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Мох Physcomitrium (ранее Physcomitrella) patens (Hedw.) Mitt. – бессемянное и бессосудистое рас-
тение с расшифрованным геномом, представитель наиболее древних из ныне живущих таксонов 
наземных растений – удобная модель для изучения эволюционного развития растений. С целью 
изучения формирования набора и функций углевод-связывающих белков у растений в ходе эво-
люции проведен полногеномный скрининг генов, кодирующих белки с лектиновыми доменами, 
в геноме P. patens, и проанализирована их экспрессия в различных клетках и тканях мха. Выявлен 
141 ген, кодирующий белки из 15 семейств, набор и число представителей которых существенно 
отличались от проанализированных ранее покрытосеменных растений. У P. patens некоторые из 
белков с лектиновыми доменами обладали специфичной доменной архитектурой, не представ-
ленной у высших семенных растений. Кластеризация генов по уровню их экспрессии в различ-
ных тканях мха выявила три паттерна экспрессии генов белков с лектиновыми доменами, из кото-
рых третий кластер, представленный в клетках с концевым типом роста (в каулонеме, хлоронеме 
и ризоидах мха), характеризовался наибольшим количеством активно экспрессирующихся генов. 
Полученные результаты подтверждают идею о раннем появлении у растений генов, кодирующих 
лектины, и дальнейшем расширении семейств белков с лектиновыми доменами с усложнением 
организации растений.
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ВВЕДЕНИЕ12

Лектины  – углевод-связывающие белки, 
которые являются универсальными участника-
ми метаболизма живых организмов. Благодаря 
наличию доменов, способных специфически 
взаимодействовать с полисахаридами разноо-
бразной структуры (т.н. лектиновых доменов), 
эти белки принимают участие в самых разных 
процессах жизнедеятельности, в которых задей-
ствованы углеводы. Многие растительные лек-
тины являются частью различных сигнальных 
путей, участвуя тем самым в регуляции роста и 
развития растения, синтезе и деградации белков 
и других полимеров, реализации иммунной ре-
акции в ответ на вторжение патогена, что делает 
их важными участниками процессов развития и 
адаптации растений [1].

1	 Дополнительные материалы размещены в электронном виде по 
DOI статьи: 10.31857/S0015330324020061

2	 Сокращения: CrRLK1L  – белки, подобные рецептор-подобной 
киназе 1 Catharantus roseus (от англ. Catharantus roseus Receptor-
Like Kinase 1-like).

Популярной моделью для изучения эво-
люционного развития растений является мох 
Physcomitrium (ранее Physcomitrella) patens (Hedw.) 
Mitt., благодаря наличию расшифрованного ге-
нома и простоте получения трансгенных расте-
ний. Несмотря на простое строение (отсутствие 
сосудов, настоящих корней, стеблей, листьев, 
цветков и семян), этот вид мха обладает многими 
сигнальными путями, характерными для выс-
ших сосудистых растений [2]. Мхи эволюционно 
представляют собой обособленную сестринскую 
группу по отношению к высшим семенным рас-
тениям, и потому являются эффективной мо-
делью для отслеживания изменений в процессе 
эволюции наземных растений [3].

Ранее некоторые лектины P. patens упоми-
нались в исследованиях, связанных с анализом 
разнообразия доменной организации раститель-
ных лектинов, либо с анализом эволюционного 
развития того или иного семейства, однако не 
проводилось полноценного исследования, на-
целенного на характеристику всего набора генов 
лектинов P. patens [4–8]. Анализ генов, кодиру-
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ющих белки с лектиновыми доменами, в геноме 
этого мха представляет интерес с точки зрения 
изучения эволюции этих белков в контексте эво-
люции растений.

С целью изучения различий в наборе белков 
с лектиновыми доменами у мха P. patens и выс-
ших семенных растений, мы идентифицирова-
ли в его геноме гены, кодирующие такие белки 
из 15 различных семейств, и провели анализ их 
экспрессии в различных тканях. Охарактеризо-
вана доменная организация и филогения белков 
с лектиновыми доменами, выявлены особенно-
сти их структурной организации. Полученные 
результаты обсуждаются с точки зрения эволю-
ции лектинов с развитием и усложнением орга-
низации растений.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Полногеномный скрининг. Гены мха Physcomi-

trium patens (Hedw.) Mitt., кодирующие пред-
полагаемые белки с лектиновыми доменами, 
были идентифицированы в базе данных расти-
тельных геномов Phytozome v13 (сборка генома 
Physcomitrium patens v3.3) по номеру характерных 
pfam-доменов соответствующих белков, взятых 
из базы данных Pfam 34.0 [9, 10]. Для  семейств 
CRA и EUL вместо номера pfam были использо-
ваны идентификационный номер базы данных 
консервативных доменов NCBI или идентифи-
кационный номер базы данных PANTHER соот-
ветственно [11, 12].

Анализ доменной организации и предсказание 
внутриклеточной локализации. Анализ доменной 
организации предсказанных белков проведен на 
основе аминокислотных последовательностей, 
взятых из базы данных Phytozome v13, с исполь-
зованием веб-инструмента InterProScan [13]. Бел-
ковые последовательности некоторых генов были 
повторно предсказаны с использованием веб-сер-
виса Augustus [14]. Идентифицированные белко-
вые последовательности проверялись на наличие 
сигнального пептида (веб-сервис SignalP-5.0) и 
трансмембранного домена (веб-сервис TMHMM 
v2.0) [15, 16]. Предполагаемая субклеточная лока-
лизация белков с лектиновыми доменами была 
предсказана с использованием веб-сервисов 
LocTree3 и DeepLoc-1.0 [17, 18]. Полные результа-
ты анализа представлены в табл. 1 Дополнитель-
ных материалов.

Филогенетический анализ. Множественное 
выравнивание аминокислотных последователь-
ностей было выполнено в веб-сервисах Clustal 
Omega и MUSCLE [19, 20]. Белковые последо-
вательности резуховидки Таля (Arabidopsis thali-
ana) и кукурузы (Zea mays), использованные в 
анализе, были взяты из базы данных Phytozome 
v13 и ранее полученных данных [10, 21]. Выров-
ненные последовательности использовались 

для построения филогенетических древ в про-
грамме IQ-tree 1.6.12 с использованием метода 
максимального правдоподобия [22]. С помощью 
функции ModelFinder на основе рассчитываемо-
го Байесовского критерия подобрана наиболее 
подходящая модель эволюции последователь-
ностей для построения древ [23]. Для  опреде-
ления уровня поддержки ветвей произведено 
10000 итераций “сверхбыстрого бутстреп-ана-
лиза” (ultrafast bootstrap) [24]. Только древа со 
значением взвешенной дистанции Робинсо-
на-Фулдса, равной не более 4, были признаны 
достоверными. Визуализация и оформление по-
лученных филогенетических древ осуществля-
лись в веб-сервисе iTOL 6.8 и программе Adobe 
Illustrator CC [25]. Из  построенных древ были 
удалены ветки с уровнем поддержки ниже 90 с 
целью избежать неточности в суждениях о вре-
мени разделения и гомологичности отдельных 
генов. Названия генов A. thaliana для оформле-
ния древа были взяты из информационного ре-
сурса TAIR [26].

Транскриптомный анализ. Сравнение уров-
ня экспрессии целевых генов проводили на 
основе данных ДНК-микроэррей анализа раз-
личных типов тканей P. patens, представлен-
ных как онлайн атлас экспрессии Physcomitrella 
eFP Browser, где значения экспрессии, полу-
ченные на основе RMA нормализации (Robust 
Multi-array Average), представлены в виде MEV 
(Microarray Expression Values) [27]. Типы иссле-
дуемых тканей P. patens включают каулонему, 
хлоронему, ризоиды, гаметофоры, архегонии, 
спорофиты стадий развития S1, S2, S3, SM (зре-
лый спорофит) и споры. Среднее значение экс-
прессии было рассчитано для клеток с концевым 
типом роста, куда вошли каулонема, хлоронема 
и ризоиды, а также для спорофита, куда вошли 
данные экспрессии всех стадий развития споро-
фита. Конверсию аннотации генов, кодирующих 
белки с лектиновыми доменами, из версии 1.6 в 
версию 3.3 проводили в соответствии с файлом 
Ppatens_318_v3.3.synonym.txt (Phytozome v13, 
сборка генома P. patens v3.3). Расчет кластеров и 
их визуализацию осуществляли в среде R [28].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Полногеномный скрининг генов, кодирую-

щих белки с лектиновыми доменами, в гено-
ме мха P.  patens выявил 141 ген, кодирующий, 
предположительно, белки с лектиновым до-
меном, принадлежащие 15 разным семействам 
(табл. 1). Наиболее представленными в геноме 
мха семействами белков с лектиновым доме-
ном являются семейства малектин-подобных 
белков и LysM (табл. 1). Наименьшее количе-
ство генов обнаруживается в семействах рицин 
В-подобных белков и циановиринов. Из встре-
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чающихся у растений семейств лектинов не 
было найдено генов, кодирующих амарантины, 
агллютинины Agaricus bisporus (ABA) и хитина-
за-связанные агглютинины (chitinase-related 
agglutinins, CRA). Гены амарантинов, хоть и 
распространены в растительном царстве, об-
наруживаются в геноме не всех растений (от-
сутствуют в геноме риса и A. thaliana) (табл. 1). 
Гены лектинов семейства ABA ранее были об-
наружены лишь в геноме некоторых мхов, в 
частности, у M. polymorpha [6]. Гены, кодирую-
щие CRA, трудно идентифицируются в связи с 
их большой схожестью с каталитически актив-
ными хитиназами и практически не выявляют-
ся при полногеномном скрининге.

В геноме P. patens обнаружено всего 4 гена, 
кодирующих белки семейства Nictaba, в то вре-
мя как у высших сосудистых растений это се-
мейство представлено несколькими десятками 
генов (табл. 1). У мха также найдено 6 генов, ко-
дирующих белки с лектиновым доменом С-ти-
па. Лектиновый домен этого семейства наибо-
лее распространен среди животных и в геноме 
сосудистых растений обнаруживается в единич-
ных количествах. При  выравнивании амино-
кислотных последовательностей лектиновых 
доменов нескольких генов P. patens, принадле-
жащих этому семейству, с доменами некоторых 
животных белков (номера белков из базы дан-
ных Uniprot Q9UJ71, O45824, Q9Z2H6, A5PMY6) 

Таблица 1. Представленность лектинов по количеству генов в разных семействах в геноме мха Physcomitrium 
patens и четырех дополнительных видов: двудольных растений – Arabidopsis thaliana (резуховидка Таля) 
и Linum usitatissimum (лен); однодольных растений – Oryza sativa (рис) и Zea mays (кукуруза)

Семейство ID (Pfam/
cd/ PTHR)

P. patens 
(0.43%)

A. thaliana 
(1.2%)

L. usitatissimum 
(0.93%)

O. sativa 
(1.04%)

Z. mays 
(0.77%)

Малектин-подобные PF12819 30 75а 47 61в 32

LysM PF01476 30 12 36 20 29

GNA PF01453 16 49 112 134 81

Гевеины PF00187 12 10 17 10 10

Legume PF00139 10 54 72 104 51

Жакалины PF01419 9 50 4 30б 20

Кальретикулины PF00262 7 5б 8 6б 11

C-тип PF00059 6 1б 2 1 1

Nictaba PF14299 4 30 37 20 18

Галактозосвязывающие PF02140 4 13б 23 12б 13

Малектины PF11721 4 15а 14 23в 9

EUL PF14200, 
PTHR31257 4 1 1 5 8

Галектин-подобные PF00337 3 6б 11 10б 17

Рицин B PF00652 1 2 0 4 3

Циановирины PF08881 1 0 0 0г 0

Амарантины PF07468 0 0 19 0 4

ABA PF07367 0 0 0 0г 0

CRA cd02879 0 9 4 2 0

Общее количество 
генов: 141 332 407 442 307

Основная публикация: Данная 
работа [29] [30] [5] [21]

Примечание. Под видовым названием указана доля генов лектинов среди всех белок-кодирующих генов в геноме данного 
растения. В отдельном столбце приведены идентификационные номера доменов лектинов, взятые из баз данных PFAM, 
PANTHER, NCBI CDD. Основные публикации, данные которой были использованы при создании таблицы, приведены 
в нижней строке, данные, взятые из дополнительной литературы, обозначены следующим образом: а[31]; б[32]; в[33]; гбы-
стрый скрининг через pfam в Phytozome v13.
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сходство последовательностей составляло око-
ло 20–30%. В  отличие от семенных растений, 
в геноме P.  patens был идентифицирован ген 
Pp3c15_13210, кодирующий предполагаемый 
белок семейства циановиринов (табл. 1).

Доменная организация белков с лектиновыми 
доменами у мха P. patens. Растительные лектины 
часто представляют собой химерные белки, где 
лектиновый домен соединен с иным белковым 
доменом. Доменная организация белков с лекти-
новыми доменами мха, в целом, напоминает бел-
ки высших растений. Доменная архитектура типа 
лектиновой рецептор-подобной киназы, которая 
является характерной особенностью лектинов 
растений, уже обнаруживалась у P.  patens [34]. 
Также встречаются характерные комбинации 
лектиновых доменов с F-box-доменом (семей-
ства Nictaba и LysM), с доменом моторного белка 
кинезина (семейство малектинов), с каталитиче-
скими доменами галактозил-гидролаз и галак-
тозил-трансфераз (семейства галактоза-связы-
вающих белков и галектин-подобных белков, 
соответственно). Однако некоторые комбинации 
лектинового домена с другими доменами, обна-
руженные при анализе, на сегодняшний день 
не описаны у семенных растений [4, 5]. Подоб-
ные комбинации были обнаружены у белков се-
мейств гевеинов и LysM (рис. 1). Примечательно, 
что представители обоих семейств относятся к 
хитин-связывающим белкам, потенциально вов-
леченным в защиту растений.

Хитин-связывающий домен белков семей-
ства гевеинов у высших растений, как правило, 
связан с доменом хитиназы классов I, II и IV 
(GH19, PF00182). В то же время, в геноме P. patens 
был найден ген Pp3c6_90, у которого была обна-

ружена комбинация домена гевеина с хитиназой 
классов III и V (GH18, PF00704) (рис. 1). У неко-
торых белков семейства гевеинов был также об-
наружен другой тип доменной организации, не 
охарактеризованный у высших семенных рас-
тений: у трех белков хитин-связывающий лек-
тиновый домен связан с доменом двойного пси 
бета-бочонка (DPBB_1, PF03330) (рис. 1). Этот 
домен часто встречается в составе белков пыль-
цевых аллергенов (в частности экспансинов), 
при этом сходство последовательностей экспан-
синов A. thaliana (номера белков из базы данных 
Uniprot Q9C554 и Q9SKU2) с гевеинами P. patens 
составляло всего около 30%. Функциональное 
значение комбинации хитин-связывающего до-
мена с DPBB_1 у мха остается неясным.

Домен LysM обнаружен в комбинации с ката-
литическим доменом пептидазы М23 (PF01551), 
характерной для бактерий и обладающей гидро-
литической активностью по отношению к пепти-
догликану (рис. 1). Вероятнее всего, лектиновый 
домен в составе этих пептидов служит для ориен-
тации и нацеливания фермента на пептидогли-
кан клеточной стенки бактерий. Ген Pp3s155_60, 
помимо двух доменов LysM на C-конце, имеет 
также домен хитиназы класса III и V (GH18) на 
N-конце (рис. 1). Белки с похожей доменной ор-
ганизацией ранее были описаны у других спо-
ровых растений, в частности у хвоща Equisetum 
arvense [35]. Другие специфические комбина-
ции в семействе LysM были обнаружены в бел-
ковой последовательности гена Pp3c13_19830, 
имеющей дополнительный липид-связываю-
щий домен с N-конца (NT-C2, PF10358), у гена 
Pp3c5_17160 с дополнительным доменом глута-
миназы (Destabilase, PF05497) и у двух генов со 

Рис. 1. Схематичное изображение специфичной доменной организации некоторых белков мха P. patens семейств 
гевеинов и LysM (номера соответствующих генов приведены слева). Во избежание путаницы названия всех доме-
нов взяты из базы данных InterPro и поэтому приведены на английском. Обозначения: SP – сигнальный пептид;  
Cht_bd1 (сокращенно от chitin_bind_1) – хитин-связывающий домен гевеинов (PF00187); GH18 – домен хитина-
зы классов III и V (PF00704); DPBB_1  – домен двойного пси бета-бочонка (PF03330); LysM  – лектиновый до-
мен семейства LysM (PF01476); Peptidase M23 – домен пептидазы М23 (PF01551); Destabilase – домен глутаминазы 
(PF05497); СН – гомологичный кальпонину домен (PF00307); TM – трансмембранный домен; NT-C2 – N-конце-
вой C2 домен (PF10358). Изображение было создано с помощью BioRender.com.
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сходной аминокислотной последовательностью 
в Phytozome v13 (Pp3c6_920, Pp3c6_900), имею-
щими N-концевой гомологичный кальпонину 
домен (CH, PF00307) (рис. 1). Для верификации 
результатов анализа доменной организации были 
проведены повторные предсказания аминокис-
лотной последовательности этих генов, получен-
ные результаты при этом были аналогичны пред-
ставленным в базе данных.

Филогенетический анализ белков с лектино-
выми доменами. Филогенетические древа были 
построены для 9 семейств белков с лектиновым 

доменом (рис. 2; рис. 1–7, Дополнительные ма-
териалы). Белки мха P. patens на полученных дре-
вах зачастую представлены отдельной кладой, 
более или менее обособленной от генов высших 
растений (Z. mays и A. thaliana), что хорошо про-
иллюстрировано на примере семейства жакали-
нов (рис. 2).

Для генов малектинов и малектин-подобных 
белков, ввиду схожести их последовательностей, 
было сконструировано общее филогенетиче-
ское древо (рис. 1, Дополнительные материа-
лы). Обособленной кладой здесь выделяется 

Рис. 2. Филогенетическое древо представителей семейства жакалинов мха P. patens, кукурузы (Z. mays) и A. thaliana. 
Дистанции Робинсона-Фулдса для данного древа была равна 0. Из древа были удалены точки ветвления с уровнем 
поддержки ниже 90. Серым цветом выделена обособленная клада жакалинов мха.
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группа белков, подобных рецептор-подобной 
киназе 1 Catharantus roseus (CrRLK1L) (рис. 3). 
Эта группа включает в себя хорошо охарактери-
зованные рецептор-подобные киназы семейства 
малектин-подобных белков, в том числе белки 
FERONIA, HERCULES RECEPTOR KINASE 
1/2, ANXUR, ANJUR и др., для которых ранее 
была описана роль в мониторинге и поддержа-
нии целостности клеточной стенки во время раз-
личных стадий развития растения [1, 36]. Соглас-
но филогении, несколько малектин-подобных 
белков мха оказались гомологичны представите-
лям этой группы у сосудистых растений (рис. 3).

Анализ транскриптомных данных по экспрес-
сии генов, кодирующих белки с лектиновыми до-
менами, в различных тканях мха P. patens. Проа-
нализированы данные по экспрессии 119 генов 
мха (из 141 идентифицированных) (табл. 1, До-
полнительные материалы), которые представле-
ны в опубликованном транскриптомном атласе 
P.  patens [27]. Наиболее высокий уровень экс-
прессии отмечен для генов семейства кальре-

тикулинов  – локализованных в эндоплазмати-
ческом ретикулуме молекулярных шаперонов, 
а также малектин-подобных белков, белков 
LysM и семейства С-типа (табл. 1, Дополнитель-
ные материалы) [6]. Единственный ген семей-
ства Рицин B, предсказанный в веб-сервисах 
DeepLoc-1.0 и LocTree3 как секретируемый, так-
же имел высокие значения экспрессии во всех 
образцах (табл. 1, Дополнительные материалы). 
Среди экспрессирующихся в рассматриваемых 
образцах генов больше всего представителей се-
мейств малектин-подобных белков, LysM, GNA 
и гевеинов. Для  многих из них показана выра-
женная дифференциальная экспрессия в раз-
личных тканях (рис. 4).

Число экспрессирующихся генов, кодирую-
щих потенциальные лектины P. patens, относи-
тельно одинаковое во всех проанализированных 
образцах, за исключением спор, где их количество 
сравнительно ниже (табл. 1, Дополнительные ма-
териалы). Согласно результатам кластерного ана-
лиза, паттерн экспрессии целевых генов P. patens 

Группа белков
CrRLK1L

Малектин-подобные белки

Малектины

Рис. 3. Клада филогенетического древа белков группы CrRLK1L семейства малектин-подобных белков мха P. patens, 
кукурузы (Z. mays) и A. thaliana. Для удобства визуализации другие клады малектин-подобных белков и малектинов 
были удалены, полное древо представлено в Дополнительных материалах, рис. 1. Дистанция Робинсона-Фулдса для 
данного древа была равна 0. Из древа были удалены точки ветвления с уровнем поддержки ниже 90. Серым цветом 
дополнительно выделены клады, содержащие белки мха.
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был разделен на три кластера (рис. 5). Гены перво-
го кластера экспрессировались на относительно 
одинаковом уровне во всех исследуемых образцах 
с небольшим увеличением значений экспрессии 
в спорах. Наиболее представлены в этом кла-
стере гены семейств гевеинов, LysM и малек-
тин-подобных белков. Уровень экспрессии генов 
второго кластера с преобладающей долей пред-

ставителей семейства малектин-подобных белков 
в значительной степени повышен в гаметофорах, 
архегониях и на ранних стадиях развития споро-
фита. Самый многочисленный третий кластер (47 
генов) в основном включает в себя гены семейств 
Legume, GNA, LysM и малектин-подобных бел-
ков, экспрессия которых повышена в клетках, уд-
линяющихся путем концевого роста.

Рис. 4. Экспрессия генов мха P. patens, кодирующих белки семейств малектин-подобных белков и Nictaba, а также 
отдельных представителей семейств гевеинов и LysM со специфической доменной организацией. Представлена их 
экспрессия в различных типах тканей P. patens (по данным [27]). Для спорофита указано среднее значение экспрес-
сии для всех стадий развития спорофита. Приведена доменная организация и предсказанная in silico субклеточная 
локализация белков.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Нами был проведен полногеномный скри-

нинг генов, кодирующих белки с углевод-свя-
зывающими лектиновыми доменами в гено-
ме модельного спорового растения  – P. patens. 
При  сравнении представленности генов лекти-
нов в геноме мха с геномами некоторых сосуди-
стых растений было выявлено, что количество 
генов, кодирующих белки с лектиновыми доме-
нами, у мха в 2 раза меньше, чем у сосудистых. 
Доля генов лектинов среди всех белок-кодирую-
щих генов в геноме сосудистых растений состав-
ляет примерно 1%, тогда как у P. patens – всего 
0.43%. Хорошо известно, что многие белки с 
лектиновыми доменами так или иначе вовле-
чены в защитные реакции организма растения 
против абиотических (засуха, засоление и др.) 
и биотических стрессовых факторов (пораже-
ние патогенными бактериями, грибами, насе-
комыми)  [1]. Вероятно, в процессе эволюции 
у растений в ответ на изменяющиеся условия 

окружающей среды и усложнения организации 
сигнальных систем количество генов, кодирую-
щих лектины, увеличилось в несколько раз.

У P. patens наблюдались отличия в представ-
ленности различных семейств белков с лектино-
выми доменами. Наряду с малектин-подобными 
белками, наиболее представленные семейства 
лектинов у сосудистых растений  – семейства 
GNA и Legume, в то время как у мха P. patens наи-
более обширны семейства малектин-подобных 
белков и LysM (табл. 1). Белки семейств Legume 
и GNA по большей части представляют собой 
рецептор-подобные киназы и рецептор-подоб-
ные белки, локализованные в плазмалемме. 
Как  правило, это гены, экспрессия которых в 
обычных условиях остается низкой и повыша-
ется в условиях стресса. Они  вовлечены в про-
цессы взаимодействия растений с различными 
микроорганизмами, включая симбиоз и защит-
ные реакции в ответ на атаку патогена [34]. В це-
лом, доля генов, кодирующих рецептор-подоб-
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Рис. 5. Результаты иерархического кластерного анализа и тепловая карта уровней экспрессии генов, кодирующих 
белки с лектиновыми доменами в различных типах тканей мха P. patens. Тепловая карта отражает относительный 
уровень экспрессии каждого гена (строки) в каждом образце (ряды). Уровень экспрессии в кластерах представлен в 
виде трансформированного в Z-score логарифмированного значения экспрессии (цветовая шкала в верхнем левом 
углу рисунка). Три выявленных кластера отображены в левой части в виде вертикальных прямоугольников (крас-
ный, зеленый, синий).
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ные киназы с лектиновыми доменами, от генов 
всех белков с лектиновыми доменами у P. patens 
ниже (около 1/3), чем у высших растений (1/2) 
(табл. 1, Дополнительные материалы).

Рецептор-подобные киназы с лектиновы-
ми доменами в последние десять лет заслужили 
особое внимание со стороны научного общества 
в связи с их участием в различных сигнальных 
путях и способностью к восприятию разно
образных внеклеточных сигналов, включая ми-
кроб-ассоциированные, патоген-ассоциирован-
ные и дистресс-ассоциированные молекулярные 
паттерны [34, 37]. Помимо этого, предполагает-
ся, что углевод-связывающие домены некото-
рых подобных белков способны непосредствен-
но взаимодействовать с углеводами клеточной 
стенки. Другими словами, предполагается их 
роль в восприятии и мониторинге состояния 
клеточной стенки в процессе жизнедеятельно-
сти растений [38]. Доля белков P. patens, которые 
потенциально способны взаимодействовать с 
углеводами клеточной стенки (мембраносвязан-
ные белки с внеклеточным лектиновым доменом 
и непосредственно белки клеточной стенки) со-
ставила около 65%, тогда как у высших растений 
это число достигает 80% и выше (табл. 1, Допол-
нительные материалы).

Состав клеточной стенки P. patens существен-
но отличается от клеточной стенки покрытосе-
менных растений: помимо целлюлозы, основ-
ной его структурный компонент – маннаны [39]. 
Потому набор углевод-связывающих белков 
(лектинов) у этого мха может также иметь свои 
особенности. Однако основные семейства ман-
нозосвязывающих лектинов – GNA и жакалины 
либо количественно менее представлены, либо 
сравнимы по числу представителей с покрыто-
семенными растениями. Для  белков семейств 
С-типа, циановиринов и EUL была также пока-
зана возможная специфичность по отношению 
к высокоманнозным N-гликанам, но предпола-
гается, что эти лектины взаимодействуют с раз-
личными гликопротеинами [6].

Растительные лектины С-типа представля-
ют собой рецептор-подобные киназы, лока-
лизованные на плазмалемме. У P. patens также 
обнаруживаются белки С-типа с лейциновыми 
повторами, предсказанные в веб-сервисе Loc-
Tree3 как секретируемые белки. Это семейство 
было хорошо охарактеризовано у животных, 
однако на сегодняшний день остается мало 
изученным у растений [40]. Циановирины, 
в основном, характерны для грибов, однако 
присутствуют у некоторых низших и высших 
споровых растений и полностью отсутствуют 
в геноме семенных растений. Сходный белок, 
выделенный из цианобактерий, показал спец-
ифичность по отношению к высокоманнозным 
N-гликанам на поверхности гликопротеина ви-

руса иммунодефицита человека [6]. Ген P. pat-
ens Pp3c15_13210 кодирует белок, предсказан-
ный веб-сервисами DeepLoc-1.0 и LocTree3 как 
белок клеточной стенки, его функция неясна, 
экспрессия гена практически отсутствует в 
проанализированных образцах (табл. 1, Допол-
нительные материалы).

Семейство Nictaba у P. patens представлено 
всего 4 генами. Некоторые белки этого семей-
ства также известны как PP2 (Phloem Protein 2) 
и представляют собой структурные компонен-
ты проводящей ткани высших сосудистых рас-
тений. Проводящие элементы мхов, выпол-
няющие аналогичную функцию, структурно 
отличаются от флоэмы [41]. Вероятнее всего, 
у более низкоорганизованных растений белки 
Nictaba не обладают схожей функциональной 
активностью и, по всей видимости, это семей-
ство белков с лектиновым доменом получило 
расширение вместе с развитием проводящих 
тканей у сосудистых растений. Три  гена Nic-
taba, имеющие дополнительный домен F-box 
(считается, что он участвует в убиквитинирова-
нии), конститутивно экспрессируются во всех 
проанализированных частях растений, тогда 
как экспрессия гена с исключительно лектино-
вым доменом (Pp3c26_1510) наиболее выраже-
на в каулонеме [42].

Филогенетический анализ белков, кодиру-
емых искомыми генами, показал наличие су-
щественных различий в белковых последова-
тельностях проанализированных организмов 
(спорового растения мха P. patens и покрытосе-
менных растений A. thaliana и Z. mays) – в боль-
шинстве случаев белки мха локализовались 
в обособленной кладе. При  этом, на приме-
ре семейства жакалинов можно заметить, что 
белки мха филогенетически ближе к белкам 
однодольных растений (кукурузы) (рис. 2). Се-
мейство жакалинов состоит из разнообразных 
белков химерной структуры, и доменная ор-
ганизация белков однодольных и двудольных 
имеет существенные отличия. Действительно, 
доменная организация белков жакалинов мха 
ближе к жакалинам однодольных, среди кото-
рых также, к примеру, часто встречается ком-
бинация домена жакалина с киназным доме-
ном; у двудольных такая комбинация доменов 
не выявлена. Роль этих белков в растительной 
клетке до сих пор не выяснена, и также неяс-
но, могут ли они выполнять схожие функции у 
таких разных групп растений, как мхи и одно-
дольные.

Пять белков семейства малектин-подоб-
ных P. patens оказались гомологичны белкам 
CrRLK1L A. thaliana (рис. 3). Эта  группа ре-
цептор-подобных киназ относительно хорошо 
охарактеризована у A. thaliana. Известными ли-
гандами белков CrRLK1L являются короткие 
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внеклеточные пептиды RALF (rapid alkalization 
factor – фактор быстрого ощелачивания). За счет 
взаимодействия со своим пептидным лигандом, 
эти рецепторы опосредуют передачу сигналов и 
регуляцию разнообразных процессов развития 
растения, морфогенеза, размножения, иммун-
ного ответа и реакции на стресс [1]. Отдель-
ные представители этого семейства у A. thaliana 
были также охарактеризованы как участники 
регуляции и поддержания целостности клеточ-
ной стенки [36]. Количество генов, кодирую-
щих CrRLK1L у P. patens многократно меньше, 
чем у A. thaliana и кукурузы (рис. 3). Вероятно, 
механизм поддержания целостности клеточной 
стенки у исследуемого мха развит слабо, что мо-
жет быть связано с отличиями в наборе полиса-
харидов клеточной стенки у мхов и сосудистых 
растений. Характерным полисахаридом кле-
точной стенки у эволюционно ранних таксонов 
растений является маннан, составляющий ос-
нову всех клеточных стенок во всем организме 
[39, 43]. С  усложнением организации растений 
и увеличением разнообразия полисахаридов 
клеточной стенки – потенциальных углеводных 
лигандов белков с лектиновыми доменами, ко-
личество членов этого семейства у высших рас-
тений значительно увеличилось.

У P. patens гены белков с лектиновыми до-
менами активно экспрессируются во всех ча-
стях растения, что подчеркивает важность их 
функционирования для обеспечения жизнедея-
тельности клеток. Экспрессия индивидуальных 
генов часто дифференциальна; выявлено три 
основных паттерна экспрессии (рис. 4). По ко-
личеству экспрессирующихся генов выделяются 
семейства малектин-подобных белков, LysM, 
GNA и гевеины. Среди них малектин-подобные 
белки представляют собой по большей части 
мембранные белки, вовлеченные в регуляцию 
самых разных процессов жизнедеятельности 
растений. Семейства LysM и гевеины, как лек-
тины со специфичностью к олигомерам хитина, 
участвуют в иммунных ответах. Семейство GNA 
слабо изучено, однако также часто рассматри-
вается как часть системы защиты растения от 
биотического и абиотического стресса [37]. Наи-
более активная экспрессия этих лектинов на-
блюдается в кластере, включающем каулонему, 
хлоронему и ризоиды (рис. 4; табл. 1, Дополни-
тельные материалы). Эти филаментные образо-
вания растут концевым ростом, соответственно, 
для них характерны активные перестройки кле-
точной стенки и формирование дополнитель-
ной поверхности контакта с внешней средой 
[44]. Это  служит аргументом в пользу того, что 
уже на ранних этапах эволюции наземных расте-
ний лектины могли участвовать как компоненты 
сигнальных систем, задействованных в монито-
ринге состояния клеточной стенки и в реакциях 

на биотические и абиотический факторы внеш-
ней среды.

Лектины возникли рано в процессе эволю-
ции живых организмов. С  развитием растений 
и усложнением их организации семейства рас-
тительных лектинов расширялись и, вероятно, 
обретали новые функции. При  этом у мхов от-
мечается характерная только для них доменная 
организация белков с лектиновыми доменами. 
Наблюдаются некоторые различия в доменной 
организации белков мха и высших семенных 
растений, в частности, в группе белков, потен-
циально вовлеченных в реализацию иммунного 
ответа растений (например, семейство гевеинов 
и LysM). Хотя набор семейств белков с лекти-
новыми доменами у мха практически не отли-
чается от представленных в геномах высших 
семенных растений, относительная доля генов, 
кодирующих лектины, в геноме P. patens суще-
ственно меньше (табл. 1). Увеличение числа бел-
ков с лектиновыми доменами в ходе эволюции 
может свидетельствовать о выполнении ими бо-
лее специализированных функций у высших со-
судистых растений.

Несмотря на то, что углевод-связывающая 
активность (по крайней мере, в отношении гли-
козилированных белков) и функции некото-
рых растительных лектинов достаточно хорошо 
описаны, остается неясным, имеют ли похожие 
функции белки мха. Из-за методических слож-
ностей пока не охарактеризованы полисахарид-
ные лиганды многочисленных белков с лектино-
выми доменами, локализованных в клеточной 
стенке, в которой у растений сконцентрировано 
огромное разнообразие углеводных структур. 
Дальнейшее изучение этих белков может стать 
важным шагом в изучении эволюции наземных 
растений.

Работа выполнена при поддержке Россий-
ского научного фонда (грант №  20-64-47036) 
(сопоставление с лектинами высших растений), 
а также Государственного задания Федерального 
исследовательского центра “Казанский научный 
центр Российской академии наук” (идентифи-
кация в геноме, филогения, анализ экспрессии).

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с участием людей и животных в 
качестве объектов. Авторы заявляют об отсут-
ствии конфликта интересов.
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