрировано на ряде примеров. Ксилоглюкан, выделенный из плодов яблони домашней (сем. розоцвет-
ные) состоит из строительных моноблоков XXXG, XLXG, XXFG, XLFG в соотношении 4 : 2 : 3 : 4. Осо-
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бенностью ксилоглюканов из растений порядка розоцветные является ацетилирование остатков галактозы 
в боковых цепях L и F (рис. 2).  

Фукогалактоксилоглюкан, выделенный из клеточных культур и тканей Arabidopsis thaliana 
(Brassicaceae,  Burnett),  состоит из моноблоков XXXG,  модифицированных боковыми цепями X,  L  и F,  
включая ацетилированные формы L и F. В корнях и корневых волосках этого растения обнаружен фукога-
лактоксилоглюкан, модифицированный боковыми цепями X, L, F, Y, Z [9, 27-29]. Рапс (Brassica napus) – 
растение семейства крестоцветных, семена которого содержат до 45% масла. Рапсовое масло используется 
для производства биодизеля, а жмых является крупнотоннажным промышленным отходом. Ксилоглюкан, 
выделенный из оболочек семян рапса, представлен моноблоками с мотивами ксилозилирования XXGG 
и XXXG, декорированными галактозильными, фукозильными и арабинозильными остатками [30]. 

Фукогалактоксилоглюканы, состоящие из олигосахаридов XXXG, XXUG, XXLG, XXFG, XLFG, бы-
ли выделены из плодов черники обыкновенной (Vaccinium myrtillus, Ericaceae, Juss, пор. верескоцветные) 
и хурмы восточной (Diospyros kaki, Ebenaceae, Gürke, пор. верескоцветные). Смородина черная (Ribes 
nigrum, Grossulariaceae, DC, пор. камнеломкоцветные) содержит фукогалактоксилоглюкан, состоящий 
из блоков XXXG, XXFG, XLFG, XLXG, XXLG, XLLG [2]. Фукогалактоксилоглюканы были выделены 
из культур клеток, семядолей, листьев, семян, стеблей растений семейства бобовые (Fabaceae), например, 
Pisum sativum, Phaseolus aureus, Phaseolus vulgaris, Glycine max [18, 19, 31–34]. 

Арабиноксилоглюкан, входящий в состав листьев растений семейства пасленовых Nicotiana tabacum 
(S.) и Capsicum annuum (S.), состоит из блоков AXGG, XAGG, AAGG, то есть содержит в боковых цепоч-
ках арабинозу при полном отсутствии галактозы и фукозы [17], (рис. 3).  

Ксилоглюкан из мякоти плодов Olea europaea (Oleaceae, Hoffmanns & Link) – оливы европейской 
из семейства масличных, входящего вместе с пасленовыми в порядок ясноткоцветные, состоит из повто-
ряющихся мотивов XXSG и XLSG, при этом некоторые остатки арабинозы модифицированы ацетильными 
группами в положениях O-1 и О-2. 

Основная цепь ксилоглюкана клеточных стенок проростков риса модифицирована боковыми цепями, 
состоящими только из D-ксилозильных групп, присоединенных к С-6 глюкозильных остатков в соответствии 
с мотивами XXGG3 или XGGG. Ксилоглюкан из оболочек зерен риса представлен мотивами XG и XXG. 

Ксилоглюкан проростков ячменя с мотивом XXGGG не имеет в боковых цепях иных заместителей, 
кроме ксилозы, и несет значительно меньше замещающих остатков у основной цепи, чем ксилоглюканы 
из других источников (рис. 4) [7]. 

В оболочках зерна пшеницы ксилоглюкан содержится в незначительных количествах. Будучи ассо-
циирован с арабиноксиланом, он соединен посредством сложной эфирной связи с рядом фенолокислот 
(феруловой и п-кумаровой). Аналогичный полисахарид найден и в алейроновом слое зерна [2].  

 

Рис. 2. Фукогалактоксилоглюкан клеточных 
стенок розоцветных [9, 24–26]. G – β-D-Glcp; 
X – α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp; F* – 
ацетилированная форма F – α-L-Fucp(1→2)-
β-D-Galp(1→2)-α-D-Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

Рис. 3. Арабиноксилоглюкан пасленовых [2]. G* – 
ацетилированная форма G – β-D-Glcp; X – α-D-
Xylp(1→6)-β-D-Glcp; S – α-L-Araf(1→2)-α-D-
Xylp(1→6)-β-D-Glcp 
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Рис. 4. Мотив ксилоглюкана, выделенного 
из проростков ячменя [7]. G – β-D-Glcp; X – α-D-
Xylp(1→6)-β-D-Glcp 

Помимо ксилоглюканов структурного типа, входящих в состав клеточной стенки, имеются также 
запасающие. К ним относятся ксилоглюканы, выделенные из семян таких растений, как Tamarindus indica 
(F.), Tropeoleum majus (T.), Аnnоnа muricata L (Annonaceae, Juss), Brassica саmреstris (B.) и Sinapis alba (B.). 
Запасающие ксилоглюканы в основном являются галактоксилоглюканами. Наиболее изученный из них – 
галактоксилоглюкан из семян тамаринда, состоящий из строительных блоков XXXG, XLXG, XXLG 
и XLLG [17].  

Характер и степень ацетилирования остатков D-глюкопиранозы, D-галактопиранозы или L-
арабинофуранозы в боковых цепях ксилоглюкана варьируют в широких пределах. Неразветвленный оста-
ток Glu часто ацетилирован в положении O-6; концевой остаток Gal может быть ацетилирован в положе-
ниях О-3, О-4 и О-6. Один моносахарид может содержать сразу несколько ацетильных групп (рис. 2). 
Например, в ксилоглюкане суспензионной культуры клеток клена (Acer pseudoplatanus, S.) 50% остатков 
галактозы содержали одну ацетильную группу, 30% – две, а 20% – ни одной. При этом 60% ацетильных 
групп было присоединено в положении О-6, 20% – в О-4 и столько же в О-3. Кроме того, концевая ксилоза 
может быть модифицирована ферулоильной группой в положении О-5 [2, 13, 35].  

В целом, структура ксилоглюканов первичной клеточной стенки зависит от таксономического по-
ложения растения (рис. 5). 

 

Рис. 5. Схема распределения мотивов ксилозилирования и боковых цепей ксилоглюкана у растений 
(таксономическое положение растений соответствует [36]). Ацетилированные боковые цепи обозначены *. 
На схеме показаны только те группы растений, в которых на момент написания обзора обнаружен 
и охарактеризован ксилоглюкан 



РАСТИТЕЛЬНЫЙ ПОЛИСАХАРИД КСИЛОГЛЮКАН И ФЕРМЕНТЫ… 49

Ферменты, гидролизующие ксилоглюкан 

Первичная клеточная стенка – динамичная система. Она эластична и быстро растягивается, но в то 
же время обеспечивает сохранность содержимого клетки. В процессе роста первичной клеточной стенки 
гемицеллюлозы и целлюлоза вовлекаются в метаболизм и, в зависимости от физиологического состояния 
клетки, выполняют функции как скелетных образований, так и запасных соединений. Ферменты, расщеп-
ляющие ксилоглюкан, обнаружены в тканях тех растений, которые содержат этот полисахарид. Основная 
цепь ксилоглюкана состоит из остатков D-глюкопиранозы, соединенных β-1,4-связями, поэтому для ее де-
полимеризации необходимы эндо-β-1,4-D-глюканазы. Клеточные стенки многих растений содержат цел-
люлазы, которые могут расщеплять связи при незамещенных остатках глюкозы в основной цепи кси-
логлюкана [7]. Процессы гидролиза и ресинтеза компонентов первичной клеточной стенки находятся под 
влиянием некоторых физиологически активных веществ, присутствующих в среде, например, ауксина (2,4-
дихлорфеноксиуксусной кислоты). Установлено, что обработка ауксином индуцирует синтез целлюлаз de 
novo, что приводит к долговременному повышению целлюлолитической активности [37, 38].  

Семена настурции после созревания мобилизуют резервный ксилоглюкан под действием ксилоглю-
кан-специфической эндоглюканазы, которая не обладает обычной целлюлазной активностью [39]. Созре-
вающие семена тамаринда содержат эндо-β-1,4-ксилоглюканазы, гидролизующие ксилоглюкан, но не дей-
ствующие на карбоксиметилцеллюлозу [40]. Растительные клетки могут также содержать α-D-ксилозидазу, 
β-D-глюкозидазу, α-L-фукозидазу и β-D-галактозидазу [41, 42]. Гидролиз боковых цепей ксилоглюкана 
перечисленными ферментами увеличивает доступность основной цепи для целлюлаз. Показано, что ауксин 
индуцирует активность α-D-ксилозидазы и β-D-галактозидазы в стеблях гороха [42].  

Активностью по отношению к ксилоглюкану обладают различные гликозил-трансферазы, например, 
ксилоглюкан эндотрансфераза, ксилоглюкан 4-глюкозилтрансфераза, ксилоглюкан 6-ксилозилтрансфераза, 
ксилоглюкан 2-галактозилтрансфераза (http://www.cazy.org/). Показано, что ксилоглюкан-эндотрансферазы 
(XET) ремоделируют цепи ксилоглюкана in vitro [43–46]. Активность XET была также продемонстрирована 
in vivo [47–49] как во время интеграции новых молекул ксилоглюкана в клеточную стенку [50], так и в про-
цессе дальнейшей реструктуризации ксилоглюкана [51], что свидетельствует о необходимости XET для рас-
тяжения клеточной стенки и роста растения [52–55]. Семядоли созревающих семян настурции содержат кси-
логлюкан-эндо-трансгликозилазу. Транс-α-ксилозидазная и транс-β-галактозидазная активности, обнаружен-
ные у многих растений, модифицируют структуру ксилоглюкана и его олигосахаридов, перенося остатки 
сахаров с одной боковой цепи на другую, либо на β-глюкан, арабиноксилан, глюкоманнан и др. полисахари-
ды, присутствующие в клеточной стенке [56–58]. GDP-фукоза:ксилоглюкан 1,2-альфа-L-фукозилтрансфераза 
была выделена из эпикотилей гороха [59]. Показано, что ксилоглюкан-специфичные гликозил-гидролазы 
и гликозил-трансферазы необходимы для созревания плодов. Ксилоглюкан-эндо-трансгликозилазная актив-
ность была обнаружена в созревающих плодах киви [60]. Гены двух различных эндо-β-1,4-глюканаз с актив-
ностью на ксилоглюкане экспрессируются в созревающих плодах и цветах томатов [61].  

Ксилоглюкан-специфичные гликозил-гидролазы относятся к классам EC 3.2.1.4, EC 3.2.1.150, EC 
3.2.1.151 по международной классификации ферментов (табл. 2). 

EC 3.2.1.4 – целлюлазы (эндо-1,4-β-D-глюканазы; β-1,4-глюканазы; β-1,4-эндоглюкангидролазы), 
осуществляющие реакцию эндогидролиза 1,4-β-D-глюкозидной связи в целлюлозе, лихенане, β-D-
глюкане [69]. Некоторые из ферментов этой группы проявляют невысокую активность на ксилоглюкане 
(http://www.cazy.org/). 

EC 3.2.1.150 – целлобиогидролазы, специфичные к редуцирующим концам олигоксилоглюканов 
(OXG-RCBH). Эти ферменты отщепляют целлобиозу с редуцирующего конца ксилоглюкана в случае, если 
крайний остаток глюкозы незамещен. Второй остаток может быть замещен ксилозой, модифицированной 
или нет; третий остаток, который в результате гидролиза становится новым концом молекулы, должен 
быть, предпочтительно, замещен немодифицированной ксилозой [70].  

EC 3.2.1.151 – ксилоглюкан-специфичные эндо-β-1,4-глюканазы, случайным образом гидролизую-
щие 1,4-β-D-глюкозидные связи ксилоглюкана с образованием ксилоглюкан-олигосахаридов и не дей-
ствующие на другие компоненты клеточной стенки [71].  
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Таблица 2. Гликозил-гидролазы, обладающие специфической активностью по отношению к ксилоглюкану 
(http://www.cazy.org)  

EC-
номер 

Специфическая ак-
тивность 

Семейства 
CAZy  

3D-структура/ механизм 
действия 

Представители с 
охарактеризованной 

3D-структурой 
(пример) 

Источник 

3.2.1.151 Ксилоглюкан-
специфичная эндо-

β-1,4-глюканаза  

GH5 (β/α)8 / сохраняющий XG5 [62] Paenibacillus 
pabuli 

GH12 β-сэндвич/ сохраняющий XG12 [62] Bacillus 
licheniformis 

GH16 β-сэндвич/ сохраняющий NXG1 [63] Tropaeolum 
majus 

GH44 (β/α)8/ сохраняющий Cel44C-Man26A [64] Paenibacillus 
polymyxa GS01 

GH74 7-лопастной β-пропеллер/ 
обращающий Xgh74A [65] Ruminiclostridium 

thermocellum 
3.2.1.150  Целлобиогидролаза, 

специфичная к ре-
дуцирующим кон-

цам олигоксилоглю-
канов (OXG-RCBH) 

GH74 7-лопастной β-пропеллер/ 
обращающий OXG-RCBH [66] Geotrichum sp. 

M128 

3.2.1.4 Эндо-1,4-β-D-
глюканаза GH7 β-сэндвич/ сохраняющий Cel7B [67] Humicola 

insolens 

GH74 7-лопастной β-пропеллер/ 
обращающий Tm Cel74 [68] Thermotoga 

maritima 

Согласно международной классификации карбогидраз (CAZy), гликозил-гидролазы на основе сход-
ства аминокислотных последовательностей каталитических доменов объединены в 145 семейств 
(http://www.cazy.org/). В настоящее время, по крайней мере, для одного представителя каждого семейства 
гликозил-гидролаз известен молекулярный механизм катализируемой реакции: с обращением или сохране-
нием аномерной конфигурации субстрата. Во всех известных случаях ферменты одного семейства имеют 
одинаковый механизм, исключением являются семейства GH23 и GH97, объединяющие «сохраняющие» 
и «обращающие» гликозил-гидролазы. Консервативной в пределах каждого семейства гликозидаз также 
является аномерная конфигурация расщепляемой гликозидной связи (α или β), точнее говоря, ее аксиаль-
ная или экваториальная ориентация [72–79]. Единственное известное исключение представляет семейство 
GH4 гликозидаз:  в его состав входят как ферменты расщепляющие α-гликозидную связь,  так и ферменты 
расщепляющие β-гликозидную связь [80, 81]. На основании гомологии аминокислотной последовательно-
сти ферменты, гидролизующие ксилоглюкан, входят в семейства GH 5 (клан GH-A, трехмерная структура 
(β/α)8-бочонок), 7 и 16 (клан GH-В, трехмерная структура β-сэндвич), 12 (клан GH-С, трехмерная структура 
β-сэндвич), 44 (трехмерная структура (β/α)8-бочонок) и 74 (трехмерная структура семилопастной β-
пропеллер) [82] (табл. 2).  

Семейство GH74 включает эндо-β-1,4-глюканазы (EC 3.2.1.4), целлобиогидролазы, специфичные 
к редуцирующим концам олигоксилоглюканов (OXG-RCBH) (EC 3.2.1.150), и ксилоглюкан-специфичные 
эндо-β-1,4-глюканазы (EC 3.2.1.151). При этом, все представители семейства GH74 гидролизуют кси-
логлюкан, тогда как в остальных семействах, содержащих ксилоглюканазы, имеются ферменты с другой 
субстратной специфичностью. 

В настоящее время в базе данных CAZy содержатся последовательности 369 гликозил-гидролаз се-
мейства GH74, из них 345 бактериальных, 21 эукариотическая и 3 неклассифицированных, при этом база 
данных постоянно пополняется. Из 17 охарактеризованных представителей семейства, 7 являются эукари-
отическими, остальные – бактериальными (табл. 3). 

Согласно данным базы CAZy, в настоящее время пространственная структура определена 
у следующих бактериальных ферментов семейства GH74: авицелаза Cel74A из Acidothermus cellulolyticus 
11B ATCC 43068, Gly74A из Cellvibrio japonicas Ueda 107, β-1,4-ксилоглюкангидролаза Xgh74A 
из Ruminiclostridium thermocellum F7/YS, SACTE_0562 из Streptomyces sp. Sirex AA-E, ксилоглюканаза 
Xeg74 из Thermobifida fusca YX, ксилоглюканаза Xcc-Xgh из Xanthomonas campestris pv. campestris str. 
ATCC 33913. Среди эукариотических представителей семейства GH74 пространственная структура опре-



РАСТИТЕЛЬНЫЙ ПОЛИСАХАРИД КСИЛОГЛЮКАН И ФЕРМЕНТЫ… 51

делена у двух ферментов из дрожжеподобного гриба Geotrichum sp.M128: ксилоглюкан-специфичной эндо-
β-1,4-глюканазы XEG и целлобиогидролазы, специфичной к редуцирующим концам олигоксилоглюканов 
OXG-RCBH. Все перечисленные ферменты имеют форму 7-лопастного β-пропеллера и «обращающий» 
механизм катализируемой реакции (http://www.cazy.org/GH74_structure.html). Молекула субстрата распола-
гается в каталитическом кармане между C- и N-концевыми доменами фермента. Разница между ксилоглю-
кан-специфичными эндо-β-1,4-глюканазами и экзо-ксилоглюканазой OXG-RCBH из Geotrichum sp. M128 
состоит в том,  что в каталитическом «кармане»  OXG-RCBH  имеется так называемая «экзо-петля»  из 11  
аминокислот, препятствующая размещению там молекулы ксилоглюкана целиком и обеспечивающая, та-
ким образом, целлобиогидролазную активность [66].  

По данным базы CAZy, грибы имеют один или два гена, кодирующих ксилоглюканазы семейства 
GH74. Например, Trichoderma reesei – основной источник коммерческих гликозил-гидролаз, имеет один 
ген, продукт которого охарактеризован как ксилоглюканаза GH74 [83, 84], а Geotrichum sp. M128 – два ге-
на, кодирующие ксилоглюканазы из данного семейства. Один из ферментов – упоминавшаяся ранее кси-
логлюкан-специфичная эндо-β-1,4-глюканаза XEG, проявляет активность только на ксилоглюкане тама-
ринда и неактивен на карбоксиметилцеллюлозе и 1,3-1,4-β–глюкане ячменя. Ген этого фермента был экс-
прессирован в E. coli; 80 кДа фермент был охарактеризован, его механизм действия исследован. Было по-
казано, что фермент относится к классу EC 3.2.1.151 [85] (табл. 3). Другой ксилоглюканазой семейства 
GH74 из штамма Geotrichum sp. M128 является фермент OXG-RCBH (EC 3.2.1.150) с молекулярной массой 
96 кДа. Механизм действия был определен в результате исследования пространственной структуры реком-
бинантного фермента, очищенного из E. coli (табл. 2, 3) [66, 86]. 

В отличие от Geotrichum sp.M128, продуцирующего две ксилоглюканазы, принадлежащие к одному 
семейству GH74, но к разным классам – 3.2.1.150 и 3.2.1.151, у Aspergillus niger обнаружены две ксилоглю-
каназы класса 3.2.1.151, но относящиеся к разным семействам GH12 и GH74. Гены ферментов, обладающих 
активностью только на ксилоглюкане, были клонированы, а сами ферменты охарактеризованы [87, 88].  

Таблица 3. Охарактеризованные представители семейства GH74 из базы данных Cazy 

Бактерии    
Фермент EC# Организм GenBank 

Авицелаза (AviIII;AcGH74;Acel_0618) 
(Cel74A)* 3.2.1.- Acidothermus cellulolyticus 11B 

ATCC 43068 ABK52391.1 

Ксилоглюканаза (Xeg) 3.2.1.151 Jonesia DSM 14140 CAD58415.1 
Ксилоглюканаза (Xeg74) 3.2.1.151 Paenibacillus sp. KM21 BAE44527.1 
β-1,4-ксилоглюкангидролаза / ксилоглюкана-
за (XghA) (Xgh74A)* 3.2.1.151 Ruminiclostridium thermocellum 

F7/YS CAE51306.1 

Ксилоглюканаза (GH74A;RUM_02790) 
(Xeg74A) 3.2.1.151 Ruminococcus champanellensis 18P13 

= JCM 17042 CBL16522.1 

Процессивная эндоглюканаза 
(SaGH74A;SAV1856;SAV_1856) 3.2.1.151 Streptomyces avermitilis MA-4680 BAC69567.1 

Эндоксилоглюканаза 
(SaGH74B;SAV2574;SAV_2574) 3.2.1.151 Streptomyces avermitilis MA-4680 BAC70285.1 

Ксилоглюкан-специфичнаяэндо-β-1,4- глю-
каназа (SCO6545) 3.2.1.151 Streptomyces coelicolor A3(2) CAA20642.1 

Ксилоглюканаза (Tfu_1612) (Xeg74)* 3.2.1.151 Thermobifida fusca YX AAZ55647.1 
Эндо-β-1,4-глюканаза (TM0305) (Cel74) 3.2.1.4 Thermotoga maritima MSB8 AAD35393.1 
Эукариоты    
Авицелаза III (Cmc2; AviIII; FIII Avicelase) 3.2.1.4 Aspergillus aculeatus F-50 BAA29031.1 
Целлобиогидролаза, специфичная к редуци-
рующим концам олигоксилоглюканов (oli-
goxyloglucan reducing end-specific xyloglu-
canobiohydrolase OXG-RCBH) 
(OREX;AN1542.2) 

3.2.1.150 Aspergillus nidulans FGSC A4 EAA64249.1 

Ксилоглюканаза C (EglC) 3.2.1.151 Aspergillus niger CBS 120.49 / N400 AAK77227.1 
OXG-RCBH* 3.2.1.150 Geotrichum sp. M128 BAC22065.1 
Ксилоглюканаза M128 (Xeg; XEG)* 3.2.1.151 Geotrichum sp. M128 BAD11543.1 
Ксилоглюканаза (Xgh74B) 3.2.1.151 Phanerochaete chrysosporium K-3 BAF95189.1 
Ксилоглюканаза (Egl6) (Cel74A) 3.2.1.151 Trichoderma reesei QM6A AAP57752.1 
* – определена пространственная структура. 
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Ксилоглюканазы из Aspergillus отличаются разнообразием биохимических свойств. Например, ре-
комбинантный штамм A. oryzae, экспрессирует ксилоглюканазу из A. aculeatus имеющую оптимальный 
pH = 3.4 и оптимальную температуру действия ниже 30 °C [89]. В то же время штамм A. nidulans A773 экс-
прессирует внеклеточную ксилоглюканазу из A. niveus,  представляющую собой димер,  с оптимумами pH 
и температуры, равными 6.0 и 60 °C соответственно [90]. 

Внеклеточные ксилоглюканазы из семейств GH74, GH12 или GH7, синтезируемые различными 
представителями царства грибов, например, T. reesei, T. viride, Chrysosporium lucknowense и др., выделены, 
биохимически охарактеризованы и широко используются в различных коммерческих и лабораторных 
ферментных препаратах [83, 84, 91, 92].  

Ксилоглюканазы охарактеризованы у базидиомицета Phanerochaete chrysosporium (Xgh74B, GH74), 
Penicillium canescens (XGA, GH12), P. verruculosum (XG70, GH74) [93–95]. 

Четыре предполагаемых гена ксилоглюканаз семейства GH12 были аннотированы в геноме Fusarium 
graminearum,  а затем клонированы и экспрессированы в E. coli, что позволило определить ксилоглюкан-
специфичные ферменты FGSG_05851 и FGSG_11037 [96]. 

Гены двух ксилоглюканаз семейства GH12 (RmXEG12A и RmXEG12B) из термофильного гриба 
Rhizomucor miehei были экспрессированы в E. coli.  RmXEG12A показал оптимальную активность при pH 
6.5 и 65 °C, а RmXEG12B – при pH 5.0 и 60 °C. Оба фермента имеют высокую специфичность по отноше-
нию к ксилоглюкану и не гидролизуют карбоксиметилцеллюлозу, Авицел или пара-нитрофенил производ-
ные сахаров [97].  

Ксилоглюканазной активностью обладают ферменты Cel7B из Acremonium sp. CBS265.95, Cf Cel7 
из Cladorrhinum foecundissimum, Cel7B из Humicola insolens, Cel7C из Thielavia terrestris, Cel7B из T. reesei, 
Cel12A из A. aculeatus, Cel12B из A. aculeatus, Cel12A из Aspergillus fumigatus, Cel12A из Myceliophthora 
thermophila. Большинство перечисленных ксилоглюканаз также активны по отношению к целлюлозе [98].  

Термостабильная эндо-1,4-β-глюканаза E1 из Acidothermus cellulolyticus обладает активностью 
на ксилоглюкане [99]. Каталитический домен этого фермента был успешно экспрессирован в кукурузе 
с получением трансгенных растений [100]. 

Ксилоглюканазы LeCel12B и LeCel12C из семейства GH12 синтезируются съедобным грибом 
Lentinula edodes (шиитаке), а широко распространенный гриб Schizophyllum commune (щелелистник обык-
новенный) продуцирует ксилоглюканазу ScCel12A из семейства GH12 [101].  

Гены ксилоглюканаз были выявлены методом высокопроизводительного секвенирования у грибных 
штаммов Malbranchea cinnamomea CBS 343.55 и Paecilomyces byssochlamydoides NRRL (гены ксилоглю-
каназы семейства GH12), Thielavia australiensis ATCC 28236 (ген ксилоглюканазы семейства GH74). 
Штаммы Amorphothecare sinae DAOM 194228 и Rhizomucor pusillus CBS 183.67 содержат по две открытых 
рамки считывания, гомологичные генам известных ксилоглюкан-специфичных эндо-β-1,4-глюканаз семей-
ства GH12. Штамм Trametes versicolor содержит гены, вероятно кодирующие ксилоглюкан-специфичные 
эндо-β-1,4-глюканазы семейства GH12. Для гетерологичной экспрессии этих генов предложено использо-
вать экспрессионный вектор pGBFIN-49 и штамм-продуцент A. niger GBA307 [102, 103]. Ген ксилоглю-
каназы из Malbranchea cinnamomea был экспрессирован в A. oryzae [104]. 

Гены, вероятно кодирующие ксилоглюкан-специфичные эндо-β-1,4-глюканазы, обнаружены 
у штаммов Myriococcum thermophilum CBS 389.93 (GH12 и GH74), Scytalidium thermophilum CBS 625.91 
(GH74), Aureobasidium pullulans ATCC 62921 (четыре вероятные ксилоглюканазы семейства GH12) [105]. 

Методом радиационного мутагенеза были получены штаммы P. verruculosum BKM F-3972D, P. fu-
niculosum BKM F 3661 и A. aculeatus BKM F-3766D, обладающие повышенным уровнем продукции кси-
логлюканаз и других гемицеллюлаз [106–108].  

Внеклеточная ксилоглюканазная активность обнаружена у ряда грибных штаммов из Всероссийской 
Коллекции Промышленных Микроорганизмов (ВКПМ), а именно у Sepedonium sp, Byssochlamys nivea, 
Phlebia radiate, Fusarium sambucinum, Fusarium avenaceum, Ganoderma applanatum, Trichoderma 
longibrachiatum, Schizophyllum commune, Penicillium griseofulvum, Sporotrichum pruinosum, Myceliophthora 
thermophila. Sporotrichum thermophile, Rhizomucor pusillus [109]. Ген термостабильной ксилоглюканазы се-
мейства GH74 из Myceliophthora thermophila был экспрессирован в Pichia pastoris с получением высокоэф-
фективного рекомбинантного продуцента [110]. 
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У бактерий охарактеризованы ксилоглюканазы из семейств GH5, GH12, GH44 и GH74 
(http://www.cazy.org/). Наиболее подробно исследованы ксилоглюканазы из термофильной бактерии 
Ruminiclostridium thermocellum. Показано, что, по крайней мере, четыре фермента, обладающих активно-
стью на ксилоглюкане, входят в состав целлюлосомы R. thermocellum. Один из них – ксилоглюканаза 
Xgh74A – гидролизует β-1,4-гликозидные связи молекул ксилоглюкана из тамаринда у незамещенных 
остатков глюкозы, образуя мономеры XXXG, XLXG, XXLG и XLLG. Фермент активен также на лихенане 
и, в меньшей степени, на КМЦ и глюкуроноксилане. Олигосахариды ксилоглюкана импортируются в клет-
ку специфическими белками-транспортерами. Их последующий гидролиз до моносахаров происходит под 
действием цитоплазматических ферментов: β-галактозидазы, α-ксилозидазы и β-глюкозидазы [111, 112]. 
Помимо Xgh74A из R. thermocellum, охарактеризованы также бактериальные ксилоглюканазы семейства 
GH74 из родов Streptomyces, Paenibacillus, Jonesia, Ruminococcus, Thermobifida и Thermotoga 
(http://www.cazy.org/). 

Ксилоглюканазы из семейства GH16, обнаруженные только у растений, помимо эндо-гидролазной 
обладают также эндо-трансгликозилазной активностью [63].  

Коммерческие ксилоглюканазы для лабораторного использования производятся компаниями 
NZYTech, Lda (Португалия) и Megazyme (Ирландия). Компания NZYTech производит рекомбинантную 
ксилоглюканазу 74A (Xgh74A), которая представляет собой каталитический модуль GH74 (EC 3.2.1.151) 
из R. thermocellum (C. thermocellum), экспрессированный в E. coli. Фермент гидролизует ксилоглюкан 
и растворимые формы β-1,4-целлюлозы. pH-и температурный оптимумы активности составляют 7.0 
и 60 °C соответственно; фермент стабилен в диапазоне pH 6.0–8.0. 

Компания Megazyme выпускает для лабораторного использования две рекомбинантных эндоглю-
каназы из Paenibacillus sp., принадлежащие семействам GH74 и GH5. Ксилоглюкан-специфичная эндо-1,4-
β-глюканаза GH74 проявляет максимальную активность на ксилоглюкане; Температурный и pH оптимумы 
активности составляют 70 °C и pH 6.0 соответственно. Ксилоглюканаза GH5 является ксилоглюкан-
специфичной эндо-1,4-β-глюканазой с оптимумом активности при 45 °C, pH 5.5.  

Ксилоглюканазы входят в состав мультиферментных комплексов, которые используются в качестве 
кормовых добавок для повышения пищевой и энергетической ценности кормов. Ферментные препараты 
на основе карбогидраз, фитаз, протеаз улучшают реологические свойства кормов путем снижения вязкости 
химуса, повышают их усвояемость и степень конверсии, что ускоряет рост животных, снижает стоимость 
кормовых рационов. Мультиферментные препараты, содержащие карбогидразы, используются также 
в процессе переработки растительной биомассы в сахара для микробной ферментации; для переработки 
отходов лесной промышленности и сельского хозяйства; в текстильной и пищевой промышленности. Тра-
диционными продуцентами мультиферментных комплексов, являются Trichoderma, Aspergillus, Penicillium, 
Bacillus; рекомбинантными продуцентами могут служить штаммы E.coli, Saccharomyces [113]. При полу-
чении ферментных препаратов основное внимание уделяется целлюлазам, ксиланазам и эндо-глюканазам, 
тогда как препараты ксилоглюканаз для промышленного использования в основном находятся на стадии 
разработки. Это связано как со сложностью и многообразием структуры ксилоглюканов, так 
и с недооценкой их роли в качестве связующих гликанов растительной клеточной стенки. Использование 
ксилоглюканаз,  в том числе термостабильных,  в качестве кормовых добавок в животноводстве,  а также 
в биоконверсии растительного сырья, позволит существенно повысить эффективность этих процессов. 

Заключение 

Таким образом, основным направлением многочисленных исследований является поиск новых фер-
ментов, гидролизующих различные типы ксилоглюканов, входящих в состав растительного сырья, 
и конструирование высокопроизводительных штаммов-продуцентов ксилоглюканаз на базе промышленно-
значимых микробных платформ. Ферментные препараты, содержащие ксилоглюканазы, предназначены 
для высокоэффективной деструкции полисахаридов в природном растительном сырье, а также в отходах 
его промышленной и сельскохозяйственной переработки. Сахара, образовавшиеся в результате гидролиза, 
используются в биотехнологических процессах получения продуктов с высокой добавочной стоимостью. 
Новые ксилоглюканазы также могут быть использованы в целлюлозно-бумажной и текстильной промыш-
ленности, в фармакологии, для приготовления кормов для животных, пищевых добавок и для ступенчатого 
гидролиза олигосахаридов с целью их структурного анализа либо получения специфических моносахари-
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дов [114]. Исследование ферментов, гидролизующих ксилоглюкан, необходимо также для разработки спо-
собов защиты растений от патогенных микроорганизмов, использующих ксилоглюканазы для проникнове-
ния в растительную клетку. 

Авторы выражают признательность доценту кафедры «Химическая кибернетика» ФГБОУ ВО 
«КНИТУ» Марии Хариной за ценные советы и рекомендации при написании обзора. 
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Various types of plant raw material are widely used in the pulp and paper, textile, food, agricultural industries, and 

pharmacology. One of the problems of utilizing the complex plant biomass is the weak knowledge of its hemicellulose content 
and the lack of effective enzymes for hydrolysis of hemicelluloses. 

Xyloglucan is the major structural and storage polysaccharide in all dicots and many monocots. It has a branched 
architecture with a backbone constructed of β-1,4-connected cellotetraose units decorated with short side chains composed of 
xylose, galactose, arabinose, fucose and some other residues. Side chain composition and alternation order are specie-specific 
and can change during cell growth resulting in variety of xyloglucan structural types. In general, xyloglucan structure depends 
on taxonomic position of the plant. Structural features of xyloglucans belonging to different taxonomic groups are discussed in 
the evolutionary aspect. 

Xyloglucan hydrolysis is a necessary condition during conversion of plant biomass into high added value products. 
Variety of xyloglucan structural types complicates selection of enzymes for its hydrolysis. Xyloglucanase-containing 
multienzyme complexes can be used for efficient decomposition of plant biomass polysaccharides into fermentable sugars for 
biotechnology, and for improvement of the feed quality. Investigation of xyloglucanases is necessary for the development of 
methods for protecting plants from pathogenic microorganisms which use these enzymes for invasion into plant tissue. 

The article reviewed structural features of xyloglucans from different taxonomic groups in the evolutionary aspect. 
Selection of xyloglucanases for efficient hydrolysis of complex plant biomass is discussed. 

Keywords: review, plant biomass, primary cell wall, hemicellulose, xyloglucan, glycoside hydrolase families, 
glycosyltransferase, xyloglucanase. 
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