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ВВЕДЕНИЕ
Проблемам гликоиммунологии и глико­

медицины, связанным с детекцией, надзором, 
защитой и коррекцией взаимоотношений меж­
ду гликаны-связывающими белками, в том чис­
ле лектинами, и гликоконъюгатами (ГК) уделя­
ется повышенное внимание (Cummings, 2019; 
Lakhtin et al., 2021; Gabius et al., 2022; Essentials of 
…, 2022). К лектинам относятся белки, распоз­
нающие и связывающие ГК. К природным ГК 
относятся гликокопротеины (ГП), гликолипиды 
(ГЛ), липополисахариды (ЛПС), протеогликаны 
(Пг), пептидогликаны (ПГ) и модифицирован­
ные полисахариды (ПС). Синтетические ана­
логи и имитаторы природных ГК (www.lectinity.
com) служат альтернативой в исследовании вза­
имодействий с участием лектинов (Лахтин и др., 
2020а, 2020б; Tuzikov et al., 2021). Цель статьи — 
дать современные представления о лектинах и 

распознаваемых ими ГК в связи с защитной ро­
лью в организме.

ОБЩИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ О ЛЕКТИНАХ
Повышенный интерес к лектинам обуслов­

лен важностью гликома в организме человека, 
использованием лектинов и ГК для функцио­
нальных сборок на поверхностях и в межклеточ­
ных коммуникациях, разработкой биосенсоров, 
анализом кофункционирования белковых си­
стем и ГК с защитными свойствами (Лахтин и 
др., 2018, 2019, 2023б; Cummings, 2019; Lakhtin 
et al., 2021; Gabius et al., 2022). Лектины — угле­
воды/ГК-распознающие белки, в том числе ГП, 
отличной от иммуноглобулинов (Ig) природы, 
способные к обратимому связыванию углеводов 
и ГК без нарушения их ковалентной структуры в 
контактах. Использование в определении лектина 

https://elibrary.ru/keyword_items.asp?id=2334704
https://elibrary.ru/keyword_items.asp?id=2485942
http://www.lectinity.com/
http://www.lectinity.com/
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Tuzikov+A&cauthor_id=33443721
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термина “ГК” объясняется не только его большой 
емкостью в обозначении разнообразных углевод­
содержащих соединений, но и вкладом в связы­
вание с лектинами гетерогенных составляющих 
мишени, как в случаях лектинового распознава­
ния Asn- или Ser/Thr-связанных гликопептидов, 
кластерного расположения гликанов в составе 
ГП, усиления связывания углеводов в соста­
ве ГЛ (Лахтин, 1987; Лахтин и др., 2010, 2023а, 
2023б). Термины “углеводы и ГК” в определении 
лектина означают наличие упорядоченных по 
структурной специфичности к лектинам рядов 
гликомишеней. Из числа лектинов исключают 
антитела (АТ) к углеводам, а также многие фер­
менты углеводного обмена (ФУО), когда в ре­
зультате взаимодействия с углеводами изменя­
ется химическая структура углеводов в контакте 
(Лахтин и др., 2010). Однако у ряда ФУО присут­
ствует дополнительный независимый от катали­
тического центра углевод-связывающий модуль 
(СВМ, carbohydrate binding module), что позво­
ляет рассматривать такие ферменты как истин­
ные, а не ложные лектины (Lakhtin et al., 2021). К 
лектинам также относят ряд цитокинов: фактор 
некроза опухолей альфа (TNF-α), лимфотоксин, 
интерферон (ИФН)-γ (гепарин-связывающий 
домен в С-концевой области), интерлейкины 1, 
2, 6 и др., факторы роста (EGF, EGF-подобные), 
гормоны (варианты эритропоэтина (ЭПО)) и их 
рецепторы, дефенсины α-типа.

Лектины как белки не иммуноглобулиновой 
природы отличаются от АТ. Лектины как более 
древние в сравнении с АТ молекулы обычно в 
меньшей степени комплементарны сложным 
структурам углеводов и ГК. Связывание угле­
водов и ГК с  лектинами, способность лекти­
нов ингибироваться этими лигандами зависит 
от  организации участков узнавания, простран­
ственного расположения таких участков в  мо­
лекулах лектинов, валентности лиганда, спо­
собности вовлекать в узнавание мишеней два 
и более относительно удаленных друг от друга 
участков узнавания. Однако в ряде случаев лек­
тины обладают преимуществами в сравнении 
с АТ: способностью к более выраженным об­
ратимым взаимодействиям с мишенями, боль­
шей проницаемостью в направлении мишени, 
склонностью к гетероолигомеризации с  обра­
зованием полифункциональных комплексов и 
надмолекулярных ансамблей с  новыми специ­
фичностями (Лахтин и др., 2010, 2023а). Лектины 
с различной специфичностью способны распоз­
навать гликаны в составе CD-антигенов (cluster 
of  differentiation antigens). Ряд антигенов (CD18, 
CD21, CD22, CD94, CD161, CD206, CD209) функци­
онируют как лектины (Лахтин и др., 2018, 2019; 
Feinberg et al., 2021; Essentials of…, 2022).

В молекулах лектинов заложены принципы 
кофункционирования с Ig. Лектины I-типа (Ig-
like) человека имеют Ig-подобные домены (в том 
числе располагающиеся рядом с углевод-свя­
зывающими, что предполагает их кофункци­
онирование), относятся к Ig-суперсемейству 
белков (Lakhtin et al., 2011b). В молекулах Ig, в 
свою очередь, заложены принципы кофункцио­
нирования с лектинами. Так, у IgG Fc-фрагмент 
взаимодействует с лектиновыми рецепторами 
макрофагов (Мф).

Система комплемента человека (СКЧ: макси­
мально эволюционно продвинутая защитная 
метаболитно-клеточная система врожденного 
иммунитета, распознающая опасные для ор­
ганизма чужеродные факторы) демонстрирует 
эффективность кофункционирования ком­
плексов Ig с углеводами/ГК и лектин-протеи­
назными олигомерными ассоциатами (Лахтин 
и др., 2023б). Для лектиновых и лектины-со­
держащих паттернов характерен расширенный 
спектр мишеней, когда можно наблюдать не 
только лектин-паттерновые взаимодействия, но 
и межпаттерновые аффинные взаимодействия, 
построенные на принципах взаимоузнавания 
партнерами, как лектины-ГК. В организме по­
вышение надежности узнавания определенного 
образа и эффективности дальнейших действий 
в отношении образа достигается кофункциони­
рованием ряда узнающих систем, в том числе 
дублированием действия в  отношении одной 
и той же мишени, включая лектиновые. Благо­
даря поливалентности лектинов и их мишеней, 
наличия двух и более реакционных участков в 
полипептидах и ГК, углевод-реакционные ак­
тивности сохраняются в составе комплексов 
и ансамблей — более сложных структур, чем 
простой комплекс лектина с углеводами/ГК. 
Полимеризация лектинов, образование гете­
рологичных лектиновых комплексов и ансам­
блей может способствовать появлению новых 
лектиновых активностей в местах контактов, 
криптах, отсутствующих у исходных молекул.  
В этом заключается способность лектиновой мо­
лекулы образовывать динамичную часто упоря­
доченную систему лектиновых множественных 
форм (лектиновых комбинаций) с варьирующей 
специфичностью к ГК, организовывать каскады 
воздействия, влиять (в том числе одновремен­
но) на различные звенья метаболома (Лахтин и 
др., 2022а). Так, первоначальное узнавание лек­
тином ГК инициирует развитие в гемолимфе 
животного каскада с участием фенолоксидазы 
(классификация ферментов КФ 1.14.13.7, далее 
КФ из обзора Лахтин и др., 2010) или ЛПС-инду­
цированной коагуляции. Маннан-связывающие 
белки (MBP, mannan binding protein) иницииру­
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ют лектиновый каскад системы комплемента че­
ловека (СКЧ).

Лектины распространены, организованы, 
функционируют практически во всех живых 
организмах как системы. К лектинам первона­
чально относили агглютинины клеток, напри­
мер, эритроцитов с поверхностными слож­
ными углеводными антигенами групп крови 
и преципитины в отношении ПС, ГП, ГЛ, 
полинуклеотидов и прочих углеводсодержа­
щих полимеров — ГК из прозрачных растворов. 
Первые лектины из  растений (фитолектины) и 
животных охарактеризованы как гемагглюти­
нины. Для  агглютинации и преципитации лек­
тинами им необходима би/поливалентность  — 
наличие не менее двух экспонированных 
наружу углевод-связывающих участков (УСУ) 
или углевод-связывающих доменов (УСД) в мо­
лекуле, независимо от числа входящих в состав 
молекулы субъединиц. Поливалентные лектины 
легко обнаружить по склеиванию эритроцитов, 
просто определять углеводную специфичность 
лектинов путем предотвращения склеивания 
в присутствии простых моно- и дисахаров. Из­
начально исследовались фитогемагглютинины 
со специфичностью к простым углеводам. Вы­
явлено широкое распространение углевод-свя­
зывающих и углевод-чувствительных цитоаг­
глютининов в природе — практически во всех 
живых организмах, типах клеток и большинстве 
органелл: ядре, эндоплазматическом ретикулю­
ме (ЭР), аппарате Гольджи, лизосомах (Sharon, 
2012; Essentials of …, 2022). Помимо высших рас­
тений, широкий скрининг и работы по очистке 
лектинов охватили высшие и низшие грибы, 
бактерии, насекомые, моллюски для поиска но­
вых эффективных медицинских средств. Мно­
гие вирусы известны как гемагглютинины, бел­
ки их оболочки агглютинируют и связываются 
с твердой фазой по лектиновому механизму.  
В скрининговой агглютинации/аггрегации лек­
тинами широко используются природные и 
искусственные частицы с экспонированными 
на поверхности углеводами: частицы крахмала 
и других ПС, мембранные фрагменты клеток, 
органеллы, фосфолипидные бислои с встроен­
ными гликанами и др. Незаряженные лектины 
в среде с рН, соответствующей изоэлектриче­
ской точке (pI), повышают свою валентность 
и способность агглютинировать и преципити­
ровать углеводсодержащие мишени. Для пре­
ципитации и формирования прочной цитоаг­
глютинации требуется до двух суток, часто при 
пониженной температуре. Некоторые лектины 
способны агглютинировать/преципитировать 
только на холоде (холодовые агглютинины/
преципитины) или только при повышенных 

температурах (на фоне снижения гидрофобно­
сти молекул). Реакции зависят от рН, оптимум 
может быть в кислой области и в щелочной. 
Цитоагглютинация может зависеть от ионной 
силы и присутствия катионов металлов. У про­
биотических бактерий агглютинины и кофунк­
ционирующие с ними полипептиды широко 
представлены кислыми и щелочными белками 
и их надмолекулярными комплексами (pI 4–8). 
Следует отличать лектины от агглютининовых 
и преципитиновых ФУО (Лахтин и др., 2010; 
Lakhtin et al., 2021).

Рецепторные лектины (р-лектины) широко 
представлены на поверхности клеток и органелл 
(Лахтин и др., 2018, 2019; Krautter, Iqbal, 2021). 
Присутствие в рецепторах ферментов различных 
классов предполагает тесное кофункционирова­
ние лектинов и ферментов, в том числе в преде­
лах одной молекулы (Lakhtin et al., 2021). Пили 
можно рассматривать как наночастицы — гипер­
трофированные р-лектины с определенной 
автономией в функционировании. Некоторые 
лектины способны ассоциироваться с  мем­
бранами и проявлять на поверхности клет­
ки рецепторные функции. Возникает вопрос 
о взаимоотношениях/соотношениях между 
р-лектинами и растворимыми нерецепторны­
ми. Поскольку многие лектины и подавляющее 
большинство рецепторов содержат углеводы (р-
ГК), вариантами взаимоотношений могут быть: 
а) в прямой и обратной реакции агглютинации/
опсонизации/адгезии клеток: в прямой реак­
ции (лектин–р-ГК), в обратной реакции (угле­
воды лектина–р-лектин); б) в реакции коаг­
глютинации/когезии разных систем: в системе 
клетки–клетки: в прямой (р-лектин1–р-ГК2), 
в обратной (р-лектин2–р-ГК1); в системе клет­
ки–частицы — зависит от синтезированных ча­
стиц; в системе частицы–частицы — не зависит 
от клеток и легко модулируется. Имеет место 
взаимодействие регуляторных лектинов с ре­
цепторами, включающими ключевые фермен­
ты в составе антигенов классификации “CD”. 
Рецепторы поверхности клетки могут представ­
лять сложные ассиметричные пространствен­
ные конфигурации, в том числе как результат 
сборки ансамблей. Содержание гликанов в них 
обычно высокое. Рецепторы с экспонирован­
ной лектиновой активностью и рецепторы с 
экспонированным набором ГК, по-видимому, 
функционируют и взаимодействуют по прин­
ципам структурно-функциональной органи­
зации надмолекулярных информационных 
ансамблей. В случаях важности лектинового 
узнавания для клетки и межклеточного узнава­
ния имеет место распространение и увеличение 
числа на поверхности клетки копий р-лектинов, 
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возрастает способность р-лектинов к увеличе­
нию плотности рецепторов на единицу поверх­
ности в мембране и наблюдается перестройка 
паттерна соседствующих лектинов в ответ на 
внешний сигнал в виде ГК или гликозилиро­
ванного ансамбля, что модулирует внутрикле­
точные активности.

Множественные формы лектина могут воз­
никнуть в процессе укорочения полипептида — 
внутриклеточного процессинга или внеклеточно­
го воздействия гидролаз окружения и биоценоза. 
Существует минимальный размер лектина (на 
уровне (глико)пептидов). Такие минилектины 
обладают сигнальными свойствами и участвуют 
в различных каскадных реакциях наравне с лек­
тиновыми олигопептидами. В ряде случаев фер­
ментативный гидролиз нелектиновых ГП вне­
клеточного матрикса в биоценозах может вести к 
экспрессии фрагментов со свойствами лектина, 
например, появление сиалосвязывающего фраг­
мента 23 кД из состава фибронектина.

При высоком давлении, например в усло­
виях высокоэффективной жидкостной хрома­
тографии (ВЭЖХ), олигомерные лектины без 
дисульфидных связей между субъединицами 
превращаются в мономерные лектины несубъе­
диничного (молекулярного) типа. Происходят в 
различной степени обратимые фолдинговые пе­
рестройки лектина с потенциальным переклю­
чением свойств узнавания, подобно событиям в 
мембранах клеток и органелл.

Адгезия клеток связана с сигнальными каска­
дами при участии взаимодействий лектинов и 
ГК, причем усиление адгезии может приводить к 
снижению апоптоза или повышению выживае­
мости клеток, в том числе иммунокомпетентных 
(Cummings, 2019; Krautter, Iqbal, 2021).

Сборка олигомеров может быть хаотичной и 
случайной или направленной сборкой в ансамб­
ли, что лежит в основе важных молекулярных 
процессов функционирования на поверхности 
клеток и в патогенезе ряда болезней, например, 
в случаях агрегации миелоидных пептидов при 
нейродегенеративных болезнях; при сборке ци­
токиновых ассиметричных димеров (в том числе 
гликозилированных) в вариантах “голова–голо­
ва”, “голова–хвост”, “хвост–голова”, “хвост–
хвост” с  различающимися функциями и т.д. 
Субъединицы в молекулах лектинов часто объе­
диняются с вовлечением гидрофобных участков, 
становящихся внутренними и не мешающих 
внешним границам в прочих контактах связы­
вать углеводы и ГК. Описаны взаимодействия 
субъединиц в молекуле по белок-углеводному 
типу: в лектине из бобов сои SBA (далее обозна­
чения лектинов и их источники смотри в книге 
Лахтин и др., 2010), в альфа-галактозидазе (КФ 

3.2.1.22) растений Vicia faba, других видов и гри­
бов-микромицетов. Такой принцип поддержа­
ния внутримолекулярной конформации путем 
нековалентного белок-углеводного взаимодей­
ствия распространен и в случаях высоко асси­
метричных фрагментов молекул, например, при 
поддержании гликан-белковой конформации в 
CH2-домене Fc-фрагмента Ig, в молекуле реком­
бинантного ЭПО человека, экспрессированного 
в клетках СНО хомяка. Важным результатом 
сборки субъединиц в лектине может быть факт 
появления новой специфичности — лектиновой 
или другой, связанной с образованием простран­
ственного кармана. Субъединица лектина из за­
родышей пшеницы WGA (wheat germ agglutinin) 
ведет себя как хитоолигосахарид-связывающая, 
тогда как гомодимерная молекула лектина про­
являет еще и сиало(Sia)-специфичность, причем 
участок связывания сиаловой кислоты распола­
гается в межсубъединичной щели. Тетрамерный 
галактозо(D-Gal)-связывающий лектин клеще­
вины — RCA120, состоит из димерных RCA60, поч­
ти идентичных структур, однако RCA60 является 
N-ацетил-D-галактозамин(D-GalNAc)-связы­
вающим лектином. Ra-реактивный фактор кро­
ви является ЛПС-распознающим, но специ­
фичность этого фактора не идентична таковой 
MBP, являющегося лектиновым компонентом 
Ra-реактивного фактора. Природа предлагает 
мощный регуляторно-сигнальный механизм на­
правленной сборки новых информационных ан­
самблей с новыми лектиновыми свойствами на 
поверхности и внутри клеток, в биологических 
жидкостях, смешанных культурах консорциу­
мов. В лектиновой субъединице обычно присут­
ствует УСУ (описаны случаи наличия двух оди­
наковых или различных УСУ).

Примером важности сборки для лектиновой 
специфичности являются события в  СКЧ. Так, 
для связывания с бактериями важна три- (и вы­
ше)-олигомеризация MBP, причем участок свя­
зывания ПС бактерий расположен в простран­
стве между тремя углевод-узнающими доменами 
С-концевых областей полипептидов. Для сле­
дующего этапа — активации СКЧ — необходи­
ма еще более высокая степень олигомеризации 
MBP, причем остается возможным путь акти­
вации СКЧ в присутствии фиколинов системы 
свертывания крови, содержание которых в сы­
воротке крови человека сравнимо или больше 
количества MBP.

Лектины можно рассматривать как молекулы 
с уникальной специфичностью к наборам це­
лых молекул ГК (лектины характеризуются уни­
кальными ранжированными по специфичности 
рядами ГК), что важно для направленной сбор­
ки лектиновых ансамблей. Стандартизация и 
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установление тонкой и супертонкой углеводной 
специфичности коммерческих лектинов, пер­
воначально классифицированных как лектины 
с простой (моно/дисахаридной) специфично­
стью, позволили расширить число узнаваемых 
мишеней посредством лектина и ранжировать 
мишени по возрастанию сродства к каждому из 
лектинов. Обнаружено важное свойство лекти­
нов — их способность распознавать внутренние 
конфигурации углеводных остатков в протяжен­
ном/длинном гликане (Лахтин, 1987). Сиалосвя­
зывающие или галактозосвязывающие лектины 
способны “чувствовать” и по-разному распоз­
навать присутствие в гликанах замаскирован­
ную сиаловой кислотой галактозидную (D-Gal) 
группу или другой коровый углеводный остаток 
(остатки) в гликане. Лектины микроорганиз­
мов проявляют сходную с лектинами организма 
или дополняющую сложную специфичность к 
конфигурациям углеводов в ГК. Сходство ука­
зывает на возможное конкурентное (регулятор­
ное в коммуникациях) или синергическое (ад­
дитивное, но обусловленное различающимися 
механизмами) кофункционирование лектинов 
различного происхождения в организме и ми­
кробных консорциумах человека (с участием 
лектинов бактерий, пищевых лектинов, лекти­
нов млекопитающего в  желудочно-кишечном 
тракте (ЖКТ)). Важным свойством лектинов 
является их способность распознавать плот­
ность сближенных в пространстве углеводных 
мишеней, например, концевых углеводных 
групп одного типа: сиаловых в составе три- или 
тетраантенных Asn-гликанов комплексного 
типа; маннозы (D-Man) в Asn-гликанах олиго­
маннозидного типа; N-ацетил-D-глюкозамина 
(D-GlcNAc) в составе Asn-гликанов гибридного 
типа; любых одинаковых концевых углеводных 
остатков в составе нескольких расположенных 
рядом Ser/Thr-гликанов в виде кластеров и пло­
щадок (Лахтин, 1987). Ключевой для понимания 
регуляторного потенциала лектинов является их 
сигнальная способность переключаться в про­
цессе узнавания с одной мишени на  другую, с 
узнавания протяженных и подвижных Asn-гли­
канов на узнавание коротких Ser/Thr-гликанов в 
составе гликопептидов за счет увеличения числа 
близких друг к другу остатков Ser/Thr — способ­
ность реагировать на углеводные коды и считы­
вать их (Gabius et al., 2022).

В результате обнаружения ГК-специфич­
ности систем лектинов становятся понятными 
возможные сетевые механизмы взаимодействия 
лектиновых систем и систем ГК в биоценозах. 
В случае модельных исследований in vitro с ис­
пользованием панели лектинов важно знать тип 
изучаемого ГК, поскольку один и тот же лектин 

выявляет не только идентичные последователь­
ности углеводов или гликопептидов, но способен 
к переключению специфичности (Лахтин, 1987; 
Лахтин и др., 2010). WGA в сочетании с другими 
лектинами может выявлять встречающиеся в ГП 
экспонированные остатки Asn-связанной не­
фукозилированной хитобиозы (бета-GlcNAc)2; 
кластеры из остатков D-GlcNAc в составе Asn- 
или Ser/Thr-гликанов в составе ГП ядерных пор; 
полилактозаминные повторы в (LacNAcn) удли­
ненных максимально подвижных и максималь­
но конформационно приспособляемых антен­
нах Asn-гликанов комплексного типа в составе 
рецепторных ГП опухолевых клеток — маркеров 
онкологических заболеваний. WGA выявляет и 
кластеры/площадки концевых остатков N-аце­
тил-D-нейраминовой кислоты (NeuNAc, Sia) 
в ГП и ГЛ, связывается с хитоолигосахаридами 
в составе различных хитинов, хитозанами и их 
синтетическими аналогами.

Актуально выявление минорных лектинов с 
редкой или уникальной специфичностью к ГК 
с потенциальными сигнальными функциями, 
присутствие которых характерно в симбионтных 
биоценозах. Интересны фитолектины — пря­
мые или потенциальные регуляторы взаимо­
отношений с микроорганизмами, в том числе 
через ПС-капсулы. Примерами служат фито­
лектины: трифолиин-А; SBA; лектин ECA ко­
раллового дерева Erythrina crystogalli. Минорные 
остатки маннозы в экзо-ПС-клубеньковых бак­
терий участвуют в биоузнавании в системе рас­
тение–симбионтные бактерии. В биологических 
жидкостях лектины и ГК организма способны 
акцептировать специфические сигнальные ГК и 
лектины микроорганизмов, например, в случае 
паттернового распознавания ГК грамположи­
тельных и грамотрицательных бактерий в при­
сутствии лектиновых сорбентов.

В реализации специфичности лектинов клю­
чевую роль играет конформация углеводов в 
составе узнаваемой трехмерной структуры эпи­
топа. Можно представить себе случаи, когда 
в развернутой денатурированной цепи поли­
мерного ГК узнаваемые несколько углеводных 
остатков из состава эпитопа неденатурирован­
ного ГК будут неотличимы по положению от 
прочих углеводов денатурированного ГК. Осо­
бенности взаимодействия лектинов с углевод­
ным эпитопом являются точной характеристи­
кой специфичности лектинов.

Дегликозилированный ГП способен взаимо­
действовать с гликанами типов, удаленных из 
ГП, и тем самым проявлять свойства лектинов 
со сложной (гликановой) специфичностью, как 
в случае рекомбинантного ЭПО человека. Так, 
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в негликозилированных рекомбинантных цито­
кинах человека, экспрессированных в бактери­
ях, в области ряда экспонированных участков 
потенциального Asn-гликозилирования опреде­
ляется внешняя полость (исходная или остаточ­
ная “память”), которая способна комплементар­
но вмещать гликаны, что позволяет цитокину 
дополнительно функционировать в качестве 
лектина. В случае рекомбинантного негликози­
лированного ЭПО человека в области Asn52 есть 
полость связывания ГК, у  негликозилирован­
ного ИФН-γ человека реализуется в С-концевой 
области способность связывать гликозамино­
гликаны, разнообразно представленные в биоло­
гических жидкостях биоконсорциумов человека.

Поскольку Asn-гликаны являются гидро­
фобными, а гидрофобность зависит от  типов 
гликанов, может иметь место их направленная 
или регулируемая сборка по  принципу гидро­
фобно-гидрофобных взаимодействий, что пред­
ставляет собой один из случаев кластеризации 
гликанов в паттерны на поверхности клетки. 
Такие взаимодействия полностью устраняются в 
условиях ВЭЖХ в органических растворителях, 
причем диссоциированные гликаны, олигону­
клеотиды и другие ГК сохраняют способность 
избирательно реагировать с частичковыми лек­
тинами.

MBP человека реагирует на широкий спектр 
ГК поверхности микробов, узнает не только 
маннаны или олигоманнозиды, но и ГК с кон­
цевыми остатками углеводов в  ряду снижения 
способности к узнаванию: альфа-метил-D-ман­
нозид (Me-альфа-Man)/Man  > N-ацетил-D-
глюкозамин (GlcNAc) > L-фукоза (Fuc)  >  
> N-ацетил-D-маннозамин  (ManNAc)  > аль­
фа-метил-D-глюкозид  (Me-альфа-Glc)  > глю­
коза (Glc). Широкая ГК-специфичность МBP и 
прочих вовлекаемых в функционирование CКЧ 
лектинов и лектин-подобных белков определяет 
широкую ГК-специфичность СКЧ в целом.

В случаях лектинов, имеющих два и более 
УСУ различной специфичности, возможно пе­
реключение или кооперация специфичности в 
процессе взаимодействия с внешними сигнала­
ми, например, в случае разделенных/раздель­
ных доменов узнавания гликозаминогликанов 
или сиалосодержащих ГК в молекуле факто­
ра Н (factor H (FH)) СКЧ.

Число комбинаций олигосахаридов в углевод­
ных последовательностях с учетом типов связей 
и вариантов конформаций гексоз и пентоз очень 
высокое, а их способность к кодированию ин­
формации выше по сравнению с любыми други­
ми природными полимерами (Gabius et al., 2022). 
Эволюцией отобран и поддержан принцип уз­
навания белком, в первую очередь, углеводов. 

Этот принцип должен быть основой ключевых 
жизненно важных процессов — внутриклеточ­
ных и межклеточных — в любых иерархических 
системах организма. Отсюда вытекает важная 
роль функционирования лектинов — сигналь­
ная и суперсигнальная (одна из иерархически 
высших сигнальных). Принцип неопределенно­
сти в узнавании широко распространен в приро­
де на уровне считывания кодов — кодирование 
аминокислоты несколькими комбинациями ну­
клеотидов; микрогетерогенность сиалирования  
и/или полилактозаминирования антенн Asn-
гликанов в популяциях молекул одного и того же 
типа ГП; микрогетерогенность гликанов, оста­
ющаяся несмотря на исчерпывающую обработ­
ку ГП N-эндогликозидазой типа PNG-азы или 
клеточной системы туникамицином, на уровне 
функционирования систем распознавания, на­
пример, СКЧ. Широта узнаваемых посредством 
лектинов и лектиновых систем образов и пат­
тернов, в меньшей степени выраженная у АТ как 
узко/высокоспецифичных, является характер­
ным признаком сигнальности молекул лектинов. 
Такая широта адекватна имеющему место варьи­
рованию ГК на поверхности микроорганизмов, 
миметированию ГК, например миметированию 
олигосахаридов (глико)пептидами. При узна­
вании, условно одним лектином, варьирование 
ГК поверхности микроба в случаях антагонизма 
не спасает его от обнаружения такого рода лек­
тином/лектиновым ансамблем с последующей 
блокировкой внешних воздействий микроба 
или запуском каскада на его поражение. В слу­
чаях синергизма и симбиоза распознавание пар­
тнера другим лектином/лектиновым ансамблем 
ведет к сближению партнеров и успешному ко­
функционированию.

Лектины часто ведут себя как сигналы, супер­
сигналы и метаболомбиотики (влияют сразу на 
несколько узлов метаболомной сети) — мони­
торинговые агенты для поддержания статуса си­
стемы и сигналы предупреждения в виде сети 
прямых и обратных связей, информирующие 
каждую из иерархических систем — органеллу, 
клетку, орган, организм, способные к систем­
ному запуску каскадов ферментов и сети мета­
болических процессов, контролирующих работу 
и непосредственно участвующих в функциони­
ровании жизненно важных систем обеспечения.

В клетках к лектин-зависимым процессам от­
носятся: сортинг в органеллы (лизосомы и др.), 
обмен материалом между органеллами, про­
цессинг в ЭР и аппарате Гольджи, транспорти­
ровка ГП для их секреции, процесс секреции. 
Различают суперсигнальные молекулы в виде 
полидоменных структур и в составе ансамблей. 
Суперсигналы, по-видимому, могут быть пред­
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ставлены, по крайней мере, двумя считываемы­
ми крайними инфоформами: а) в законсервиро­
ванном виде в составе полидоменных структур 
и надмолекулярного высокоинформационного 
ансамбля; б)  в  виде образованных из суперсиг­
нальных структур необходимых ключевых уко­
роченных сигналов. Суперсигнальные молекулы 
лектинов и лектин-подобных ГП со скрытой или 
не тестируемой обычными способами активно­
стью лектинов могут содержать набор ключевых 
площадок для регулировки и сборки ансамблей. 
Сиалосвязывающий FH СКЧ включает 20 доме­
нов, в том числе домен 13 и домены 16–20 как 
УСУ сильного узнавания гепарина и сиаловых 
кислот, соответственно; домены 6–10 — слабого 
узнавания сиаловых кислот. Компонент С3 СКЧ 
организован как суперсигнальный исходный 
массив, образующий множество сигнальных 
фрагментов, — регулятор сборки варьирующих 
по функциям макроансамблей с участием лекти­
нов, гликанов, адгезинов. В С3 идентифициро­
вано более 14 участков связывания: для факто­
ров B, H, P; рецепторов комплемента CR1–CR5; 
адгезинового пептида Arg-Gly-Asp в CR3; участ­
ков расщепления фактором I; ковалентного свя­
зывания С3b посредством Gln991; присоединения 
лектина через Asn63, 917-гликаны и др. FH и С3 
взаимодействуют в присутствии сиалированной 
поверхности, что ведет к переключению в С3-и­
нициируемом каскаде сигналов С3b в фрагмент 
iC3b со свойствами лектина. Различают сигналь­
ные фрагменты из состава суперсигнальных мо­
лекул и надмолекулярных ансамблей. Являясь 
кофакторами сигнальных лектинов, протеина­
зы (КФ 3.4.21-24) активно участвуют в создании 
одиночных и размноженных распределенных 
сигналов второго эшелона: генерируют эффек­
торные лектины (укороченные минилектины 
с сконцентрированной независимой от других 
биоактивностей лектиновой активностью с вы­
сокой проницаемостью и повышенной точно­
стью в отношении определенного круга мише­
ней), включая дегликозилированные, из состава 
более протяженных лектинов. Такие пакеты сиг­
налов являются более быстрыми и эффектив­
ными, действуют с большей ожидаемой надеж­
ностью по сравнению с исходными лектинами. 
К такого рода сигналам относится латентный 
сиалосвязывающий лектин, экспрессируемый 
из состава полифункционального протяженного 
лектин-подобного ГП внеклеточного матрик­
са (фибронектина) в виде укороченного (23 кД) 
фрагмента. Зимогены (например, протеиназ) 
проявляют свойства лектинов, а после укоро­
чения гидролазой происходит переключение на 
активацию ферментативной активности. При­

мером сигнальных лектинов являются и низко­
молекулярные галектины млекопитающих. Се­
мейство галектинов включает не менее 15 членов 
(Caballero et al., 2020; Gabius et al., 2022; Essentials 
of …, 2022). Они способны регулировать процес­
сы в ядре клетки, связывать и транспортировать 
нуклеиновые кислоты в виде инфокомплексов. 
Должны присутствовать и функционировать 
аналоговые лектины с сигнальными свойства­
ми, подобные галектинам. CиалоГК с протеина­
зой способны участвовать в переключении фраг­
мента С3b в укороченный типичный лектиновый 
сигнальный фрагмент iC3b с  иными биологиче­
скими функциями. Сигнальные фрагменты iC3b 
и С3d проявляют свойства ПС-распознающих 
лектинов, которые узнают определенные виды 
и штаммы дрожжей. Укороченный Н-подобный 
фактор функционирует как сиало(Sia)-узнаю­
щий  — сигнал остается сиалораспознающим, 
но с большей маневренностью и кофакторной 
способностью влиять на ферментативные про­
цессы. Сигнальные фрагменты компонента 
С3 комплемента (C3a, C3b, iC3b, C3dg) участвуют 
в реализации различных функций, таких как 
проницаемость эндотелия сосудов, усиление 
фагоцитоза посредством Мф, удаление из кро­
ви иммунных комплексов, пролиферативный 
ответ, дифференцировка В-лимфоцитов. Имеет 
место регуляторное ранжирование превосход­
ства сигнальных лектиновых/лектин-подобных 
опсонинов в рядах преимущественного связы­
вания с лектинами/лектин-подобными рецеп­
торами: с СR1 (С3b > C4b > iC3b); CR2 (С3d = CD21, 
ГП-140); CR3 (iС3b/фибриноген/CD11b/CD18;  
ГП-180/90); CR4 (iС3b > С3d > C3g = СD11c/CD18; 
связывание iС3b/С3dg Са2+, Mg2+-зависимым об­
разом); CR5 (C3d/C3g; связывание C3d и iC3b, не­
зависимо от присутствия ионов Са2+ и Mg2+). В 
ранжировании заложен мощный потенциал пе­
реключения функций. Поскольку нуклеиновые 
кислоты относятся к природным ГК, возможны 
варианты лектиновых сигналов, связывающих, 
транспортирующих и считывающих олигону­
клеотидные последовательности и более слож­
ные структуры хромосом, как это описано для 
галектинов (галектин-3), пентраксинов, сыво­
роточного галактозид-связывающего амилоид­
ного вещества “Р” (SAP), взаимодействующих в 
том числе с гистонами хроматина.

Принципиально различать: добиваться дис­
социации лектина и мишени после факта ассо­
циации путем добавления специфичных угле­
водов в среду или до ассоциации в присутствии 
специфического углевода. Во втором случае  
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исследуется углеводная специфичность лекти­
на, в первом случае — оценивается вовлечение в 
связывание с мишенью неуглевод-связывающих 
участков лектина, поэтому десорбция лектина 
или ГК в процессе аффинной хроматографии 
не является полной, кроме случаев активации 
ферментов. Во втором случае для эффекта тре­
буются в десятки, сотни, тысячи раз меньшие 
концентрации специфического углевода или ГК. 
Дополнительные “защелки и стыки” не типа вза­
имодействий лектин–ГК часто происходят после 
первого акта лектинового узнавания, что можно 
в ряде случаев рассматривать как фиксирующие 
и стабилизирующие ансамбль, ведущие к повы­
шению надежности его функционирования.

Часто под терминами “чувствительность ре­
акции связывания лектина с ГК” понимают спо­
собность углевода ингибировать такую реакцию, 
что является одним из ключевых признаков лек­
тина. Связывание углевода и чувствительность 
к присутствию углевода могут описывать разные 
события. Многие процессы межмолекулярного 
биоузнавания с участием белков чувствитель­
ны к присутствию, отсутствию или изменению 
гликанов, что играет важную роль при болезнях. 
Удаление сиаловой кислоты из Asn-гликана ве­
дет к повышению его гидрофобности и способ­
ствует усилению сорбции ряда белков. Полное 
дегликозилирование CH2-домена Fc-фрагмента 
Ig генно-инженерным путем снижает сродство 
С1q компонента СКЧ к  области CH2-CH3 доме­
нов Fc-фрагмента Ig в нативных конформаци­
ях — дегликозилированных IgG разных подклас­
сов человека и IgG2b мыши. C1q, как миметик 
лектина, проявляет лектины-подобные свой­
ства — ведет себя как сиалочувствительный и 
чувствительный к конформационной структуре 
Asn-гликанов в CH2-домене Fc-фрагмента IgG 
человека.

Одно из самых больших и наиболее изучен­
ных семейств лектинов — семейство Са2+-зави­
симых лектинов — лектинов С-типа, в которое 
входят, преимущественно, фитолектины и лек­
тины животных. Конканавалин А (КонА) содер­
жит специфические для типа металла участки 
(участки связывания только Mn2+ или только 
Mg2+/Ca2+).

Лектины пшеницы (WGA) и лектины фасо­
ли (PHA) могут содержать металлы. Катионы 
металлов часто вводят в буферы для улучшения 
связывания ГК с иммобилизованными/сор­
бированными лектинами в составе сорбентов 
и лектин-опсонизированных клеток. Катионы 
металлов могут стабилизировать лектины (осо­
бенно, “металл”-зависимые) и их комплексы. 

Катионы металлов выступают и в  качестве ко­
факторов в наборе биологических реакций лек­
тинов и в переключении таких реакций, напри­
мер, переключение Mn2+-зависимых реакций на 
Mg2+-зависимые в случае КонА.

Указанием на лектиновую природу поли­
пептида служит выявление в  аминокислотной 
последовательности УСД, обычно в концевом 
положении полипептида; в консервативных ме­
стах расположения олигопептидов, соответству­
ющих пространственному/эпитопному УСУ по 
базе данных для известных белков. Усиление 
связывания гликанов достигается путем уве­
личения числа повторов УСД в полипептид­
ной цепи, например, до 8 раз в случае маннан/
олигоманнозид-связывающего р-лектина Мф 
(Feinberg et al., 2021). Для специфичного к сиа­
ловым кислотам FH характерно увеличенное/
амплифицированное число доменов связыва­
ния углеводов. Отсутствие доменов связывания 
углеводов не означает отсутствие трехмерного 
УСУ в белке.

Среди гликозил-гидролаз и гликозил-окси­
доредуктаз дрожжей, микромицетов, бактерий 
микробиоценозов выявлено около 60 СВМ-не­
зависимых от каталитического участка белковых 
модулей сорбции на ПС в составе первичной 
структуры аминокислотной последовательно­
сти (Lakhtin et al., 2021). Такие модули отража­
ют свойства лектинов: обратимо связываются 
с углеводами без их ковалентной химической 
модификации, имеющей место в результате 
действия каталитического участка любого ФУО 
на связываемый углевод. В случаях бифункци­
ональных ферментов со свойствами настоящих 
(не ложных) лектинов можно констатировать 
расширение ассортимента лектинов и одновре­
менно расширение диапазона биологических 
активностей в составе имеющихся в биоценозе 
систем лектинов. CBM широко используются в 
рекомбинантных технологиях.

Взаимодействия пробиотических микроорга­
низмов между собой, с другими клетками и по­
верхностями в ЖКТ и других экологических ни­
шах организма человека могут снижаться после 
частичного разрушения гидролазами углеводного 
обмена или периодатом экспонированных на по­
верхностях углеводов на фоне сохранения функ­
ционирования лектинов в системах. Это указы­
вает на имеющееся в биоконсорциумах активное 
кофункционирование систем лектинов и ГК. 
Поскольку дегликозилированные в бактериаль­
ных системах белки приобретают лектин-подоб­
ную способность ассоциироваться с углеводами, 
микрогетерогенность нативного или частично 
дегликозилированного белка должна вести к сни­
жению проявления лектин-подобной активно­
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сти по сравнению с полностью дегликозилиро­
ванным белком и способствовать образованию 
множественных лектин-подобных форм белка 
с  ограниченной или тонкой, в сравнении с воз­
можностями полностью дегликозилированного 
белка, специфичностью к ГК. Гликомика клеток, 
биоценозов неразрывно обусловлена образова­
нием и функционированием лектиновых систем.

Многие древние с еще не “разошедшимися” 
в независимые полипептиды функциями белки 
в случае таксономически ранних организмов 
или такие белки как зимогены, гормоноподоб­
ные, факторы роста, цитокины и др. у высших 
форм организмов, унаследовавшие древние 
каскадные системы, такие как СКЧ и система 
свертывания крови, помимо своей основной 
функции, сохранили способность связывать 
углеводы — быть лектинами. Примерами слу­
жат многие димерные и другие интерлейкины, 
экспрессированные в E. coli ИФН-γ или ЭПО 
человека, протеиназы внутриклеточного про­
цессинга белков, узнающие и отщепляющие 
концевые гликопептиды; гликозидазы с неката­
литическими белковыми модулями сорбции на 
ПС. Сравнивая уже изученные (традиционные) 
эффекторные белки с лектинами, можно выя­
вить ранее неизвестные полифункциональные 
лектины в биологических жидкостях человека: 
СКЧ, системы пентраксинов и фиколинов кро­
ви, множество форм надмолекулярных комплек­
сов с лектиновыми свойствами, “сброшенные” 
в кровь р-лектины, например, CR1 СКЧ, поверх­
ностно-клеточные лектины клеток крови, Мф и 
других клеток человека.

Для лектинов характерна широта узнаваемых 
образов, повышающая вероятность установле­
ния контакта и требующая ранжирования обра­
зов с точки зрения паттерновой специфичности. 
Отсюда — необходимость в факторах, корректи­
рующих лектины для развития событий после 
контакта лектина с мишенью. Ключевым свой­
ством лектинов является их способность к ко­
функционированию в рамках различных систем 
и иерархий. Лектины участвуют в сборке поли­
функциональных ансамблей. Углеводная часть 
мишеней и углеводы в самих лектинах являются 
дополнительными факторами сборки и кофунк­
ционирования.

Лектины являются эффективными кофакто­
рами ферментов. Наборы лектинов по-разному 
модулируют, стабилизируют, иммобилизуют и 
выделяют множественные формы ферментов 
всех классов (Лахтин и др., 2010). Способность 
протяженных полифункциональных молекул 
лектинов к переключению функций может ре­
ализовываться с вовлечением кофакторов — 

наводится типом ГК, комплексированием с 
гидрофобными белками, типом протеиназы и 
т.д. Способность лектинов и лектин-подобных 
белков к кофункционированию важна для кор­
ректировки суммарного узнавания в лектиновом 
и нелектиновом взаимодействии с мишенью и 
для повышения эффективности результата. Наи­
более древние врожденные системы, например 
защитные, включают минимальный белковый 
набор — лектин, эстераза/протеаза, гликозида­
за; или набор лектинов и цитолизин. Возможно 
функциональное совмещение лектина (его УСУ) 
и остатков Lys в одной молекуле. Проявляя свой­
ства шаперонов, лектины активно участвуют и во 
внутриклеточных процессах. Лектины активно 
воздействуют на эндоцитоз и фагоцитоз, цито­
скелет, сортинг в лизосомы (р-лектины семейства 
Р для захвата ГК c экспонированными остатками 
Man-6-P-), взаимоотношения с ядром.

Выявляемые с помощью гликопротеомики и 
гликомики белки с УСД и УСУ являются осно­
вой для повышения разнообразия углеводы-уз­
нающих систем в связи с  функционированием 
в составе комплексов и ансамблей (Cummings, 
2019; Krautter, Iqbal, 2021; Gabius et al., 2022; 
Essentials of …, 2022). Олигомерные лектины в 
любых комплексах и полифункциональных ан­
самблях способны сохранять свойства лекти­
нов, что повышает функциональный потенциал 
нелектиновых компонентов ансамбля. При  ор­
ганизации ансамблей сохраняются принципы 
полипептидной, субъединичной, эпитопной 
(пространственной) организации лектинов. 
В надмолекулярном ансамбле с лектиновыми 
свойствами отражено присутствие таких осо­
бенностей, как пограничное положение УСУ; 
немаскированность/демаскированность УСУ; 
амфифильные площадки; асимметрия слага­
емых форм и компонентов (что видно в случае 
максимально сложной пространственной орга­
низации рецепторов), направленность текущей 
и дальнейшей сборки; считываемость порядка 
сборки; векторность предполагаемых эффектов. 
Лектиновая активность является определяю­
щей, инициирующей и модулирующей/регули­
рующей в отношении проявления и развития 
каскадов прочих активностей ансамблей. Инги­
бирование углеводы-связывающих активностей 
низкомолекулярных сигнальных лектинов ведет 
к снижению способности лектиновых ансамблей 
к адгезии, спредингу (распространению по твер­
дой фазе), ограничению сигнальных функций.  
В симбиотических системах описаны частич­
ковые ансамблевые формы бактериального 
лектина, наилучшим образом способные к  вы­
полнению сложных симбиотических функций, 
которые не ограничиваются только вовлечением 
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первичных УСУ в молекуле, но используют так­
же новые возникшие типы УСУ надмолекуляр­
ных структур. В способных к кристаллизации 
белковых слоях поверхности клетки грамполо­
жительных бактерий заложены не только прин­
ципы сборки белкового массива, но и созданы 
условия для функционирования более редких 
белков узнавания в общем белковом матриксе.

Реализованное узнавание мишени посред­
ством лектина — это образование фенотипи­
ческого инфокомплекса. В инфокомплексе со­
храняется информация об особенностях ГК. Он 
может информационно меняться во времени: 
достраиваться, обогащаться фенотипической 
“информацией”, диссоциировать. Диссоциация 
такого обратимого комплекса может рассматри­
ваться как обратимое считывание информации. 
Дальнейшая судьба высвобожденного сигналь­
ного лектина может заключаться в рецикличном 
участии мониторингового считывания очеред­
ной порции информации в мишени ГК. Такой 
принцип “регенерационной” работы лектина и 
лектинового ансамбля важен для функциониро­
вания наночиповых конструкций лектинового 
типа. Инфосборка инфокомплекса предполагает 
усложнение инфоансамбля с накоплением/акку­
муляцией в нем сигналов. Может быть сформи­
рован инфосуперсигнальный ансамбль, отража­
ющий, например, реальное функционирование 
клеточных рецепторов. Cборка компонентов 
СКЧ в надмолекулярные комплексы на твердой 
фазе — поверхности клетки — характеризует­
ся строгой направленностью взаимодействия 
компонентов, стерическими ограничениями и 
отличается от сборки белковых ансамблей в рас­
творимой фазе (биологических жидкостях био­
консорциумов) активностью ансамблей. Пред­
ставления о рефолдинге ансамблей, особенно 
на  поверхности клеток, связаны с реализацией 
заложенного в них принципа лектиновой упо­
рядоченности сборки, когда расположенный 
на краю (в контактной области) ансамбля УСУ 
является базисным для остального собранного 
ансамбля, как в случае рекомбинантного лекти­
на — апикального домена шаперонина из белко­
вых тел включения E. coli, слитого с CBM типа 2 
(СВМ2) из бактерий Cellulomonas fimi.

Лектиновые инфоансамбли с сохраненными 
свойствами лектинов в составе комплексов с ГК 
функционируют в режимах переключения био­
логических функций. В этом — ключи к понима­
нию сложного спектра реакций распознавания в 
сети метаболических осей, передачи сигналов в 
организме (Лахтин и др., 2022а, 2022б; Cummings, 
2019; Gabius et al., 2022). Инициация СКЧ не­
сколькими лектиновыми каскадами сборки мо­
жет осуществляться посредством взаимодействия 

ПС/ЛПС бактерий и дрожжей/микромицетов с 
МВР, GlcNAc-специфичными фиколинами L, Н 
или с С1q. Комплекс фиколина Н с протеиназой 
активирует СКЧ в условиях узнавания фиколи­
ном ПС грамположительных бактерий.

Примеры усложнения лектиновых сбороч­
ных ансамблей с сохранением свойств лектинов: 
кофункционирование лектина с ферментом в 
комплексах с сохранением свойств лектина; L- и 
Н-фиколин в комплексе с протеиназой MASP-2 
для инициации СКЧ. В сборке ансамблей в био­
ценозах могут участвовать два и более лектина 
и лектин-подобных ГП: с FH (доменами 8–11) 
связывается С-реактивный белок, узнающий ПС 
стрептококков c вовлечением катионов Ca2+; ви­
тронектин СКЧ связывается с гликозаминогли­
канами, взаимодействующими с белками наруж­
ных мембран бактерий; олигомеры SAP узнаются 
посредством C1q СКЧ. Ансамбли с  латентными 
лектинами могут включать Ig с Fc-фрагментами, 
в которых в домене СН2 Asn-гликаны направле­
ны внутрь Fc-фрагмента и поддерживают необ­
ходимую конформацию по механизму обратимо­
го взаимодействия лектин–гликан.

Важна степень сборки частичковых ансам­
блей типа макролектин или макро-ГК при изу­
чении взаимодействий макролектин–макро-ГК 
в реализации сложных биоактивностей. При 
активации СКЧ комплексами важна макромо­
лекулярность или протяженность ПС или ЛПС 
грамотрицательных бактерий, причем эффек­
тивность контакта С3 с ЛПС возрастает в присут­
ствии Са2+. Изолированные ПГ из Lactobacillus 
plantarum слабее узнаются СКЧ, чем исходные 
клеточные стенки бактерий. Направленная 
сборка на поверхности клетки лектинового ан­
самбля СКЧ ведет к  критическому размеру ан­
самбля и его переключению на цитолиз.

Описаны сборки пилевых адгезиновых ан­
самблей со свойствами лектинов. Построе­
ние оболочек многих вирусов предусматривает 
функционирование молекул лектинов в их со­
ставе и в составе биоконсорциумов. В консорци­
умах встречаются и фибриллярные прионовые 
ансамбли, основанные на распознавании тиро­
зинами шаперонов амилоидного агрегата белка 
с результатом усиления шапероном полимери­
зации полиглутаминовых доменов амилоидов. 
Это указывает на  потенциальную возможность 
Tyr-содержащих лектинов пробиотиков участво­
вать в сборке полифункциональных ансамблей в 
качестве шаперонов.

Присутствие ассоциированных углеводов в 
составе лектинов и связанных с лектинами влия­
ет на кристаллизацию лектинов, размер и форму 
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кристаллов. Частично очищенные препараты 
лектина гороха PSA способны образовывать 
кристаллы необычной и не строго геометриче­
ской формы — каплевидные. Орторомбические 
кристаллы лектина пшеницы WGA в раство­
рах могут быть стабилизированы в присутствии 
эндогенных углеводов. Гликаны способствуют 
ускорению кристаллизации, например, в про­
цессе получения кристаллов лектинов методом 
гель-фильтрационной колоночной хроматогра­
фии. Тип лектина, тип углевода определяет тип 
кристаллов. Гомогенные углеводы и гликозиды 
используются для  формирования кристаллов 
лектинов заданной формы. Появление микро­
гетерогенности по углеводам или белку ведет к 
остановке сборки кристаллов. Для биоэлектро­
ники представляют интерес кристаллы на осно­
ве лектинов и адгезинов, высокоорганизован­
ные олигослои с “вкраплениями” лектинов, как 
в случае криптовой локализации маннозо-чув­
ствительного белка FimH в массиве нелектино­
вых образующих фимбрии белков E. coli, или в 
виде мозаики гликанов на поверхности белка, 
узнаваемые комплементарными мишенями — 
поверхностями гликанового или лектинового 
типа. Получают кристаллы олигопептидных 
лектинов с комплементарными им рецепторами 
поверхности клеток. Возможны и аналогичные 
жидкокристаллические системы лектины–ГК 
в виде способных к контакту упорядоченных 
фаз-партнеров. Лектин-подобные SLP (surface 
layer proteins) пробиотических штаммов бакте­
рий обладают высокой способностью к кристал­
лообразованию, что нашло применение в био­
нанотехнологиях.

Хотя лектины и можно считать белками с 
относительно повышенной гидрофобностью, 
излишняя выраженность гидрофобности мо­
жет мешать реализации узнавания углеводов 
посредством лектинов за счет переключения 
молекулы из  лектинового режима в режим ли­
пофильных взаимодействий, в том числе с мем­
бранами клеток. Сравнительное ранжирование 
лектинов по шкале гидрофобности полезно для 
оценки и прогноза цитолитических, инсекти­
цидных и др. биологических активностей лекти­
нов. Имеет место рациональное кофункциони­
рование гидрофобных и углевод-связывающих 
разделенных или максимально сближенных 
участков, в  последнем случае это обеспечива­
ет более высокую результирующую константу 
связывания гликанов ГК, в том числе в составе 
ГЛ. Для гидрофобных лектинов характерно вы­
раженное присутствие во вторичной структуре в 
варьирующей степени выраженных бета-струк­
турных элементов, например, у фитолектинов 
семейства Гевеина. Множественные формы лек­

тина (изолектины WGA-I, -II, -III) различаются 
между собой по относительному содержанию в 
них элементов вторичной структуры. Это опре­
деляет и различия биологических активностей 
изоформ WGA, и их способность к кофункцио­
нированию с цитокинами. Пробиотические ад­
гезиновые лектины и гемагглютинины, подобно 
многим фитолектинам, проявляют выраженные 
гидрофобные свойства. В присутствии органи­
ческих растворителей и детергентов упорядо­
ченность вторичной структуры лектинов снижа­
ется. Присутствие углеводов в лектинах снижает 
гидрофобность, способность к спонтанной агре­
гации, повышает растворимость в воде.

Большинство лектинов относится к ГК типа 
ГП. Содержание углеводов может варьировать в 
лектине, расширяя его биологические активно­
сти (сетевые и иерархические). Лектины из се­
мян фасоли — мукоидная форма PHA-M и бел­
ковая форма PHA-P — содержат около 50% или 
10–15% углеводов соответственно, причем все 5 
изолектинов фасоли различаются по содержа­
нию углеводов и катионов металлов. Возможно 
присутствие минорных количеств процессинго­
вых форм, наряду со зрелыми, не содержащими 
углеводы изоформами WGA, или возможно ва­
рьирование ассоциированных углеводов в ин­
тервале 40–80% в составе множественных форм 
лектина из клубней картофеля STA. Содержа­
щие углеводы PHA-M и STA скорее относятся к 
Пг, чем к ГП. Это сближает потенциал биологи­
ческих свойств обоих лектинов с лектиновыми 
Пг внеклеточного матрикса и биологических 
жидкостей животных. В консорциумах ЖКТ 
функционируют ансамбли типа Пг, включаю­
щие пробиотические лектины. Посредством 
ВЭЖХ можно разделять системы множествен­
ных форм пищевых и потенциально пробиоти­
ческих лектинов, различающихся углеводной 
частью. Препараты лектинов без углеводов или 
слабо гликозилированные лектины практически 
не дают форм в условиях ВЭЖХ. Это относится 
и к лектин-подобным белкам поверхности лак­
тобацилл, низко гликозилированных и характе­
ризующихся отсутствием или низким содержа­
нием цистеина и дисульфидных связей.

Специфичность лектина к углеводам опреде­
ляется в реакции ингибирования лектина. Опи­
саны и случаи активации фитолектинов и лекти­
нов животных в присутствии углеводов. Лактоза 
(Lac) и в меньшей степени галактоза активиру­
ют Са2+-зависимую агглютинацию трипсини­
зированных эритроцитов мыши. В комплексах 
с ПС лектины могут приобретать повышенную 
способность к цитоагглютинации. Компоненты 
СКЧ усиливают взаимодействие между собой 
на углеводных корректирующих площадках. Ре­
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цептор комплемента CR3 при взаимодействии 
с бета-глюканом усиливает эффективность 
NK(natural killers)-клеток, на поверхности ко­
торых присутствуют ключевые для реализации 
NK-активности р-лектины С-типа. С установле­
нием шаперонной способности гликанов — спо­
собности влиять на конформацию, поддерживать 
и корректировать необходимый фолдинг белка 
для его успешного (ко)функционирования — 
становится понятной регуляция в ту или иную 
сторону результирующей активности комплекса 
лектина с полисахаридным или гликановым эф­
фектором. В клеточных системах активация лек­
тина как агглютинина возможна в случаях синер­
гизма лектина, ГК-связывающей способности в 
отношении клеток и участия катионов металлов.

Изолектины фасоли различаются по содер­
жанию катионов металлов. Препараты лектинов 
могут быть ассоциированы с катионами метал­
лов (Ca2+, Mg2+), хотя эти катионы не всегда не 
участвуют в организации и функционировании 
УСУ. Некоторые активности лектинов пробио­
тических бактерий не зависят от металлов, но 
бактерии эффективно накапливают важные для 
узнающих белков металлы, резерв которых обе­
спечивает бесперебойное функционирование 
лектиновых полифункциональных ансамблей.

Лектины следует отнести к факторам имму­
нитета в смысле их участия в защитных реакциях 
в биоценозах. Лектины — белки неиммуногло­
булиновой природы, отличающиеся от АТ, полу­
ченных против углеводных антигенов. Посколь­
ку константы связывания гликанов лектинами 
могут быть значительно (вплоть до нескольких 
порядков) меньше по сравнению с АТ, один и 
тот же лектин может многократно рециклически 
использоваться в биоконсорциуме в режиме сиг­
нального узнавания широкого набора мишеней 
ГК, формируя статус распознавания ГК биоце­
нозом. У ряда лектинов позвоночных животных, 
насекомых и бактерий обнаружены Ig-подобные 
домены в аминокислотных последовательно­
стях, что позволило объединить такие лектины 
в иммуноглобулиновое суперсемейство (лекти­
ны I-типа). Установлено качественное сходство 
лектинов с АТ в реакциях белок-гликозидного 
узнавания с  использованием сенсорных глико­
чипов. В сравнении с АТ и ферментами (ФУО) 
лектины часто характеризуются более слабым 
(но более обратимым) взаимодействием с более 
широким набором ГК, что позволяет ранжиро­
вать ГК по специфичности к  лектину. Слабые 
взаимодействия с участием лектинов могут уси­
ливаться как увеличением числа копий лектинов 
на клеточной поверхности (например, у Мф), 
так и кластеризацией (сближенностью) углевод­
ных антенн и эпитопов в ГК-мишенях.

Доступно получение химерных лектинов 
генно-инженерным путем слияния фрагментов 
лектина (с его УСД или СВМ) с интересующим 
белковым эффектором другой (например, не­
лектиновой) природы. Описаны аналоги при­
родных лектиновых ансамблей — многочис­
ленные конъюгаты лектиновых полипептидов 
и субъединиц с  различными эффекторами, по­
вышающими функциональный потенциал ком­
плексных лектинов как носителей лекарств. 
Возможности этого направления открыты, по­
скольку генно-инженерное масштабирование 
производства лектинов разработано. Использу­
ется экспрессия генов терапевтических белков in 
vitro и in vivo, слитых с олигопептидами связы­
вания углеводов для получения вариантов поли­
функциональных лектинов.

Переключение функций лектинов при нали­
чии дополнительных к УСУ участков связыва­
ния в молекуле лектина — реализация имити­
рующей способности самих лектинов. Описаны 
случаи имитирования свойств лектинов у ФУО. 
Лектин-подобность исследуемых белков с из­
вестными функциями относится к примерам 
имитирования новых свойств белками. Так, 
фосфолипаза А2 (КФ 3.1.1.32) пчелы способна 
взаимодействовать с эритроцитами углевод-за­
висимым образом (модулироваться, в том числе 
активироваться), АТФаза (КФ 3.6.1.34-37) спо­
собна ингибироваться гликозидами.

ФУО контактируют с углеводами или ГК и по­
этому среди потенциальных белковых миметиков 
лектинов ФУО находятся на первом месте. Ими­
тирующий лектиновые свойства фермент после 
связывания каталитического участка с углеводом 
в оптимальных для узнавания и связывания, но 
недостаточных для модификации химической 
структуры ГК условиях должен быть способен к 
обратимой диссоциации. Такие процессы посто­
янно происходят в природе, например, в случае 
“поиска” ферментом адекватного углеводного 
субстрата или в случае минимального изменения 
(в том числе мутационного) структуры самого 
каталитического участка. Биологический смысл 
функционирования таких ферментов в качестве 
лектина представляется эволюционно важным 
и поддержанным в процессе отбора. Это выгод­
но клеткам и организму “экономически” и ин­
формационно. Такие ферменты в регулируемых 
условиях микроокружения в клетке, клеточном 
окружении, органелле, на мембране, другом но­
сителе могли бы в режиме переключения вре­
менно выполнять функции лектина.

C1q является лектин-подобным мультисубъ­
единичным ансамблем, поскольку он связы­
вает отрицательно заряженные ПС и ЛПС и 
является миметиком лектина, чувствительным 
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к конформации Fс-фрагмента Ig, обеспечива­
емой Asn-гликанами. Миметиками лектинов 
являются и олигомерные IgM с расширенной 
ГК-специфичностью. Значительное сходство 
углевод-связывающих АТ и лектинов обнару­
живается в условиях их взаимодействия с гли­
кочиповой поверхностью, имитирующей двух- 
и трехмерную поверхность клеток. В системе 
лектин-подобные миметики–ГК могут функ­
ционировать и Ig-миметики ГК — антиидиоти­
пические АТ против идиотипических АТ к ГК, 
имитирующие функциональный эпитоп ГК.

“Образные” конструкции миметиков лекти­
нов небелковой природы, в  дополнение к си­
стемам лектинов, по-видимому, присутствуют в 
организме, и интерес к ним востребован. Воз­
можно их конструирование при скрининге об­
разов в технологиях с использованием фаговых 
дисплеев с повышенным сродством к гликанам 
и ГК. Скрининг миметиков лектинов возможен 
и при использовании наборов синтетических 
ГК на твердофазных поверхностях сенсорных 
чипов с  возможностью детекции сравнитель­
ного сродства ГК к миметикам. К  потенциаль­
ному миметированию можно отнести случаи, 
когда известен лишь факт вовлечения реагента 
в реакцию с углеводным партнером, но мало из­
вестно о структуре лектин-подобного реагента 
или известно, что это не белок. Миметирование 
лектиновой активности потенциально может 
возникнуть на стыках в процессе сборки любых 
ансамблей, подобно случаям возникновения 
принципиально новой специфичности лекти­
на на стыках белковых субъединиц изолектинов 
пшеницы WGA.

С точки зрения неразрывности функциони­
рования лектинов и ГК важным является и ими­
тирование ГК. Миметики ГК могут выявляться с 
использованием твердофазных наборов УСУ (на­
боров на твердых поверхностях) или УСУ-подоб­
ных структур, аналогично чиповому скринингу 
миметиков лектинов. Имитирование прямого и 
обратного взаимодействий между миметиками 
лектинов и миметиками ГК, не содержащими 
углеводы, открывает необозримые возможности 
в области конструирования небелковых поли­
функциональных ансамблей лектинового типа 
для нанотехнологий и биоэлектроники.

При рассмотрении сложных лектиновых 
взаимодействий на молекулярном и межкле­
точном уровнях следует учитывать возможные 
“обратные связи”. Так, фитолектины и лекти­
ны животных избирательно взаимодействуют с 
микробными мишенями (Jégouzo et al., 2020), а 
лектины микроорганизмов избирательно вза­
имодействуют с мишенями макросистем. Оче­
видна необходимость системного определения 

лектинов: лектин как часть системы, лектин 
как система, лектин в  противопоставлении 
ГК (лигандам-партнерам). ГК-специфичность 
лектинов всегда зависит от системы, в которой 
исследуется лектин и описывается набором си­
стемных понятий. В этом выражена приспосо­
бляемость, ориентация лектина и лектиновой 
системы на текущий статус биоценоза в орга­
низме. На специфичность лектина может влиять 
выбор типа клеток, типа ГП или ГЛ, сорбиро­
ванных на дне лунок планшета или ковалентно 
связанных с сорбентом в колонке, или присут­
ствие альбумина в качестве фонового белка в 
случае блотингового анализа лектиновых форм 
цитокинов (например, ЭПО). Лектины распро­
странены в одних и тех же источниках в виде 
системных наборов связывания и узнавания 
различающихся углеводов, причем с различной 
локализацией и различными физико-химиче­
скими свойствами. Каждый из лектинов может 
реагировать с системой различных углеводсо­
держащих структур, узнавая в них характерные 
составляющие — гликаны, звенья и последо­
вательности углеводных остатков. Существует 
потребность в оценке системных взаимодей­
ствий и взаимовлияния между системой лекти­
нов и системой партнерских ГК. Для лектинов 
характерен расширенный и ранжированный 
по аффинному сродству спектр узнаваемых 
образов — ГК, в том числе в ансамблях и на 
поверхности клеток, предполагающий участие 
дополнительных навигационных кофункциони­
рующих систем, в том числе ФУО и цитолизи­
нов белковой и другой природы, узнавания для 
“уточнения”, выделения образа ГК-мишени из 
набора и воздействия на выбранный образ ГК 
в зависимости от конечной цели (в зависимости 
от предполагаемого развития каскада реакций). 
Так работает СКЧ, защищая организм от чу­
жеродных антигенов, и осуществляется конку­
рентное выживание пробиотических микробов 
в биоценозах, когда объединяются несколько 
крупных узнающих систем и подсистем: лекти­
новых/лектин-подобных и литических. Реаги­
рующий с ПС и углеводной частью природных 
ГК СКЧ можно рассматривать как лектиновую 
углеводы-распознающую опсонизирующую и 
презентирующую организму антигены систему, 
работающую по лектиновому и лектин-подоб­
ному принципу на этапах инициации и разви­
тия реакций СКЧ и включающую ключевые для 
СКЧ лектин-подобные компоненты С3 и С4.  
В СКЧ функционирует набор лектинов (в скобках 
ГК-доноры): МВР (маннаны), пропердиновый 
фактор Р (кислые гликаны), Ra-реактивный фак­
тор (коровые гликаны в ЛПС); L- и Н-фиколины 
(ГК с концевыми GlcNAc); фактор Н и фактор 
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Н-подобный укороченный, связывающие сиа­
ловые кислоты в мишенях; фрагменты iC3b и С3d 
(Лахтин и др., 2023б). СКЧ кофункционирует с 
системой свертывания крови с  участием фико­
линов c коллаген- и фибриноген-подобными 
доменами. Углеводная часть мишени, напри­
мер Asn-гликаны, ЛПС, ПГ, является причиной 
множественных форм мишеней для лектинов. 
Параллельно отбору множественных форм ГК 
развивалась способность лектинов к восприя­
тию широты набора гликомишеней. Это повы­
шает эффективность межклеточного узнавания 
и мониторинг межклеточных контактов при 
функционировании микробиоценозов в орга­
низме хозяина. Все микробы симбиотических/
пробиотических консорциумов способны обе­
спечивать человека лектиновыми наборами. 
Системы лектинов различаются по специфич­
ности, локализации, биологической активно­
сти. Наборы лектинов в биоценозах включают 
не только лектины, производимые каждым из 
участников биоценоза, но и “системные лекти­
ны” сигнального характера, являющиеся про­
дуктом совместного функционирования. Их 
признаки: минорные количества, сигнальные 
функции, “смешанная специфичность”, уни­
кальность лектиновых ансамблей.

СВОЙСТВА И ПРИНЦИПЫ  
ФУНКЦИОНИРОВАНИЯ ЛЕКТИНОВ,  

ПОДХОДЫ К КЛАССИФИКАЦИИ
Лектины относятся к углеводы/ГК-связыва­

ющим белкам. Это наиболее широкое и простое 
определение лектинов постоянно дополняется в 
зависимости от прогресса науки: открытия новых 
свойств новых лектинов, разработки новых тех­
нологий, возникновения новых концепций. Если 
в основу фенотипирования лектинов положить 
ингибирование белок-углеводного взаимодей­
ствия, то сразу выяснится, что не только адек­
ватные углеводы, но и соответствующие (оли- 
го)пептиды будут приводить к одному и тому же 
результату — диссоциации лектинов и связан­
ного с ним углевода или гликана. Правомочно 
говорить о лектинах как углевод/гликан/ГК/оли­
гопептид-связывающих белках — инструментах 
исследования белков и углеводов (Лахтин, 1987; 
Лахтин и др., 2023а; Lakhtin et al., 2011b).

Лектины — одни из наиболее древних белков 
распознавания углеводов и ГК. Лектины часто 
представляют собой ГП, хотя встречаются и не­
гликозилированные белки. Лектины способны 
узнавать простые углеводы и наборы углеводных 
конфигураций, что зависит от типа ГК-мишени. 
Лектины часто выявляются как цитоагглютини­

ны/преципитины/адгезины, причем специфич­
ные для лектинов углеводы обычно препятствуют 
агглютинации или осаждению полимеров из рас­
творов и адгезии. Лектины часто олигомерны и 
при этом сохраняют способность к прямому свя­
зыванию углеводов. Лектины являются инициа­
торами сборки полифункциональных ансамблей 
с сохранением лектиновых свойств. Лектины 
могут участвовать в процессах кристаллизации. 
После связывания лектинов с углеводом/ГК и 
последующей диссоциации лиганд остается хи­
мически неизмененным в контакте. Связыва­
ния углеводов посредством лектинов может не 
быть, например, из-за отсутствия соответствую­
щих катионов металлов (например Са2+ в случае 
лектинов С-типа). Лектины содержат простран­
ственный эпитоп-подобный УСУ с возможным 
вовлечением стабилизирующих пространство 
катионов металлов. Один и тот же УСУ в лекти­
нах может вовлекаться или переключаться в ре­
ализацию ряда биологических активностей лек­
тинов. Лектины способны изменять/дополнять 
собственную углеводную специфичность, напри­
мер, в результате олигомеризации и в надмолеку­
лярных ансамблях. Лектины, как правило, содер­
жат дополнительные функциональные домены 
и эпитопы связывания отличных от углеводных 
мишеней, что обеспечивает их полифункцио­
нальность. Лектины могут проявлять чувстви­
тельность к  углеводам без обязательного связы­
вания с ними (на определенном минимальном 
расстоянии от углеводов) и с вовлечением других 
типов взаимодействий лектинов с мишенью.

Лектины как углеводы/ГК-связывающие 
белки отражают современные представления о 
наличии и организации УСД в аминокислотной 
последовательности или УСУ в пространствен­
ной организации полипептида. Такого опреде­
ления лектинов достаточно для генно-инже­
нерных работ с целью выявления УСД и УСУ, 
для конструирования узнающих нано- и микро­
ансамблей на основе лектинов.

Общеприняты представления о важности 
лектинов для функционирования врожденного 
иммунитета. Ряд общепризнанных лектинов из­
бирательно экспрессируются на иммунокомпе­
тентных клетках. Говоря о лектинах, как белках 
неиммунной природы, подразумевают их отлич­
ную от Ig природу, несмотря на значительное 
сходство иммунохимического поведения лекти­
нов и Ig. С открытием Ig-подобных доменов в 
лектинах животных (лектинах I-типа) cтало не 
совсем корректным определение лектинов как 
белков с неиммуноглобулиновыми свойствами. 
Устарело и представление о лектинах как белках 
(например, ГП) с преимущественными агглю­
тининовыми или преципитиновыми свойства­
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ми в отношении углеводсодержащих веществ. 
По-прежнему, плюсами рассмотрения лектинов 
как агглютининов является подчеркивание как 
простоты их обнаружения, так и их нетоксич­
ности. Решаются традиционные противоречия 
при рассмотрении и классификации бактери­
альных лектинов и лектин-подобных белков, в 
том числе с “приобретенными” токсическими 
свойствами. Укороченные до размера УСД или 
УСУ, минимальные лектины и многие пищевые 
лектины, а также образуемые лектины-ГК-вза­
имодействиями патологические камни в орга­
нах и тканях рассматриваются как нетоксичные.  
С учетом открытых в  последнее время сиг­
нальных функций лектинов млекопитающих, 
лектины можно рассматривать как углеводы/
ГК-чувствительные считывающие нетоксичные 
сигнальные олигопептид(ы)-содержащие струк­
туры, участвующие в пептид-углеводных про­
цессах без изменения ковалентной структуры 
партнеров взаимодействия.

Продолжаются поиски (нет одобренного все­
ми исследователями согласования) удобных и 
одновременно полных и исчерпывающих вари­
антов классификационных обозначений лекти­
нов, учитывающих таксономическое положение 
источника. Например, как классифицировать 
лектины в рамках надмолекулярных ансамблей, 
у которых исходные молекулы — не лектины, а 
лектиновая активность появляется только в ан­
самблях на стыках молекул? Лектин-подобные 
белки остаются дополнительным далеко не ис­
черпанным источником дальнейшего пополне­
ния числа настоящих (не ложных) лектинов.

Представления о лектин-подобных белках 
часто возникают в случаях, когда: а) выявляют­
ся свойства лектинов у изученных ранее белков 
с другими функциями; б)  в  полипептиде выяв­
лен структурный элемент лектинов, однако не­
возможна прямая демонстрация углевод-связы­
вающей способности и специфичности белка; 
в) в полипептиде выявлены общие с лектинами 
структурные элементы, не относящиеся непо­
средственно к УСУ и УСД; г) изучение изоли­
рованного белка находится в ранней стадии на 
фоне обнаруженных общих с лектинами при­
знаков; д) встречаются разногласия, когда сход­
ные или идентичные белки относят одними ис­
следователями к лектин-подобным, другими — к 
настоящим лектинам.

Накопление знаний о лектинах идет быстры­
ми темпами, открываются и описываются но­
вые лектины, новые их структурные элементы, 
новые подгруппы, группы, семейства, супер­
семейства, надсуперсемейства, объединяющие 
лектины с прочими белками. Информационный 
поиск о лектинах затруднен в связи с: а) посто­

янно меняющимися названиями как групп, так 
и индивидуальных лектинов; б) переключением 
или подчеркиванием информационного интере­
са к максимально прогрессирующим группам и 
подгруппам лектинов.

К лектинам относят белки, не синтезируемые 
как Ig, способные к обратимому связыванию с 
углеводами без изменения химической струк­
туры углеводов в контакте (месте связывания). 
Все лектины обладают широко варьирующими 
свойствами, которые лежат в основе всех суще­
ствующих классификаций, являются резервом 
для  предложений по объединению лектинов 
(Lakhtin et al., 2011b; Essentials of …, 2022).

Принципы классификации лектинов про­
должают меняться и дополняться, зависят от 
предпочтения групп и школ исследователей к 
используемому определению лектинов, от пе­
реключения исторически складывающихся 
интересов исследователей в  отношении новых 
аспектов изучения лектинов и новых лектинов 
(Лахтин и др., 2023а).

Встречаемость способных связывать угле­
воды консервативных структур УСД в  амино­
кислотной последовательности — основной 
относительно ранний критерий современных 
классификаций лектинов. Ряд исследователей 
не относят к лектинам (не указывают на лекти­
новую природу) ферменты с ПС-связывающими 
хорошо охарактеризованными СВМ, независи­
мыми от каталитического участка.

Встречаемость общих дополнительных не 
углевод-связывающих структур в лектинах явля­
ется основанием для классификационного рас­
ширения групп и семейств лектинов. Например, 
сиглеки с Ig-подобными доменами относят к 
семейству лектинов I-типа, а лектины с колла­
ген-подобными доменами — к семейству кол­
лектинов.

Углеводная специфичность может исполь­
зоваться в качестве критерия функциональных 
классификаций лектинов. Трудность использо­
вания этого критерия заключается в постоян­
но происходящих изменениях, дополнениях и 
углублениях сведений о специфичности каждого 
из лектинов и его множественных форм. Сре­
ди галактоза/лактоза (Gal/Lac)-связывающих 
галектинов галектин-8 способен распознавать 
β-1,2-глюканы на поверхности Candida spp. Су­
ществуют примеры редкого сочетания углеводной 
специфичности лектинов, выделяющие такие лек­
тины в особые группы, например, в случае манно­
зо(Man)- и (сиаловые кислоты(Sia))-связывающе­
го лектина PCA из корневищ Polygonatum cyrtonema 
(сходного с  агглютинином GNA подснежника 
Galanthus nivalis), N-ацетилглюкозамин(GlcNAc)- 
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и N-ацетилгалактозамин(GalNAc)-связывающих 
тахилектинов. Сходство углеводной специфич­
ности стало заметным критерием классификации 
лектинов в связи с выросшим интересом сначала 
к галектинам, затем к сиалосвязывающим рецеп­
торам — сиглекам. Среди гликозоаминогликаны/
(анионные ПС)-связывающих белков многие ис­
следователи изучают гепарин-связывающие бел­
ки как лектины из-за привлекательности уже от­
работанного лектинового подхода. Пентраксины, 
ориентированные на связывание сульфатирован­
ных галактозидов, называют лектин-подобными 
белками или белками с лектиновыми свойствами. 
Наиболее поздними являются представления о 
группах лектинов, специфичных к “паттернам”, 
обычно лектинов, представляющих собой надмо­
лекулярные ансамбли на поверхности клетки и в 
местах прочих межфазных контактов.

По распространению в природе лектины 
делятся на лектины беспозвоночных и позво­
ночных животных, фитолектины из низших и 
высших растений, лектины бактерий, лекти­
ны вирусов (Lakhtin et al., 2011b; Sharon, 2012, 
Essentials of …, 2022). Среди беспозвоночных жи­
вотных традиционными стали группы лектинов 
из  слизевиков, простейших, губок, моллюсков, 
червей, членистоногих, эхинодерм, оболочеч­
ников. Высок интерес к р-лектинам млекопита­
ющих; лектинам грибов (в том числе дрожжей); 
лектинам бактерий, особенно фимбриальным и 
пилиновым; лектинам вирусов, особенно лек­
тинам с тонкой специфичностью к сиаловым 
кислотам и их производным. По сходству угле­
водной/ГК-специфичности лектинов живых 
организмов они могут быть объединены в функ­
циональные надсуперсемейства, что может быть 
важным для оценки сбалансированного функ­
ционирования лектинов в биоценозах, напри­
мер, в организме человека. Особенно это отно­
сится к лектинам быстро эволюционирующего 
функционального надсуперсемейства распозна­
ющих сиаловые кислоты белков, включающих 
не только лектины животных и растений, но и 
сиалоадгезины бактерий и фимбрии S и X. Важ­
ны классификации лектинов по их принадлеж­
ности к одному и тому же организму, например, 
биоценозу человека.

Различают следующие основные группы и се­
мейства лектинов.

Лектины животных
Лектины животных представлены, главным 

образом, как: а) лектины, содержащие эволю­
ционно консервативные УСД; б) лектины, свя­
зывающие сульфатированные гликозаминогли­
каны, появившиеся в результате конвергентной 

эволюции. Среди эволюционно консерватив­
ных лектинов выделяются большие семейства 
лектинов С-типа (Ca2+-содержащие), S(soluble)/
Lac-типа (галектинов (Gabius et al., 2022)), Р-ти­
па (акцептирующие фосфорилированные угле­
воды рецепторы). Лектины животных включа­
ют не менее 12 структурных подразделений. К 
ним также относятся лектины, пентраксины и 
тахилектины, лектины I-типа (Ig-домен-содер­
жащие), фиколины, цитокиновые лектины (ин­
терлейкины и факторные). Лектины животных 
характеризуются в рамках взаимодействий хо­
зяин—микроорганизмы, что важно при анализе 
патологий (Jégouzo et al., 2020).

Эукариотические лектины органелл функ­
ционируют в лизосомах (лектины Р-типа), ЭР 
(Са-зависимые кальретикулин и кальнексин, 
EDEM), интермедиаторном компартменте 
ЭР-Гольджи (лектин ERGIC-53), Гольджи-ком­
партменте (белок VIP36), секреторных гранулах 
тромбоцитов и эндотелиальных клеток (Р-се­
лектин), ядрах клеток (галектин-3) и т.д.

Лектины С-типа
Лектины С-типа — это Ca2+-зависимые лек­

тины, которые могут содержать коллаген-по­
добные домены. Это суперсемейство включает 
лектины семейства коллектинов и семейство 
фиколинов. Суперсемейство лектинов вхо­
дит в  надсуперсемейство коллагеновых белков 
с прочими содержащими коллагены белками. 
Коллектины и фиколины функционально могут 
быть разделены на две функциональные группы: 
участвующие в инициации и функционирова­
нии СКЧ и действующие в качестве опсонинов.

Растворимые лектины С-типа. 1) Коллектины 
(маннозо/маннан-связывающий белок  — МBP 
млекопитающих, сурфактановые белки А и D, 
бычий конглютинин и др.). Связывают маннозу, 
N-ацетилглюкозамин, маннаны. Олигомерны, 
включают 3–6 одинаковых субъединиц, степень 
олигомеризации является ключом к типу функ­
ционирования коллектина. 2) Фиколины (Н-, 
L-, M-). Особенностью фиколектинов являет­
ся их участие в “cross-talking” между системой 
свертывания крови и СКЧ. 3)  Гиалектины. Пг 
представлены агреканами хрящей позвоночных 
животных и другими. 4) Сурфактантные лекти­
ны А и D (SP-A, SP-D). Функционально сходны 
с фосфолипид/сурфактант-связывающими бел­
ками. SP-А и SP-D распознают паттерны ПГ и 
липотейхоевые кислоты (ЛТК) в дополнение к 
MBP, распознающего паттерны ЛПС.

Рецепторные лектины С-типа включают се­
лектины, рецепторы асиалогликопротеинов 
печени (ASGPR — лектины Эшвела), манно­
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зосвязывающие рецепторы Мф, тромбомоду­
лин эндотелиоцитов и др. Наиболее известны 
рецепторы хоминга лимфоцитов (селектины L), 
рецепторные лектины эндотелиоцитов (селек­
тины  Е), рецепторные лектины тромбоцитов 
(селектины Р). Встречаются р-лектины С-типа, 
способные солюбилизироваться и в укорочен­
ном виде проявлять усиленные углевод-связы­
вающие свойства.

Лектины I-типа
Рецепторные лектины I-типа — неиммуно­

глобулиновые белки и не Т-клеточные рецеп­
торы, узнающие гликаны с возможным участи­
ем Ig-подобных доменов. Семейство лектинов 
I-типа включает сиглеки и др. Относятся к су­
персемейству Ig.

Возможно расширение лектинов I-типа в су­
персемейство лектинов I-типа за счет прокари­
отических лектинов. Обнаружен Ig-подобный 
структурный мотив в пилинах фимбрий грам­
отрицательных бактерий и показано, что лекти­
новые домены пилинов Ig-подобны.

Сиглеки — гомологичное подсемейство ре­
цепторных лектинов I-типа со связывающими 
сиаловые кислоты активностями и характе­
ристическими структурными особенностями 
N-концевой области. Семейство распознаю­
щих сиаловые кислоты лектинов, включающее 
15 членов. Разделяются на подсемейства: 1) 
эволюционно консервативное (сиглеки 1, 2, 4); 
2) быстро эволюционирующее, включающее 
CD33(сиглек-3)-родственные группы (сиглеки 3 
и 5–13 у приматов). Группа CD33-родственных 
Ig-подобных сиглеков является быстро развива­
ющейся эволюционной группой белков сиалома 
(сиалилтрансферазы более консервативны) с 
перспективой дальнейшего классификационно­
го деления. Рецепторные сиглеки после солю­
билизации лучше исследуются на наличие у них 
лектиновых свойств.

Возможна топографическая классификация 
сиглеков по локализации в хромосомном аппа­
рате (сиглеки млекопитающих локализованы в 
19 хромосоме), например, сиглек 10 локализован 
в виде кластера генов в области 19q13.3-4.

Возможны классификационные подгруппы 
по: а) числу Ig-подобных доменов, сиглеки 14 и 
5 имеют три или четыре домена, соответственно; 
б) тонкой сиалоспецифичности растворимых 
сиглеков 1, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10, в том числе для вы­
явления тонких различий между сходными по 
гликан-связывающим свойствам сиглеков 5 и 
14; в) функциональным признакам — участию 
рецепторов в метаболических путях.

Классификация сиглеков как антигенов яв­
ляется главной из возможных функциональных 
классификаций сиглеков. CD33-родственные си­
глеки — группа лектинов врожденного иммуни­
тета с потенциалом запускать каскады апоптоза, 
реагировать на ингибиторные сигналы. CD22 яв­
ляется В-клеточным сиглеком 2, участвующим в 
зависимом и независимом от сиаловых кислот 
сигналинге. CD170 (сиглек 5), подобно другим 
CD33-родственным сиглекам, содержит две тиро­
зиновых структуры в цитоплазматической части, 
ответственные за сигналинг. CD169 (сиглек 1) на 
CD14

+/CD14
+CD16

+-моноцитах/Мф функциони­
рует в процессах, связанных с хроническими бо­
лезнями и опухолями.

Сиглеки 5–11 могут быть классифицированы 
как ингибиторные рецепторы, содержащие мем­
бранный проксимальный ингибиторный имму­
норецепторный тирозиновый мотив (I/V/L/)
XYXX(L/V).

В отдельную функциональную группу могут 
быть отнесены сиглеки, регулирующие иммун­
ный ответ путем зависимой или независимой от 
каспаз активации иммунной системы. Специ­
фическими для нервной системы функциями 
обладают ортологи сиглека 4, встречающиеся 
только в нервной ткани млекопитающих, обна­
руживаются в геномах ряда рыб. Cиглек 8 чело­
века является изофункциональным паралогом 
аллергенного сиглека F, экспрессирующегося 
при аллергических болезнях легких на некото­
рых CD4

+-клетках и эозинофилах мыши.
Возможно углубление классификации cигле­

ков за счет учета влияющих на специфичность и 
функционирование сиглека, ассоциированного 
с сиглеком адаптера, — шаперонного или нави­
гаторного белкового или небелкового партне­
ра, например, активирующего сиглек 14 белка 
DAP12. Положено начало новой подгруппе сигле­
ков, включающей кофункционирующие комби­
нации сиглеков, например, в связи с открытием 
спаренного функционирования сиглеков 14 и 5.

Возможно функциональное объединение си­
глеков с прочими узнающими сиаловые кислоты 
лектинами вирусов, бактерий, растений, беспо­
звоночных животных.

Прочие группы и семейства лектинов
Рецепторные лектины Р-типа. Белки этого се­

мейства немногочисленны. Связывают Man-6-
фосфат в составе ГК, подлежащих сортингу в 
лизосомы, зависимо или независимо от катион­
ного заряда.

Гликозаминогликан-связывающие раствори-
мые и рецепторные лектины и лектин-подобные 
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белки животных, высших растений, грибов, 
бактерий, вирусов: гепарин-, гиалуронан-, суль­
фо-ПС-, сульфо-ГК-связывающие. К этому 
функциональному надсуперсемейству можно 
отнести и связывающие сульфатированные ГК 
члены семейства лектинов С-типа: растворимые 
протеогликановые лектины нервной ткани, L- и 
Р-селектины и GalNAc-4-сульфат-специфич­
ный рецептор Мф, сиглеки, пентраксины, та­
хилектины, лектины гриба Arthrobotrys oligospora. 
В это же надсуперсемейство можно включить 
фибронектин, фактор VIII свертывания крови, 
антитромбин III, пропердин, FH, цитокины с 
гепарин-связывающим доменом и др. Оболочеч­
ные вирусные ансамбли (простой герпес (herpes 
simplex), энтеровирусный везикулярный стома­
тит (picornavirus-foot-and-mouse-disease), вирус 
иммунодефицита человека (ВИЧ)), некоторые 
простейшие и бактерии проявляют специфич­
ность к гепарансульфату, гепарину, декстран­
сульфату.

НОВЫЕ ПОДХОДЫ К КЛАССИФИКАЦИИ 
ЛЕКТИНОВ

Паттерн-распознающие лектины. Речь идет о 
реализации новых подходов к функциональным 
классификациям лектинов и лектин-подобных 
белков на основе прежних данных о ГК-специ­
фичности лектинов как части паттерновой спец­
ифичности. Эскалация в изучении специфич­
ности любого лектина к наборам ГК-мишеней 
с  возрастающей по сложности организации с 
целью дальнейшей углубленной стандартизации 
лектинов должна привести к представлениям об 
узнавании наборов паттернов — гетерогенных/
мозаичных содержащих ГК поверхностей, в том 
числе поверхностей надмолекулярных рецептор­
ных и нерецепторных ансамблей. Общей для га­
лектинов является их способность распознавать 
бета-структурные суперскладки типа “jelly-roll”. 
Важную роль играют наборы синтетических 
паттерновых ГК в  исследовании любых лекти­
нов. В узнавании паттернов важную роль могут 
играть миметические свойства ГК-компонентов 
паттернов, например, приближенное сходство 
чужеродных ЛПС, липоолигосахаридов бакте­
рий с эндогенными антигенами мозга и других 
тканей человека.

Лектины как узнающие структуры могут и 
должны вовлекаться в функционирование слож­
ных рецепторных каскадов узнавания, напри­
мер Toll-подобных (TLR) и других рецепторов. 
Предполагаются активные взаимоотношения 
по  типу “cross-talking” между системой рецеп­
торных лектинов С-типа и TLR-системой узна­
вания паттернов клеточных стенок микроорга­

низмов, между лектин-содержащими системами 
СКЧ и свертывания крови, между любыми про­
чими лектин-содержащими системами узнава­
ния в биоценозе человека.

НАДСЕМЕЙСТВА И СУПЕРСЕМЕЙСТВА  
ЛЕКТИНОВ

Многие лектины способны дополнительно 
связывать неуглеводные лиганды без  участия 
УСУ, что является основанием вхождения лек­
тинов в белковые надсемейства (суперсемей­
ства, “над” обозначает объединение по функ­
циям сходных по структуре групп лектинов), не 
обязательно включающие только лектины.

В рамках функционального надсуперсемей­
ства лектинов имеет место скоординированное 
участие суперсемейства лектинов С-типа и се­
мейства галектинов с  вовлечением сигналинга 
через L-селектин в Ig-обусловленных ответах. 
В пользу эволюционной закрепленности и под­
держки значимости такого надсуперсемейства 
свидетельствуют данные о встречаемости систе­
мы гомологов МBP, галектинов, L-селектина у 
протохордовых.

Коллектины и пентраксины распознают пат­
терны ПГ и/или ЛТК.

ЛПС-связывающие белки и лектины. Раство­
римый укороченный антиген CD14 является лек­
тин-подобным в узнавании ЛПС-паттерна.

Пептидогликан-связывающие белки и лек-
тины. Связывающие экспонированные в ПГ 
остатки D-GalNAc, например, белки из гемо­
лимфы гусениц насекомых. Сюда относится ряд 
D-GlcNAc-связывающих остатки хитобиозы и 
хитоолигосахаридов в составе ГП и ПС фито­
лектинов. Могут быть объединены с  нелекти­
новыми ПГ-паттерн-связывающими белками в 
функциональное суперсемейство, например, с 
пептидогликан-связывающим липопротеином 
наружной мембраны Haemophilus influenzae, свя­
зывающим пептидную область в ПГ.

Фимбрии типа 1 и FimH E. coli связывают пат­
терны мембраны лейкоцитов и клеток ЖКТ, 
фимбрии K88ab и K88ac E. coli распознают ин­
дивидуальные наборы паттернов.

Для лектиновых компонентов растворимых 
надмолекулярных ансамблей характерно ран­
жированное узнавание сложных ГК-паттернов, 
например, наборов ганглиозидов и глобозидов. 
Лектин-подобный gp120 ВИЧ-1 избирательно 
взаимодействует через паттерн gp41 с CD4-пат­
терном Т-лимфоцитов человека.

Используются представления о межпаттерно­
вом узнавании (Лахтин М. и др., 2019). CD2 рас­
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познает CD43 (паттерн ГК). CD14 служит рецепто­
ром узнавания паттернов ЛПС, ПГ и ЛТК, причем 
узнавание ускоряется вовлечением ЛПС-связы­
вающего белка в составе антигена CD14.

Фитолектины являются примером макси­
мального разнообразия групп и семейств лек­
тинов. Больше всего выделено и охарактери­
зовано лектинов из семян бобовых растений, 
большинство из которых относится к лектинам 
суперсемейства С-типа (КонА, PHA, PSA, LCA 
и др., см. ниже). Специфичность фитолектинов 
к углеводам сильно варьирует от простой, тон­
кой и супертонкой — к коровой и паттерновой. 
Возможны функциональные классификации 
фитолектинов — по их способности узнавать 
ГП, ПС, ГЛ и антигены.

Лектины вирусов. Недостаточно классифи­
цированы, обычно — из состава оболочечных 
ГП. Наиболее известными лектинами вирусов 
являются оболочечные гемагглютинины виру­
са гриппа, gp ВИЧ и белки бактериофагов всех 
главных макросоставляющих отделов. Лектины 
вирусов штамма SARS-Co-2 (оригинального и 
его мутантов — возбудителей COVID-19) специ­
фичны к рецепторной экзопептидазе — ангио­
тензинпревращающему ферменту  2  (аngiotensin 
converting enzyme 2, ACE2, КФ 3.4.17.23) эндоте­
лиальных клеток кровеносных сосудов человека.

(Сиаловую кислоту (Sia))-распознающие ге­
магглютинины со сложной специфичностью 
к Sia-ГК. Гемагглютинины вируса гриппа че­
ловека и животных характеризуются сложной 
паттерн-подобной специфичностью к полива­
лентным (N-ацетил-D-нейраминовая кислота 
(NeuNAc) и ее производные)-содержащим ГК.

D-Gal-Cer-специфичный gp120 ВИЧ-1. Лекти­
новые субъединицы растворимых лектиновых 
ансамблей в составе формул ВnАm (В — лектин и 
А — фермент). Широко распространены в при­
роде. Углеводная специфичность В-субъедини­
цы, как правило, известна. В-субъединица часто 
является D-Gal-связывающей. Изолированный 
лектиновый компонент этих лектиновых над­
полипептидных ансамблей нетоксичен и может 
использоваться в качестве адъювантов пищевых 
вакцин. Такого рода молекулы лектинов опи­
сываются формулами ВА, (BА)2, реже — (BА)4 
и полимерные формы. Встречаются формулы 
В5А. В-олигомер с лектиновыми субъединица­
ми может включать S2 и S3, специфичные к га­
лактолипидам и ганглиозидам, соответственно. 
Вирусы выступают как надмолекулярные угле­
вод-связывающие ансамбли. Эукариотические и 
прокариотические клетки, органеллы, фрагмен­
ты мембран как лектиновые ансамбли, специ­
фичные к ГК и ГК-содержащим паттернам.

Ряд лектинов включает ФУО с независимы­
ми от каталитического участка доменами сорб­
ции на нерастворимые ПС и цитокины. К ним 
относятся, например, лектиновые растительные 
хитиназы класса I с гевеин-подобным структур­
ным компонентом, дополнительным к катали­
тическому. Известно более 550 таких природных 
белков, содержащих около 30 типов модулей 
сорбции (СВМ) на нерастворимые ПС. Класси­
фицировано около 60 типов CBM некаталитиче­
ского типа.

Цитокины с лектин-подобными УСД и УСУ.  
В широком смысле роль эндогенных лектинов 
животных рассматривается как цитокиновая, 
углевод-связывающие цитокины следует отно­
сить к лектинам в качестве самостоятельного 
семейства.

Лектины бактерий. В значительно меньшей 
степени изучены и в недостаточной степени 
классифицированы по сравнению с лектинами 
животных и растений.

Пилиновые фимбриальные лектины. Фимбрии 
типа 1 E. coli; узнают паттерн-подобный набор 
ГП лейкоцитов с молекулярной массой (м.м.) 
70–80, 100, 150 кД. FimH (D-Man/маннан-
специфичный лектин) E. coli: узнает паттерны 
гликокаликса и внеклеточного матрикса кле­
ток ЖКТ хозяина. Фимбриальные лектины К88  
E. coli; узнают паттерн-подобный набор ГП с 
м.м. 25, 35, 40–42, 60, 80 кД в слизистой обо­
лочке кишечника и ГП с м.м. 16, 23, 35, 40–70, 
74, 210, 240 кД в мембранах щетинкового слоя 
ЖКТ. Возможно вхождение фимбриальных лек­
тинов в суперсемейство лектинов I-типа; лекти­
новые домены фимбриальных адгезинов F17-G, 
PapGII и FimH характеризуются Ig-подобным 
фолдингом во вторичной структуре.

Пилиновые нефимбриальные, несубъединич-
ные нетоксиновые лектины. Наименее изучены и 
мало классифицированы. Часто встречаются ре­
комбинантные терапевтические лектины, в том 
числе слитые с УСД белки, экспрессированные 
в бактериях.

Непилиновые лектины поверхности бактерий. 
Включают лектин-подобные белки SLP поверх­
ности бактерий, белки гликокаликса бактерий, 
ассоциированные с капсулами белки. Непилино­
вые лектины поверхности симбиотических бак­
терий включают лектины азотфиксирующих и 
пробиотических бактерий. Примеры лектинов 
азотфиксирующих бактерий: лектины поверх­
ности Azospirillm brasilense sp7, 75; A. lipoferum 43, 
59b, Rhizobium leguminosarum 252, Paenibacillus 
polymyxa 1460. Специфичные к L-Fuc (фуко­
зе) или D-Gal (A. brasilense); смеси L-Ara (ара­
бинозы), D-Man (маннозы) и глюкуроновой 
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кислоты (A. lipoferum). Лектины пробиотических 
штаммов бактерий (Lakhtin et al., 2011a, 2011b, 
2019): лектины Lactobacillus acidophilus; лекти­
ны Bifidobacterium adolescentis МС-42 и B. bifidum 
№ 1, связывающие ГК с концевыми остатками 
D-GalNAc или D-Man; GA1/Gal-Cer-специ­
фичный нейтральный лектин B. longum SBT 2928 
из культуральной жидкости; коллаген-связы­
вающий щелочной лектин-подобный адгезин  
L. fermentum RC-14 и L. reuteri NCIB 11951. Лек­
тины лактобацилл (L. plantarum 337D и 11/16), 
по-видимому, способны распознавать и связы­
вать углеводы не только на эпителии ЖКТ хозя­
ина, но и на собственном гликокаликсе. Это мо­
жет лежать в основе межпаттернового узнавания 
с участием лектинов лактобацилл между паттер­
нами гликокаликсов лактобацилл L. acidophilus, 
L. plantarum и эпителия ЖКТ.

Прочие непилиновые лектины поверхности 
бактерий, различающиеся по  специфичности. 
Fuc(фукоза)-связывающие лектины; лектины 
Pseudomonas aeruginosa (PA-I, II), связывающие 
D-Man, L-Fuc, L-Gal; лектины Streptomyces ssp., 
связывающие L-Fuc, D-Man. D-GalNAc-специ­
фичный лектин бацилл B. thuringiensis, устойчи­
вый к щелочным рН, из внутриклеточных белко­
вых включений. Глюкан-связывающие лектины: 
лектины поверхности стрептококков сходны 
по специфичности с глюкозилтрансферазами 
(КФ 2.4.1…) и входят вместе с ними в суперсе­
мейство стрептококковых и клостридиальных 
белков с консервативным повторяющимся мо­
тивом в С-концевой области. Sia-связывающие 
лектины, в том числе сиалоГЛ-связывающие; 
адгезины, фимбрии E. coli, Neisseria subflava, 
Helicobacter pylori, Streptococcus suis, Bacillus subtilis 
316М, гемагглютинины бактерий и вирусов.

Прочие неклассифицированные лектин-подоб-
ные белки. К ним относятся дефенсины, кати­
онные и другие антимикробные пептиды (AMP) 
позвоночных животных, бактериальные транс­
портеры углеводов, белки поверхностных слоев 
бактерий и бактериоцин-подобные комплекс­
ные белки и олигопептиды микроорганизмов.

Классификация лектинов по особенностям  
вторичной структуры

Поскольку важным свойством лектинов яв­
ляется их гидрофобность и амфифильность, 
исследованы особенности поверхности моле­
кул наиболее типичных и хорошо охарактери­
зованных фитолектинов, лектинов животных и 
бактерий. Проведен модельный расчетный ана­
лиз 8 основных элементов вторичной структуры 
(Лахтин и др., 2009), таких как альфа-спирали, 
310-спирали, антипараллельной бета-структуры, 

параллельной бета-структуры, бета-изгиба типа 
Т3, остальные типы бета-изгибов, S-повороты, 
нерегулярная конформация лектинов и лек­
тин-подобных белков — по результатам спектров 
кругового дихроизма (КД-спектров) лектинов в 
дальней ультрафиолетовой области и сопостав­
ления результатов с данными литературы по 
КД-спектрам и рентгеноструктурного анализа 
(РСА) белков всех основных структурных клас­
сов. По результатам количественного содер­
жания указанных выше элементов вторичной 
структуры фитолектины, лектины животных, 
ряд лектинов бактерий и лектин-подобные бел­
ки классифицированы на группы и подгруппы. 
Трехбуквенные обозначения лектинов включа­
ют название вида и слово agglutinin (A) или lectin 
(L).

Группа I. С выраженными бета-складчаты­
ми полосами: фитолектины (AIA, APA-I, BPA, 
CAA, ConA, CSA, CSC-Ia,b; CSL, DBA, Ecol, 
GSA-I,IV; LCA, LOL-I, LYA, MPA, OVA, PCA, 
PHA-P, PLA, PNA, PSA, RPA, SBA, SJA, VFA, 
VVA, WFA, PTA-I, PTL, UEA-I, PRA-II), лек­
тины беспозвоночных CRA, HPA, LPA, белки 
бактерий; подгруппа I-1) с варьирующим содер­
жанием бета-параллельных, бета-антипарал­
лельных и альфа-спиралей: I-1-1) фитолектины 
(ВРА, САА, CSC-Ia, CSL, MDA, PNA, VVA); I-1-
2) фитолектины (AIA, CSA, DDA-I, MPA, OVA, 
PCA, PRA-II, PTL, RPA); I-1-3) фитолектины 
(APA-I, RCA-I, II); I-1-4) лектины животных 
(AFL, CBP30, CHL, CRA, HPA, LPA); I-1-5) фи­
толектины (AFA, Col, RHL, RLL).

Группа II. C варьирующим содержанием бе­
та-изгибов “t-3” и “t-0”: II-1) фитолектины 
(BPA, CAA, CSC-Ia,b, CSC-II; DBA, LCA, MPA, 
PLA, PNA, SBA, UEA-I, VVA); II-2) фитолекти­
ны (APA-I, RCA-I, II); фитолектины и лектины 
животных (AFA, CBP30, CBP-C, Col, CRA, LPA, 
RHL).

Группа III. C варьирующим содержанием бе­
та-поворотов “S”: III-1)  фитолектины (AIA, 
OVA, PCA, PHA-P, PSA, PTL); III-2) фитолекти­
ны (CSA, CSC-Ia, CsC-II, PNA); III-3) фитолек­
тины (DBA, LCA, MPA, RPA-II, SBA, UEA-I); 
III-4) лектины животных и фитолектины (AFA, 
CBP30, CBP-C, RHL, RLL); III-5) лектины жи­
вотных (AFL, CRA, LPA).

Группа IV. C выраженными дисульфидными 
связями: фитолектины семейства Гевеина (HBA, 
WGA-I, II, III; UDA).

Группа V. C полипролиновой конформацией 
типа 2: фитолектины (DIA-I, II; STA, экстен­
зины).

Группа VI. Со структурным компонентом лек­
тинов С-типа: CHL, MBP-A.
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Группа VII. С мотивом лектинов животных 
S-Lac-типа (L-14-II быка и человека; CBP30 хо­
мяка; лектин легкого крысы).

Группа VIII. C бета-складчатым перифериче­
ским расположением и бета-спирализованной 
бочкообразной структурой в центре: лектины 
бактерий и лектин-подобные белки (В-субъеди­
ница холерного токсина, термолабильный ток­
син E. coli).

Группа IX. C коровой бета-складкой и парой 
спиралей на каждой из сторон складки. Бакте­
риальные лектин-подобные белки: Gal-, Glc-, 
L-Ara (арабиноза) или Rib  (рибоза)-связываю­
щие рецепторы E. coli и S. typhimurium.

Группа X. С повторяющимся 19-членным 
аминокислотным мотивом короткой антипарал­
лельной бета-структуры, соединенной с двумя 
бета-поворотами: лектин-подобный филамент­
ный гемагглютинин FHA B. pertussis.

Для лектинов характерна гидрофобная струк­
тура — бета-структура. Фитолектины значитель­
но отличаются по молекулярной организации от 
лектинов животных, лектинов бактерий и лек­
тин-подобных белков, что позволило располо­
жить их в различные группы и подгруппы. Такое 
расположение лектинов в различных группах и 
подгруппах указывает на: а) потенциальную со­
вместимость, синергизм и возможное кофунк­
ционирование в организме млекопитающих 
фитолектинов, поступающих с пищей или био­
логически активными добавками (БАДами), и 
лектинов хозяина (человека); б) введение в орга­
низм человека нетоксичных лектинов и их ком­
плексов не нарушит функционирование систе­
мы собственных системных лектинов человека.

Функциональные классификации лектинов 
являются более поздними  — надстроечными 
по отношению к структурным классификаци­
ям лектинов, основывающимся только на при­
сутствии у лектинов общих структурно сходных 
элементов — УСД, УСУ и других (Лахтин, 1987; 
Lakhtin et al., 2011a, 2011b, 2021; Essentials of …, 
2022). Преимуществом функциональных клас­
сификаций лектинов является фокусирование 
на функционально значимых определенных об­
ластях поверхности лектинов, часто затрагиваю­
щих УСУ, и примыкающие к УСУ зоны. Установ­
ление общих особенностей функционирования 
лектинов животных, растений, простейших, 
бактерий, вирусов всегда было акцентирован­
ной задачей исследователей, позволяющей объ­
яснить сложные процессы в биоценозах, исходя 
из представлений о  лектиновых системах узна­
вания. Ближайший путь дальнейших функцио­
нальных классификаций лектинов — изучение 
и оценка надмолекулярных лектиновых сборок. 

Это позволяет приблизиться к выяснению лек­
тиновых механизмов межпаттернового узнава­
ния (и его количественного контроля) — избира­
тельного взаимодействия партнерских сложных 
поверхностных конфигураций, различающихся 
функционально и элементами вторичной струк­
туры.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Лектины и распознаваемые ими и связываю­

щиеся с ними ГК играют важную защитную роль 
и характеризуются большим потенциалом цен­
ных для организма человека активностей. Про­
веденный анализ терминов в связи с лектинами, 
а также подходов к их классификациям выявил 
ряд до сих пор до конца не решенных и спорных 
вопросов. Представления о лектинах неразрыв­
но связаны с особенностями распознавания ими 
природных и синтетических ГК, которые спо­
собны инициировать, изменять, модулировать 
и переключать активности мультифункциональ­
ных лектинов при симбиотических взаимоотно­
шениях, во врожденном иммунитете и на уровне 
рецепции. Лектины самостоятельно и в ком­
плексах с ГК служат базисом для надстроечных 
эффекторов в растворимых и на твердых клеточ­
ных фазах в составе направленных надмолеку­
лярных сборок. Лектины, распознаваемые ими 
ГК и их коммуникационный потенциал пер­
спективны в биологии, медицине и биотехно­
логии. Наблюдается потребность в расширении 
исследований гликоконъюгатной специфично­
сти лектинов и их систем, оценке любых комби­
наций белков и их систем как лектиновых.
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The Potential of Lectins and their Recognized Glycoconjugates in the Human Body
M. V. Lakhtin, V. M. Lakhtin, A. Yu. Mironov*, V. A. Aleshkin,  

S. S. Afanasyev, S. Yu. Kombarova
Gabrichevsky Moscow Research Institute of Epidemiology and Microbiology, Rospotrebnadzor, Moscow, Russia

*e-mail: andy.60@mail.ru
The modern concepts of lectins and glycoconjugates binding to them, the features and patterns of their 
interaction, the protective role and potential in the human body are summarized. The analysis of terms, 
approaches to classifications of lectins is carried out. The features of natural and synthetic glycoconjugates, 
recognized and bound by lectins, in symbiotic relationships, in innate immunity at the reception level 
are emphasized. The levels of specificity of lectins are considered. There is a need to expand research 
on the glycoconjugate specificity of lectins and their systems, to assess the communication potential 
of glycoconjugates in relation to any protein combinations and systems as lectins. The participation of 
lectin and glycoconjugate systems in signal transmission and communication is noted. Lectins manifest 
themselves as basic for superstructure glycoconjugate effectors in soluble and solid cell phases in cascade 
directed assemblies forming the interactome network. Lectins and glycoconjugates, as inextricably co-
functioning, are promising in biology, medicine and biotechnologies.

Keywords: lectins, glycoconjugates, definitions, classifications, specificities, recognition systems
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