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СПИСОК ТЕРМИНОВ, ОБОЗНАЧЕНИЙ И СОКРАЩЕНИЙ 
 
БАТ – белки ассоциированные с транскрипцией  

ГП – горизонтальный перенос 

ГПГ – горизонтальный перенос генов 

ИПК – индол пировиноградная кислота (IPA – Indole-3-Pyruvic Acid) 

ИУК– индол-3-уксусная кислота (IAA - Indole-3-acetic acid) 

НАК(NPA) - нафтилфталаминовая кислота 

НПОП – наиболее поздний общий предок 

ОРС – Открытые Рамоки Считывания 

ПД – полногеномная дупликация 

ABCB – ATP-BINDING CASSETTE subfamily B 

ARF – AUXIN RESPONSE FACTOR 

ASA – антранилат синтаза α 

ASB – антранилат синтаза β 

Asp – Аспарагин 

Aux/IAA – Auxin/INDOLE ACETIC ACID 

AUX1/LAX – AUXIN RESISTANT1/LIKE AUX1 

DAO – DIOXYGENASE FOR AUXIN OXIDATION 

GH3 – GRETCHEN HAGEN3 

Gln – Глутамин 

Glu – Глутаминовая кислота 

Gly – Глицин 

IAA-Ala – IAA-Alanine 

IAA-Asp – IAA-Aspartate 

IAA-Trp – IAA-Tryptophan 

IAMT1 – IAA CARBOXYMETHYLTRANSFERASE1 

IAOx – Indole-3-Acetaldoxine 

IGP – Indole-3-Glycerol Phosphate 

IGPS – Индол-3-глицерол фосфат синтаза 

Ile - Изолейцин 

ILR – INDOLE-LEUCINE RESISTANT 1 

LAX – Auxin Transporter-like Protein 

Met – Метионин 

oxIAA – 2-oxo-indole-3-acetic acid 

PAA – Phenylacetic acid, Фенилуксусная кислота 

PAI – Фосфорибозил-антранилат-изомераза 

PAT – Фосфорибозил антранилат-трансфераза 

Phe – Фенилаланин 

PILS – PIN-LIKES 

PIN – PIN-FORMED 

SKP2A – S-Phase Kinase-Associated Protein 2a 

TAA1 – TRYPTOPHAN AMINOTRANSFERASE OF ARABIDOPSIS 1 

TIR1/AFB – TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1/AUXIN SIGNALING F-BOX 

TRP – фосфорибозил антранилат-трансфераза 

Trp – Триптофан 

TSA – Триптофан синтеза α 

TSB – Триптофан синтеза β 

Tyr – Тирозин 

Val – Валин 

YUC – YUCCA, флавин-содержащая монооксигеназа YUCCA 
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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность. Ауксин является важнейшим гормоном растений и 

участвует в регуляции таких разнообразных процессов, как гравитропизм и 

фототропизм, формирование архитектуры корней и побегов, морфогенез 

растений, развитие сосудов, деление и удлинение клеток, апикальное 

доминирование, старение, реакции на биотический и абиотический стрессы 

(Lau et al., 2009; Zhao, 2010; Finet, Jaillais, 2012; Woodward, Bartel, 2005; Teale 

et al., 2006; Scarpella et al., 2006; Halliday 2009; Sundberg, Ostergaard, 2009; Peris 

et al., 2010; Zhao, 2014). В регуляции роста и развития растений ауксин 

участвует совместно с другими фитогормонами такими как цитокины, этилен, 

абсцизовая кислота, гиббереллины, но при этом считается, что он является 

наиболее важным фитогормоном растений (Mukherjee et al., 2022). Ауксин в 

настоящее время является наиболее изученным фитогормоном (Paque, Weijers, 

2016). Знание механизмов биосинтеза, метаболизма и транспорта ауксина у 

растений крайне необходимо для понимания практически всех 

морфогенетических процессов, происходящих в онтогенезе растения и 

позволит значительно увеличить возможности контроля роста и развития 

растений, что представляет широкое поле деятельности для создания новых 

продуктивных или быстрорастущих сортов растений (Розов и др., 2013). 

Таким образом, изучение механизма биосинтеза ауксина является одной из 

важных задач для понимания его функционирования. Прогресс в 

исследованиях биосинтеза ауксина закладывает основу для улучшения 

важных признаков сельскохозяйственных растений, таких как ветвление 

побегов или развитие цветков, позволяя регулировать уровни ауксина в 

определенных тканях/клетках. Четкое понимание биосинтеза ауксина в 

конечном итоге окажет значительное влияние на сельское хозяйство, а также 

значительно расширит наши знания в области фундаментальной биологии 

растений (Zhao, 2014). Знание молекулярных механизмов биосинтеза ауксина 

позволит в перспективе контролировать концентрацию ауксина в клетках 
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растений, что дает возможность исследовать молекулярные механизмы 

регулируемых ауксином процессов развития растений (Zhao, 2014). 

Основной путь синтеза ауксина (ПБА) у наземных растений включает 

два этапа:  

1) синтез триптофана из хоризмата (путь биосинтеза триптофана, ПБТ)  

и  

2) непосредственно синтез ауксина из триптофана (путь биосинтеза ауксина, 

мы будем для краткости называть его ПБА(TAA/YUCCA)).  

Второй этап, ПБА(TAA/YUCCA), состоит из двух реакций: 

превращение триптофана в индол-3-пировиноградную кислоту (ИПК, англ. 

indole-3-pyruvic acid, IPA) катализируемое ферментом TAA и превращение 

ИПК в ауксин осуществляемое ферментом YUCCA (Mashiguchi et al., 2011; 

Won et al., 2011; Stepanova et al., 2011; Tivendale et al., 2012, Cheng et al., 2006).  

ПБА(TAA/YUCCA) наиболее исследован у Arabidopsis thaliana 

(резуховидки Таля), в геноме которого присутствуют 3 гена taa и 11 генов 

yucca. Интересно, что растения резуховидки, по-видимому, используют 

разные наборы генов-паралогов yucca для биосинтеза ауксина в побеге и в 

корне, а также на эмбриональной или постэмбриональной стадиях развития 

растения, несмотря на использование одного и того же набора генов taa в 

побеге и в корне, и на эмбриональной или постэмбриональной стадиях 

развития (Won et al., 2011). Таким образом, активности генов-паралогов yucca 

у растения являются специфичными к органу и стадии развития растения 

(Stepanova, 2008; Won et al., 2011; Chen, 2014).  

Для изучения молекулярных механизмов функционирования системы 

биосинтеза ауксина у растений активно используются методы молекулярной 

эволюции (DeSmet et al., 2011; Mano, Nemoto, 2012). Они позволяют 

исследовать происхождение и эволюцию белков. Однако филогенетический 

анализ семейств генов taa и yucca, не позволил получить однозначные 

результаты о происхождении и дальнейшей эволюции этих белков у растений.  
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Юэ и др. (Yue et al., 2014) основываясь на анализе реконструкции 

филогении семейств белков TAA и YUCCA у бактерий и растений 

предположили, что ПБА(TAA/YUCCA) впервые появился в эволюции 

растений у наиболее позднего общего предка (НПОП) наземных растений в 

результате горизонтального переноса генов (ГПГ) от бактерий. Таким 

образом, ПБА(TAA/YUCCA) может считаться инновацией первых наземных 

растений (Yue et al., 2014). Однако немного позже Ванг и др. (Wang et al., 2014) 

обнаружили гомологи taa и yucca в геноме Харофитовой водоросли 

Klebsormidium nitens. Это позволило сформулировать альтернативную 

гипотезу о существовании ПБА(TAA/YUCCA) у Харофитовых водорослей (до 

выхода растений на сушу). В результате чего вопрос о происхождении 

ПБА(TAA/YUCCA) у растений оказался дискуссионным.  

Цель работы. Выявление генов пути биосинтеза ауксина у растений и 

биоинформатический анализ особенностей их молекулярной эволюции. 

Задачи, поставленные для достижения указанной цели, включали: 

1. Анализ происхождения и эволюции семейств ферментов пути 

биосинтеза триптофана;  

2. Анализ происхождения и эволюции семейства TAA; 

3. Анализ происхождения и эволюции семейства YUCCA;  

4. Оценка дупликаций генов ферментов пути биосинтеза ауксина в эволюции 

растений и функциональной роли этого процесса. 

Научная новизна. Впервые показано, что гомолог растительных 

ферментов TAA у Харофитовой водоросли K. nitens, KnTAA (NCBI: 

GAQ80308.1) по функциональным и структурным характеристикам более 

близок к аллииназам, чем к триптофанаминотрансферазам, и не принимает 

участия в ПБА, что впоследствии было экспериментально подтверждено 

независимой группой исследователей. 

Впервые показано, что гомолог YUCCA у Харофитовой водоросли K. 

nitens KnFMO (NCBI: GAQ82387.1), не принадлежит к семейству 

растительных белков YUCCA, а относится к отдельному кластеру-семейству 
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FMO IIb; функции этого белка отличаются от функций белков семейства 

YUCCA. Таким образом, впервые строго показано, что ПБА(TAA/YUCCA) 

появился в эволюции у общего предка наземных растений как результат 

горизонтального переноса генов от нерастительных таксонов 

(предположительно бактерий).  

Впервые установлена достоверная положительная связь между 

увеличением количества гомологов ферментов ПБТ и сложностью организмов 

растений.  

Положения, выносимые на защиту: 

1. Белок KnTAA (NCBI: GAQ80308.1) харовой водоросли Klebsormidium 

nitens, гомологичный ферментам триптофанаминотрансфераз (TAA) 

наземных растений, по функциональным и структурным характеристикам 

более близок к аллииназам, чем к TAA, и не принимает участия в пути 

биосинтеза ауксина;  

2. Белок KnFMO (NCBI: GAQ82387.1) харовой водоросли Klebsormidium 

nitens, гомологичный ферментам флавинмонооксигеназам YUCCA 

(YUCCA) наземных растений, относится к кластеру IIb суперсемейства 

флавинмонооксигеназ класса B, не принадлежит к семейству YUCCA и 

имеет отличные от них функции; 

3. Путь биосинтеза ауксина TAA/YUCCA появился в эволюции у общего 

предка наземных растений, как результат горизонтальных переносов генов, 

кодирующих эти ферменты, от нерастительных таксонов. 

Теоретическая значимость работы. Результаты настоявшего 

исследования позволили установить происхождение ПБА у растений. На 

основе биоинформатического анализа и сопоставления наших данных с 

результатами по анализу ферментативной активности ряда бактериальных 

белков суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ показано, что 

ПБА(TAA/YUCCA) появился в эволюции у НПОП наземных растений, как 

результат ГПГ от нерастительных организмов. 
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1 Биосинтез ауксина, его значение и взаимодействие с другими 

процессами. 

 

Биология ауксина является одной из старейших областей 

экспериментальных исследований растений. Ещё в 1880 году Чарльз Дарвин 

вместе с сыном при проведении опытов на проростках канареечной травы 

(Phalaris canariensis – злаковые) обнаружили, что при боковом освещении 

проростки изгибаются в сторону источника света (фототропический изгиб) и 

начинают расти в этом направлении. Причем в опытах было обнаружено, что 

за фототропический изгиб отвечает верхушка побега. Дарвин предположил, 

что из верхушки растения вниз передаётся некий, чувствительный к свету, 

сигнал, который вызывает изгиб побега в направлении источника освещения 

(Darwin, 1880).  

Немного позже это гипотетическое вещество стали называть «ауксин» 

от греческого слова «auxein», означающего «расти» (Enders, Strader, 2015). В 

1926-1928 годах Ф. Вентом одновременно с Н. Г. Холодным была выдвинута 

фитогормональная теория тропизмов (фототропизм, геотропизм, 

гидротропизм и т.д.), названная позже теорией Холодного-Вента (Trewavas, 

1992). По этой теории гипотетическое вещество ауксин синтезируется в 

верхушке побега и движется оттуда к его основанию. При этом интенсивность 

потока ауксина зависит от освещения. Когда побег освещается сбоку то на 

затенённой стороне побега поток ауксина ускоряется (растет его 

концентрация), а на освещённой – замедляется (его концентрация падает). В 

результате чего на затененной стороне побега клетки, под действием ауксина, 

делятся/растут растяжением быстрее, чем на освещенной, в итоге побег 

изгибается в сторону источника света. Аналогично объясняется тропический 

изгиб в сторону иных важных для существования растения источников: изгиб 

побегов, корней в направлении градиента влаги, органических или 

неорганических веществ и т.д.  
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В дальнейшем Кегль в 1935-1939 выделил индол-3-уксусную кислоту 

(ИУК), которая была идентифицирована как первый ауксин (Teale et al. 2006). 

ИУК - основной натуральный ауксин, который составляет 80-95 % всех 

ауксинов в тканях растений разных видов (Лутова, 2011). Поскольку ИУК 

является наиболее распространенным эндогенным ауксином в растениях, 

термины ауксин и ИУК иногда используются взаимозаменяемо (Gray, et al., 

2001). Кроме того, также были выделены многие дополнительные соединения 

(рис. 1), обладающие ауксиновой активностью, включая индол-3-масляную 

кислоту (ИМК) и нафтилуксусную кислоту (НУК). 

 

 

 

Рисунок 1. Структуры природных и синтетических ауксинов. Ауксины, 

обнаруженные в растениях, включают активные ауксины индол-3-уксусная кислота 

(ИУК), 4-Cl-IAA и фенилуксусная кислота (ФУК), а также неактивный предшественник 

ауксина индол-3-масляная кислота (ИМК). Синтетические ауксины включают активную 

2,4-дихлорфеноксиуксусную кислоту (2,4-Д), нафтилуксусную кислоту (НУК), 3,6-

дихлор-2-метоксибензойная кислота (дикамба) и пиклорам (производное пиколиновой 

кислоты). (Enders, Strader, 2015) 

 

Ауксины обнаружены у наземных растений (Bonner, Bandurski, 1952; 

Brumos et al., 2014), Харофитовых (Cooke et al., 2002; Hori et al., 2014), Зелёных 

(Niemann, Dorffling, 1980; Cooke et al., 2002; Tarakhovskaya et al., 2007; Stirk et 

al., 2013), Красных (Ashen et al., 1999; Yokoya et al., 2010; Mikami et al., 2016) 

и Бурых водорослей (Le Bail et al., 2010; Zizkova et al., 2017), у грибов (Gruen 

Природные ауксины

Синтетические ауксины

пиклорамдикамба

ФУК ИМК

2,4-Д НУК

ИУК 4-Cl-ИУК
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et al., 1959; Prusty et al., 2004), у некоторых животных (Ichimura, Yamaki, 1975; 

Lau, 2009; Bertilsson, Palmer, 1972) и у микроорганизмов (Sergeeva et al., 2002; 

Spaepen et al. 2007; Hussain et al., 2010; Mazhar et al.,2013; Duca, 2014). При 

этом ауксин уже давно признан гормоном, необходимым для почти всех 

аспектов роста и развития растений (Davies, 2004; Stepanova et al., 2008; 

Mockaitis, Estelle, 2008; Chapman, Estelle, 2009; Vanneste, Friml, 2009; Zhao, 

2010; Розов и др., 2013; Rahman, 2013; Mironova et al., 2017; Weijers et al., 

2018; Blakeslee et al., 2019; Du et al., 2020): апикальное доминирование, 

гравитропизм и фототропизм, эмбриогенез, ростовые движения, образование 

сосудов, филлотаксис и листообразование, задержка листопада, стимуляция 

синтеза этилена, формирование цветков и плодов, развитие пыльцы, ветвление 

побегов, инициация латеральных корней, стимуляция роста клеток 

растяжением, деление клеток и их дифференцировка, управление циркадным 

ритмом открытия и закрытия цветка, регуляция синтеза нуклеиновых кислот, 

регуляция синтеза белков, обмен веществ в клеточных стенках, дыхание, 

углеводный и липидный обмен, синтез фотосинтетических пигментов, 

фотосинтез и синтез вторичных веществ.  

Повышенный уровень ИУК или его активизация в процессах передачи 

сигналов могут способствовать развитию заболеваний при некоторых 

взаимодействиях растений с патогенами и ослаблять защитные реакции 

растений (Kunkel, Harper, 2018). Растения используют сигнальные пути и 

транспорт ауксина для изменения архитектуры корневой системы в ответ на 

различные биотические и абиотические стимулы ризосферы (Kazan, 2013; 

Hong et al., 2017). Неудивительно, что биосинтез, регуляция и метаболизм 

ауксина в растениях, а также эволюция генов, участвующих в этих процессах, 

привлекают столь пристальное внимание исследователей (Rozov et al., 2015; 

Tivendale et al., 2014; Brumos, et al., 2014; Matthes et al., 2019). 

Таким образом, ауксин является ключевым регулятором многих 

аспектов роста и развития растений, однако механизмы, лежащие в основе 

этого процесса, изучены недостаточно хорошо. Обычно считается, что судьба 
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клеток и формирование органов у растений определяются локальными 

градиентами ауксина, которые создаются белками семейства PIN 

(транспортные белки), контролирующими направления потока ауксина через 

клеточные мембраны и общее распределение ауксина (Friml et al. 2002, 2003; 

Benkova et al. 2003; Reinhardt et al. 2003; Heisler et al. 2005; Leyser, 2005). 

Однако в последние годы было установлено что, несмотря на развитую 

систему транспорта ауксина у наземных растений её недостаточно для 

обеспечения необходимых минимумов и максимумов концентрации ауксина, 

в свою очередь обеспечивающих рост и развитие растений, для этого также 

необходим местный синтез ауксина (Chen et al., 2014; Ma et al., 2017; Zhao, 

2018; Casanova-Saez, Voß, 2019; Matthes et al. 2019). 

Растения также используют локальный биосинтез ауксина для 

оптимизации своего роста, когда окружающая среда претерпевает изменения 

(Stepanova et al., 2008; Chen et al., 2014, 2016; Zhao, 2018). Не зная, где именно 

синтезируется ауксин в растениях, трудно понять точные механизмы 

перемещения ауксина и то, как создаются и поддерживаются градиенты 

ауксина (Cheng et al., 2006; Zhao, 2001). В результате, исследование 

локального биосинтеза ауксина в последнее время стало важной задачей, 

решение которой может в значительной степени помочь понять механизмы 

роста, развития растений и их адаптации к изменениям окружающей среды 

(Zhao, 2018). Таким образом, актуальной задачей является определение 

молекулярных механизмов биосинтеза ауксина, что может дать новые 

подходы для задачи установления молекулярных механизмов развития 

растений, определения роли ауксина в этих процессах, понимания механизмов 

транспорта ауксина и изучения роли ауксина в формировании тканей и 

органов растений (Mano, Nemoto, 2012). 

Ауксиновый метаболизм представляет собой сложную сеть, 

включающую процессы синтеза и транспорта ауксина (ИУК), его 

инактивацию и катаболизм, что обеспечивает надежность системы регуляции 

концентрации этого фитогормона в клетках и тканях растения. В проростках 



16 
 

ауксин синтезируется в апексе побега, в примордиях листьев и в молодых 

листьях, во взрослом растении дополнительно может происходить синтез в 

других частях, в том числе и в корне (Ljung et al., 2002). 

 

1.2 Синтез ауксина у наземных растений 

1.2.1 Триптофан-независимый путь биосинтеза ауксина 

 

Предполагается, что ауксин в растениях синтезируется двумя 

различными путями: триптофан-зависимым и триптофан-независимым 

(Normanly, 2010). 

Исходя из экспериментальных исследований, проведённых на Zea mays 

и A. thaliana ряд авторов предполагали наличие у некоторых наземных 

растений триптофан-независимого пути синтеза ауксина (Wright et al., 1991; 

Normanly et al., 1993; Sztein et al., 2000; Cooke et al., 2002). 

Также предполагалось, что у споровых растений, таких как печеночные 

мхи, большая часть ИУК продуцируется триптофан-независимым путем 

(Sztein et al., 2000; Cooke et al., 2002). Однако выращивание печеночного мха 

Marchantia polymorpha на средах с добавлением триптофана привело к явному 

фенотипу, сходному с таковым, наблюдаемым для растений, выращенных на 

ауксине (Dunham, Bryan, 1968). Позже Джаясвал и Джохри (Jayaswal, Johri, 

1985) продемонстрировали, что культуры мха Funaria hygrometrica могут 

использовать экзогенный триптофан для синтеза ИУК через промежуточное 

соединение – индол-3-пировиноградную кислоту (ИПК). Гены taa и yucca у M. 

polymorpha были названы taa, yucca1 и yucca2. Потеря ПБА(TAA/YUCCA) у 

них приводит к потере дифференцировки клеток и тканей (Eclund et al., 2015). 

В результате, несмотря на то, что есть разрозненные данные, 

указывающие на возможное существование триптофан-независимого ПБА по 

крайней мере у некоторых групп растений, молекулярные компоненты этого 

пути полностью не были идентифицированы (Zhao, 2014, Wang et al., 2015). 
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1.2.2 Триптофан-зависимый путь биосинтеза ауксина 

 

Ещё в 1947 году было обнаружено, что ауксин синтезируется из 

триптофана в листьях шпината (Wildman et al., 1947). Однако поиск пути 

синтеза ауксина из триптофана продолжался более 60 лет. Так к 2010 

сложилась схема гипотетических путей биосинтеза ауксина из триптофана в 

которой предполагалось, что следующие ферменты цитохром P450 79B2 / B3 

(CYP79B2/B3), YUCCA (YUC) и триптофан аминотрансфераза (TAA1/TAR) 

могут действовать в отдельных ПБА (рис. 2A) (Zhao, 2010; Mano, Nemoto, 

2012). Эта схема оставалась гипотетической, так как ни для одного из 

предложенных в ней путей не было подтверждено экспериментально 

существование всех ферментов и реакций у растений. 

 

 

Рисунок 2. Предлагаемый путь биосинтеза ИУК в растениях. (A) Ранее предложенные 

пути биосинтеза ИУК. (Б) Путь биосинтеза ИУК, открытый в 2011 году (Mashiguchi et al., 

2011; Won et al., 2011; Stepanova et al., 2011; Tivendale et al., 2012, Dai et al., 2013). Жирные 

стрелки на схемах (A) и (Б) указывают (А) предлагаемые функции TAA1 и YUCCA и (Б) 

установленные экспериментально в 2011 году. Путь ИАД (индол-3-ацетальдоксим) 

иллюстрируется пунктирным квадратом. ИУК-Asp и ИУК-Glu (в нижней части схем) 

представляют собой метаболиты ИУК, исследованные в работе Мано и Немото (Mano, 

Nemoto, 2012). Рисунок адаптирован из статьи Машигучи и др. (Mashiguchi et al., 2011) 
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В частности, предполагалось, что ферменты TAA1 (на схеме рис. 2A 

выделено синим цветом) и YUCCA(YUC) (на схеме рис. 2A выделено красным 

цветом) действуют в двух различных путях синтеза ауксина (Zhao, 2010; Mano, 

Nemoto, 2012). Только в 2011-2012 годах, после открытия того, что YUCCA, в 

реакции, зависимой от кофермента НАДФН 

(никотинамидадениндинуклеотидфосфат), может превращать ИПК напрямую 

в ауксин, был полностью идентифицирован триптофан-зависимый ПБА, 

состоящий из двух последовательных реакций: 1) сначала триптофан, под 

действием фермента TAA1 преобразуется в ИПК, а затем 2) ИПК 

преобразуется в ауксин под действием фермента YUCCA (рис. 2Б) (Mashiguchi 

et al., 2011; Won et al., 2011; Stepanova et al., 2011; Tivendale et al., 2012, Dai et 

al., 2013). В настоящее время ПБА(TAA/YUCCA) остаётся единственным 

полностью описанным путём биосинтеза ауксина у растений (Enders, Strader, 

2015). ПБА(TAA/YUCCA) функционально охарактеризован у A. thaliana, риса 

(Oryza sativa), кукурузы (Z. mays), Brachypodium distachyon, петунии (Petunia 

hybrida), печеночного мха M. polymorpha и у многих других видов (Zhao, 

2018). 

Таким образом, установленный у наземных растений полный ПБА 

состоит из двух этапов: (I) синтез триптофана из хоризмата – ферменты на 

схеме выделены зеленым цветом текста и (II) синтез ауксина из триптофана – 

ферменты на схеме выделены синим цветом текста (рис. 3). 
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Рисунок 3. Триптофан-зависимый путь биосинтеза ауксина (ИУК). Черным цветом текста 

обозначены метаболиты, участвующие в ПБА, зелёным – ферменты пути биосинтеза 

триптофана из хоризмата (обозначения начальных и конечных веществ для обоих путей 

выделены жирным шрифтом), синим – ферменты биосинтеза ауксина из триптофана. 

Обозначения ферментов: ASA/ASB – гетеродимер ASA/ASB, ASA - anthranilate synthase α 

(Niyogi et al., 1992), ASB - anthranilate synthase β (Niyogi et al., 1993); PAT - phosphoribosyl 

anthranilate transferase (Rose et al., 1997); PAI - phosphoribosylanthranilate isomerase (Li et al., 

1995a); IGPS - indole-3-glycerol phosphate synthase (Li et al., 1995b); TSA - tryptophan synthase α 

(Salvini et al., 2008), TSB - tryptophan synthase β (Zhao et al., 1994); TAA - триптофан 

аминотрансфераза; YUCCA – флавин-содержащая монооксигеназа YUCCA  

 

1.2.2.1 Ферменты пути биосинтеза триптофана у растений 

 

Триптофан необходим главным образом для синтеза белка у бактерий и 

грибов, тогда как у растений триптофан, помимо синтеза белка, также является 

предшественником для синтеза ключевых «вторичных» метаболитов, таких 

как основной эндогенный ауксин – индол-3-уксусная кислота (ИУК) и другие 

метаболиты, которые, например, могут участвовать в защите растения от 

патогенных микроорганизмов и травоядных (Niyogi, Finkl, 1992). Триптофан 

синтезируется из хоризмата через индол-3-глицеролфосфат в хлоропластах 

(Radwanski, Last, 1995). У растений путь биосинтеза триптофана (ПБТ) из 

хоризмата включает шесть последовательных реакций, контролируемых 

следующими ферментами (Radwanski, Last, 1995; рис. 3):  

1. ASA/ASB (антранилат синтаза α/антранилат синтаза β); 

2. PAT(TRP) (фосфорибозил антранилат-трансфераза);  

Chorismate Anthranilate
N-(5-phosphoribosyl) –

anthranilate (PRA)

1-(2-Carboxyphenylamino)-
1-deoxy-D-ribulose 5-

phosphate (CDRP)

Indole-3-glycerol
phosphate (IGP)

IndoleL-Tryptophan 
(TRP)

Indole-3-pyruvic acid 
(IPA)

Indole-3-acetic acid 
(IAA)

ASA/ASB PAT(TRP) PAI IGPS

TSA

TSBTAA

индол-3-пировиноградная 
кислота (ИПК)

3-индолилуксусная 
кислота (ИУК)
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3. PAI (фосфорибозил-антранилат-изомераза);  

4. IGPS (индол-3-глицерол фосфат синтаза);  

5. TSA (триптофан синтаза α);  

6. TSB (триптофан синтаза β).  

1. Фермент антранилатсинтаза (AS; EC 4.1.3.27) катализирует первую 

реакцию ПБТ - превращение хоризмата в антранилат (рис. 3). Считается, что 

у растений голофермент AS является гетеротетрамером, который состоит из 

двух α-субъединиц (ASA) и двух β-субъединиц (ASB) (Poulsen et al., 1993). α-

субъединица обладает каталитической активностью, а β-субъединица 

обладает аминотрансферазной активностью, которая переносит аминогруппу 

из глютамина на α-субъединицу (Hong et al., 2006). 

2. Вторая реакция – катализируемое ферментом PAT(TRP) (фосфорибозил 

антранилат-трансфераза), преобразование антранилата и фосфорилфосфата в 

фосфорибозилантранилат и неорганический пирофосфат (Rose et al., 1997). 

3. Третья реакция – катализируемое фосфорибозилантранилат изомеразой 

(PAI), превращение 5-фосфорибозилантранилата в l-(O-карбоксифениламин)-

l-деоксиребулоза-5-фосфат (Li et al., 1995). 

4. Четвёртая реакция – это реакция превращения l-(O-

карбоксифениламин)-l-деоксиребулоза-5-фосфата в индол-3-глицерол фосфат 

(IGP), катализируемая ферментом IGPS (EC 4.1.1.48) (Tzin, Galili, 2010). 

5. Пятая реакция – субъединица триптофансинтазы альфа (TSA) 

катализирует превращение индол-3-глицеролфосфата в индол. Это 

предпоследняя реакцию в ПБТ (Radwanski, 1995). 

6. Шестая реакция ПБТ – субъединица триптофансинтазы бета (TSB) 

катализирует превращение индола в L-триптофан (Last et al., 1991). 

 

1.2.2.2 Структура и функции белков семейства TAA 

 

Белки семейства TAA (L-триптофан-пируват аминотрансфераза; EC 

2.6.1.27) содержат только один домен AAT_like (идентификатор БД CDD 
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cd00609), занимающий центральную часть последовательности. Например, в 

белке TAA1 A. thaliana, размером 391 a.o., этот домен локализован в 

положении с 71 по 381 а.о. В базе данных PDB (Burley et al., 2022) есть две 

модели пространственной структуры для белка TAA1 A. thaliana 3BWN и 

3BWO (Tao et al., 2008).  

Семейство белков TAA ограничено только растительными белками (Yue 

et al., 2014). У A. thaliana есть три гена семейства taa: taa1, tar1, tar2. 

Нокаутные мутанты по гену taa1 демонстрируют измененную реакцию на тень 

и устойчивы к этилену и нафтилфталаминовой кислоте (НАК), но при этом 

они не демонстрируют резких дефектов развития при нормальных условиях 

роста. Двойной нокаутный мутант по генам taa1 и tar2 демонстрирует 

серьёзные дефекты в росте растения, связанные со значительным недостатком 

ауксина: они имеют резкие дефекты в развитии сосудов и цветоносов и 

полностью стерильны (Stepanova et al., 2008). Также с использованием 

тройных нуль-мутантов по taa1, tar1 и tar2 было показано, что все эти три гена 

необходимы для правильного формирования паттерна эмбрионов: у мутантов 

не развивается базальная часть эмбриона (Stepanova et al., 2008). Таким 

образом, было показано, что ферменты TAA1, TAR1 и TAR2 участвуют в 

синтезе ауксина на различных стадиях развития резуховидки (Stepanova et al., 

2008). Генетическая избыточность генов tаа у однодольных, по-видимому, 

меньше, чем у генов tаа резуховидки. Инактивация одного taa1-подобного 

гена у кукурузы (мутанты vt2) приводит к резким дефектам как вегетативного, 

так и репродуктивного развития (Phillips et al., 2011). Нарушение гена taa1 у 

риса приводит к плейотропным фенотипам, включая мелкие метелки и 

аномальное развитие сосудов (Yoshikawa et al., 2014). 

Гены taa высоко консервативны среди наземных растений. Было 

показано, что ортологи резуховидки taa1 в кукурузе (Z. mays), рисе (O. sativa) 

и брахиподиуме (Brachipodium distachyon) играют важную роль в биосинтезе 

ауксина и его развитии (Phillips et al., 2011; Pacheco-Villalobos et al., 2012; 

Yoshikawa et al., 2014).  
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Ближайшими гомологами TAA являются белки аллииназ – семейство с 

пока ещё неустановленной у резуховидки функцией (Stepanova et al., 2008) и 

белки простейших (Yue et al., 2014).  

 

1.2.2.3 Суперсемейство белков флавин-содержащих монооксигеназ и 

входящее в него семейство YUCCA 

1.2.2.3.1 Суперсемейство флавин-содержащих монооксигеназ 

 

Флавин-содержащая монооксигеназа (FMO, EC 1.14.13.8) 

млекопитающих была впервые описана доктором Даниэлем Циглером и его 

коллегами из Техасского университета в Остине (Ziegler, 1980, 1988, 1991, 

1993, 2002; Poulsen, Ziegler, 1995). Тогда как белки TAA наземных растений 

имеют близких гомологов только у Харофитовых водорослей и простейших, 

белки YUCCA относятся к суперсемейству флавин-содержащих 

монооксигеназ, представленному во всех таксонах живых организмов 

(Huijbers et al., 2014). Флавин-содержащие монооксигеназы катализируют 

перенос одного атома молекулярного кислорода на органический субстрат, 

тогда как другой атом кислорода восстанавливается до воды (Huijbers et al., 

2014). Для переноса атома кислорода флавин-содержащие монооксигеназы 

используют ФАД (флавин-аденин-динуклеотид) в качестве кофактора и 

НАДФН (никотинамидадениндинуклеотидфосфат) в качестве донора 

электронов (Ziegler, 1990). На основании структуры и ферментативных 

свойств суперсемейство флавин-содержащих монооксигеназ делится на 8 

классов (класс A – класс H) (van Berkel et al., 2006; Huijbers et al., 2014). 

Ферменты YUCCA относятся к B классу суперсемейства флавин-

содержащих монооксигеназ. Все флавин-содержащие монооксигеназы класса 

B содержат два типичных мотива «складка Россмана» (GxGxxG/A): первый 

расположенный ближе к N-концу белка – ФАД связывающий сайт и второй 

расположен около середины белка - НАДФН связывающий сайт (Riebel et al., 

2014). И между ними, недалеко от НАДФН связывающего сайта (второго 
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мотива складка Россмана) расположен FMO сайт (FxGxxxHxxxF/Y/W). Белки 

флавин-содержащих монооксигеназ класса B включают три подкласса: 

1) Монооксигеназы Байер-Виллигера I типа (BVMO I типа) 

(существуют также BVMO II типа, но они принадлежат к флавин-содержащим 

монооксигеназам класса А). BVMO (BVMO I типа) содержат мотив сайта FMO 

– FxGxxxHxxxWP/D и главным образом катализируют реакцию окисления 

Байера-Виллигера, хотя они также способны окислять соединения, 

содержащие гетероатомы такие как N, S, B или Se (Riebel et al., 2012); 

2) N-гидроксилирующие монооксигеназы (NMO) имеют сходство с 

двумя другими подклассами класса B (c BVMO и FMO), но не имеют 

характерного для этих двух подклассов мотива FMO сайта. Вместо этого в 

области расположения этого сайта у NMO обнаруживается лишь один 

консервативный гистидин (Riebel et al., 2012). NMO обычно конвертируют 

первичные амины с длинной цепью (Stehr et al., 1998; Riebel et al., 2014). 

3) Флавин-содержащие монооксигеназы (FMO – FMO 

Млекопитающих - EC 1.14.13.8) – имеют мотив FMO сайта (сайта 

идентификации FMO) FxGxxxHxxxF/Y (рис. 4) и в основном катализируют 

реакции окисления гетероатомсодержащих соединений, в то время как они 

неэффективны в реакциях окисления Байера-Виллигера (способность 

ферментов подкласса BVMO). FMO в основном изучались как ферменты 

разлагающие ксенобиотики и, таким образом, обеспечивающие в живых 

организмах утилизацию токсичных соединений (Ziegler, 1990; Dolphin et al., 

1997; Riebel et al., 2012). Следует отметить, что название этого подкласса 

«FMO» из класса B суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ 

совпадает с названием самого суперсемейства, поэтому, чтобы избежать 

путаницы, мы дальше по тексту будем обозначать этот подкласс как FMO, а 

всё суперсемейство будем называть полным именем – «флавин-содержащие 

монооксигеназы». 
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Белки YUCCA (EC 1.14.13.168) в свою очередь являются семейством, 

относящимся к третьему из вышеперечисленных подклассов – FMO (Fraaije et 

al., 2002; Riebel et al., 2012; Ballou et al., 2013). 

 

 

Рисунок 4. Схема расположения активных сайтов в последовательностях белков 

семейства FMO. Позиции сайтов указаны для белковой последовательности AT4G13260 – 

A. thaliana YUCCA2 (адаптировано из Schlaich, 2007) 

 

1.2.2.3.2 Белки FMO II типа 

Недавно, в ряде работ группы Рибель и др. был проведен 

филогенетический и, что важно, биохимический анализ нескольких 

бактериальных белков подкласса FMO суперсемейства флавин-монооксигеназ 

класса B. Эти результаты позволили расширить представление о разнообразии 

и специфических функциях белков суперсемейства флавин-монооксигеназ. В 

исследовании гомологов FMO бактерии Rhodococcus jostii RHA1, 

проведённом группой Рибель и др. (Riebel et al., 2013), было выявлено новое, 

для подкласса FMO флавин-содержащих монооксигеназ класса B, семейство 

FMO II типа, включающее семь белков от FMO-A до FMO-G бактерии R. jostii 

RHA1, а также гомологичный им белок FMO-X из бактерии Stenotrophomonas 

maltophilia. Соответственно, ранее известные и хорошо изученные 

последовательности FMO растений, животных и бактерий были отнесены к 

группе, названной ими FMO I типа (Riebel et al., 2013) (рис. 5). В этом 

семействе белки FMO-E, FMO-F, FMO-G формировали одну кладу. 

 

ФАД-связывающий 
мотив

НАДФН-связывающий 
мотив
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Рисунок 5. Филогенетическое древо монооксигеназ и известных флавин- 

содержащих монооксигеназ класса В из работы (Riebel et al., 2013). Указаны 

основные типы подкласса FMO, а также новое семейство FMO II типа, 

включающее белки FMO-E, FMO-F, FMO-G бактерии R. jostii RHA1 

(соответствующие листья обведены красными кружками). 

 

В работе Рибель и др. (Riebel et al., 2013) были выявлены структурные 

отличия последовательностей FMO-E, FMO-F, FMO-G от остальных 

представителей семейства FMO этого организма. Прежде всего, если для 

других белков мотив сайта FMO содержал последовательности 
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FxGxxxHxxxYR, то для белков FMO-E, FMO-F, FMO-G были обнаружены 

мотивы FxGxxxHxxxYD, FxGxxxHxxxHP и FxGxxxHxxxFV, соответственно. 

Во-вторых, эти три белка на N-конце содержали дополнительный участок 

последовательности, длиной около 160 а.о., отсутствующий у прочих белков 

FMO (Riebel et al., 2013).  

Белки FMO-E, FMO-F, FMO-G также обладали специфическими 

ферментативными особенностями, отличающие их от белков других групп 

FMO. Так, белки новой группы FMO II типа R. jostii RHA1 (FMO-(E-G)) в 

качестве кофермента для своих реакций могут в равной степени использовать 

и НАДФН, и НАДН. Тогда как все остальные ферменты флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса в качестве кофермента способны эффективно 

использовать НАДФН, но не НАДН.  

Другим принципиальным отличием белков FMO-E, FMO-F, FMO-G R. 

jostii RHA1 является способность этих белков катализировать как окисление 

гетероатомов (S или N) (способность белков FMO I типа), так и реакции 

окисления Байера-Виллигера (способность белков подкласса BVMO, не 

принадлежащих подклассу FMO). Тогда как остальные белки FMO II типа у R. 

jostii RHA1 FMO-A, FMO-B, FMO-C и FMO-D, также, как и классические FMO 

(FMO I типа) способны окислять гетероатомы (S или N), но не эффективны в 

реакции окисления Байера-Виллигера. Таким образом, способность FMO-E, 

FMO-F, FMO-G катализировать и окисление гетероатомов и реакцию 

окисления Байера-Виллигера делает их каталитически сходными с белками 

подкласса BVMO I, и отличает их от других белков подкласса FMO (Riebel et 

al., 2013; Riebel et al., 2014). 

На основании этих результатов Рибель и соавт. (Riebel et al., 2013) 

предположили, что ферменты FMO-E, FMO-F, FMO-G можно выделить в 

отдельный класс, который эволюционировал отдельно от остальных 

представителей FMO. 
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1.2.2.3.3 Структура и функции белков YUCCA 

 

Белки YUCCA (EC 1.14.13.168) содержат только один структурный 

домен, аннотированный в базе данных CDD с идентификатором COG2072 

(домен CzcO). Этот домен занимает большую часть белковой 

последовательности в центре. Так, например, в белке YUCCA1 A. thaliana 

длиной 414 а.о. домен CzcO расположен от 22 до 393 а.о. Белки YUCCA 

содержат несколько активных сайтов. Это сайты связывания ФАД (флавин-

аденин-динуклеотид), и НАДФН, имеющие одинаковый мотив и 

распложенные на N-конце и в середине белка, соответственно (рис. 4). Ближе 

к сайту связывания НАДФН, расположен сайт FMO, предположительно 

вносящий вклад в связывание НАДФН (Fraaije et al., 2002; Cheesman et al., 

2003) и взаимодействующий с флавином (ФАД) (Eswaramoorthy et al., 2006). 

Мутации первого и третьего глицинов в сайте связывания ФАД или третьего 

глицина в сайте связывания НАДФН полностью нарушают функции YUCCA 

по биосинтезу ауксина у A. thaliana (Hou et al., 2011) и Z. mays (Gallavotti et al., 

2008). Это позволяет предположить, что ФАД- и НАДФН-связывающие 

мотивы GxGxxG (рис. 4) является ключевыми для активности YUCCA.  

Катализируемая ферментом YUCCA реакция преобразования ИПК в 

ИУК (ауксин) на молекулярном уровне включает несколько этапов (рис. 6). 

Первым шагом реакции является восстановление фактора ФАД до ФАДH под 

действием НАДФН (рис. 6, реакция 1). Далее ФАД взаимодействует с O2 c 

образованием флавин-C4a-(гидро)пероксидного промежуточного продукта 

(рис. 6, реакция 2). Заключительным шагом является реакция C4a-

промежуточного соединения с ИПК с образованием ИУК (рис. 6, реакции 3 и 

4).  
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Рисунок 6. Каталитический механизм фермента YUCCA для реакции превращения 

ИПК (индол-3-пировиноградной кислоты) в ИУК (ауксин). Черным цветом на схеме 

обозначен кофактор ФАД (FAD), синим субстрат ИПК и продукт реакции ИУК. Рисунок 

адаптирован из статьи Тодберга и Нельсона (Thodberg, Neilson, 2020) 

 

Гены семейства yucca лучше всего исследованы у A. thaliana, у которого 

идентифицировано 11 членов этого семейства: yucca1-yucca11 (Zhao et al. 

2001; Cheng et al., 2006, 2007). Наиболее эффективным методом для 

определения функций генов является анализ нокаутов (Alberts et al., 2008). 

Одиночные нокаутные мутанты по какому-либо из одиннадцати генов yucca у 

A. thaliana неожиданно не имели никаких дефектов в росте и развитии 

растений (Cheng et al., 2006). Однако нокауты по нескольким генам yucca в 

ряде случаев имели значительные дефекты в эмбриогенезе, росте проростков, 

образовании сосудов, цветов и т.д. (Cheng et al. 2006, 2007). По результатам 

анализа мутаций установлено, что функции некоторых генов yucca в 

значительной степени перекрываются, что позволило разделить белки yucca 

на 4 подсемейства: (1) yucca1,4; (2) yucca2,6; (3) yucca3,5,7-9 и (4) yucca10,11. 

Функции белков внутри этих подсемейств частично или полностью 

1

2

3
4

ИУК ИПК



29 
 

перекрываются, поэтому только инактивация всех генов любого из 

подсемейств yucca приводит к значительным нарушениям развития.  

Ферменты YUCCA демонстрируют отчетливую органоспецифическую 

экспрессию и строгую субклеточную компартментализацию (Zhao, 2018; 

Matthes et al., 2019; Blakeslee et al., 2019). Например, YUCCA1, YUCCA2, 

YUCCA4 и YUCCA6 являются основными белками YUCCA 

функционирующими в побегах (Chen et al., 2014). Так двойные мутанты 

yucca1-,4- и yucca2-,6-, все тройные комбинации делеций этих генов и 

комбинация по четырем делециям генов yucca (yucca1-,4-,2-,6-) имели 

дефекты в формировании сосудов и развитии цветка (Cheng et al., 2006). 

Двойной мутант yucca1-,yucca4- (yucca1: At4g32540; yucca4: At5g11320) не 

может образовывать третичные прожилки на листьях и образует только 

прерывистые прожилки на цветах (Cheng et al., 2006). Если у мутанта yucca1-

,yucca4- нарушаются также и гены yucca2(AT4G13260) и yucca6(AT5G25620), 

то фенотип yucca1-,yucca4- усиливается (Cheng et al., 2006). Повышенная 

экспрессия yucca8/9 важна для изменения морфологии и формы листьев у 

ореха авелланского (Gevuina avellane) способствующей его адаптации к 

различным условиям освещения (Ostria-Gallardo et al., 2016). Более того, было 

показано, что гены yucca регулируют угол наклона листьев как у однодольных, 

так и у двудольных. Было показано, что гомологи yucca6 резуховидки Таля в 

картофеле (Solanum tuberosum) и рапсе масличном (Brassica napus L.) влияют 

на модуляцию угла наклона их листьев (Kim et al., 2013, Wang et al., 2016). 

Гены, кодирующие YUCCA3, YUCCA5, YUCCA7, YUCCA8, YUCCA9 

ответственны за продукцию ауксина в корнях (Stepanova et al., 2008; Chen et 

al., 2014). Когда инактивируются эти 5 генов yucca3(AT1G04610), 

yucca5(AT5G43890), yucca7(AT2G33230), yucca8(AT4G28720) и 

yucca9(AT1G04810) у растения развиваются очень короткие и агравитропные 

корни (Chen et al., 2014). Экспрессия антисмысловой РНК к гену yucca1 у риса 

(O. sativa) привела к образованию дефектного корня, который напоминает 

фенотип корня нечувствительного к ауксину мутанта по этому гену 
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(Yamamoto et al., 2007). Отсутствие YUCCA6 вызвало дефекты в образовании 

корней у земляники лесной (Fragaria vesca L.) (Liu et al., 2014). Гены yucca1, 

yucca4, yucca10, yucca11 A. thaliana являются основными YUCCA генами 

экспрессирующимися во время эмбриогенеза (Cheng et al., 2007). Мутации по 

всем четырем генам: yucca1-,yucca4-,yucca10-,yucca11- приводили к редукции 

базальной части эмбриона (Cheng et al., 2007).  

В настоящее время 3D структуры для белков YUCCA отсутствуют. 

Ближайшими к ним, по сходству последовательностей, белками, для которых 

получены 3D структуры, являются белки флавин-содержащих монооксигеназ. 

Например, это флавин-содержащая монооксигеназа S. pombe, для которой 

получена трехмерная структура с индексом банка PDB 2GVC.  

Гены семейства YUCCA помимо A. thaliana описаны также у томата 

(Solanum lycopersicum) (Exposito-Rodriguez et al., 2011), картофеля (S. 

tuberosum) (Kim et al., 2013), петунии (Petunia hybrida) (Tobena-Santamaria et 

al., 2002), кукурузы (Zea mays) (Li et al., 2015), риса (O. sativa) (Yamamoto et 

al., 2007), мохообразных: M. polymorpha (Lockhart, 2015) и Physcomitrella 

patens (Rensing et al., 2008) и других видов растений.  

Мутанты, у которых выключены функции генов taa или yucca 

показывают значительное снижение концентрации ауксина. Однако, если 

мутанты со сверхэкспрессией TAA не показывают эффектов повышенного 

уровня ауксина, то у мутантов со сверхэкспрессией YUCCA (двойной мутант 

по генам yucca2(At4g13260) и yucca3(At1g04610) уровень ауксина 

значительно повышается. Это позволило сделать вывод, что в 

ПБА(TAA/YUCCA) фермент YUCCA, но не TAA, катализирует реакцию, 

являющуюся лимитирующим звеном этого пути (Zhao et al., 2001).  

  

1.3 Метаболизм, транспорт ауксина и регуляция его синтеза 

 

Синтез ауксина тесно сопряжён с рядом процессов, также влияющих на его 

концентрацию и активность, таких как процессы метаболизма и транспорта 
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ауксина, а также регуляцию синтеза ауксина в ответ на различные сигналы, 

опосредованные соответствующими путями передач (Ljung et al., 2002; Zhao, 

2018). Механизмы этих процессов позволяют лучше понять роль и метаболизм 

ауксина у растений.  

 

1.3.1 Метаболизм ауксина 

 

Из-за своей высокой активности, значительная часть ИУК (около 90%) 

находится в виде неактивных соединений (конъюгатов) с аминокислотами и 

сахарами (Wisniewska et al., 2006; Normanly, 1997). Свободная ИУК 

биологически активна в разнообразных процессах развития растений; однако 

большинство конъюгатов ИУК неактивны и служат резервуаром для 

поддержания надлежащего баланса свободной ИУК, детоксикации ее 

излишков или ее запасания, либо являются транспортной формой ауксина 

(Полевой, 1982; Цыганкова и др., 2005; Ludwig-Muller, 2011). 

Идентифицирован широкий спектр молекул-ферментов, которые 

конъюгируют (соединяют) аминокислоты или углеводы с ауксином. 

Например, ацил-амидо синтазы группы II кодируемые генами GRETCHEN 

HAGEN3 (GH3) (Staswick et al., 2005; Wisniewska et al., 2006; Westfall et al., 

2010) соединяют (конъюгируют) ауксин с аминокислотами. В результате для 

A. thaliana установлено, что его ферменты ИУК-амино синтазы GH3 

связывают ИУК с Glu, Asp, Met, Trp, Phe, Gly, Gln, Tyr, Ile и Val (Staswick et 

al., 2005). При этом в некоторых из этих конъюгатов, например, ИУК-Asp и 

ИУК-Glu ИУК связан необратимо, то есть синтез таких конъюгатов является 

способом подготовки ИУК для его дальнейшей деградации. Однако в других 

конъюгатах, таких как ИУК-Ala и ИУК-Leu ИУК связан обратимо, и он может 

быть освобождён из них действием ИУК-амино гидролаз. То есть в таких 

конъюгатах ИУК запасается в неактивной форме и может быть быстро 

получен из них при необходимости в результате их деконъюгации 
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специальными ИУК-амино гидролазами (Staswick et al., 2005). GH3 появились 

в эволюции у НПОП всех таксонов наземных растений (Schmidt, 2021).  

В свою очередь UDP глюкозилтрансферазы (UGT) UGT74D1 и 

UGT84B1 (Jackson et al., 2001) гликозилируют ауксин, также переводя его в 

неактивную форму. Ферменты UGT присутствуют во всех таксонах растений 

(Wilson, Tian, 2019).  

Также различные исследования показали, что превращение активного 

ИУК (IAA) в неактивный метиловый ИУК-эфир (MeIAA или МеИУК) 

происходит под действием фермента IAA 

CARBOXYMETHYLTRANSFERASE1 (IAMT1) (Qin et al., 2005; Li et al., 

2008). В свою очередь, эти формы хранения ауксина могут ещё и регулировать 

гомеостаз ауксина (и, следовательно, его функции) во время роста и развития 

растений (Ljung, 2013). IAMT1 обнаружены только у семенных растений 

(Schmidt, 2021). 

Хотя важность окисления ИУК была показана во многих работах in vivo, 

ферменты, катализирующие эту реакцию (окисление ИУК до oxИУК), были 

идентифицированы совсем недавно. Первая предполагаемая оксидаза ИУК, 

ADVENTITIOUS ROOT RELATED OXYGENASE (ARRO-1), была 

идентифицирована у яблони (Butler, Gallagher, 1999; Butler, 2000; Smolka et al., 

2009), а вторая, DIOXYGENASE FOR AUXIN OXIDATION (DAO), была 

идентифицирована у риса (O. sativa) во время изучения у него генетических 

механизмов мужской стерильности (Zhao et al., 2013). 

Недавно стало известно, что DAO1 (DIOXYGENASE FOR AUXIN 

OXIDATION 1) резуховидки действует совместно с GH3 для поддержания 

оптимального уровня неактивных ауксинов, таких как оксиндол-3-ИУК 

(oxИУК) или индол-3-ацетил-аспарагиновая кислота (ИУК- Asp) (Mellor et al., 

2016; Porco et al., 2016). ИУК способствует жесткой регуляции уровня 

концентрации своей активной формы, например, путем стимулирования 

экспрессии генов gh3 и dao (Stepanova, Alonso, 2016). Гены gh3 появились в 

эволюции у НПОП всех таксонов наземных растений (Schmidt, 2021). Гены 
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dao были идентифицированы только у семенных растений (Schmidt, 2021). 

Показано, что эти гены отсутствуют у Харофитов (Charophyta) (Bowman et al., 

2021), хотя у них есть окисленные формы ИУК, эти два факта вместе 

предполагают наличие у Харофитов неизвестного пути окисления ИУК. 

Аминокислотные конъюгаты ИУК могут быть гидролизованы до 

свободного ИУК ферментами ИУК-амидогидролазами. Деконъюгации 

способствует амидогидролаза IAA-LEUCINE RESISTANT1 (ILR) (Bartel, Fink, 

1995). Среди амидогидролаз A. thaliana ILR1, IAR3 и ILL2 проявляют сходную 

активность, которая соответствует ингибированию фенотипов роста корней 

(LeClere et al., 2002), а гидролиз ими ИУК-Asp был показан in vitro (LeClere et 

al., 2002). Семейство ILR-подобных белков по литературным данным 

появилось в эволюции у позднейших общих предков голосеменных и 

покрытосеменных растений. У хламидомонад (род, принадлежащий 

Chlorophyta – Зеленые водоросли), мхов и папоротников ортологи этих белков 

не выявляются (Campanella et al., 2003).  

Интересно отметить, что образование конъюгатов ауксина дает 

возможность сопоставить общий эволюционный прогресс в развитии царства 

растений и сопутствующее ему усложнение систем метаболизма гормонов. 

Для регуляции концентраций свободного ауксина низшие растения 

используют стратегию синтеза ауксина и последующей его деградации, тогда 

как высшие, уже обладающие сложной сосудистой системой, инактивируют 

избыточный ауксин, образуя ИУК-конъюгаты, а затем, по мере 

необходимости, гидролизуют их, высвобождая активный гормон (Cooke et al., 

2002; Розов и др., 2013). Конъюгация свободного ауксина, например, во время 

созревания семян, служит механизмом запасания ИУК в форме, позволяющей 

быстро высвободить свободный ауксин во время прорастания семян. Такой 

механизм работает у всех покрытосемянных растений (Bartel, 1997). 

Аналогичный эффект наблюдается для открытия и закрытия цветов кувшинки 

(Ke et al., 2018). 
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1.3.2 Транспорт ауксина 

 

Отличительной особенностью ауксина, в сравнении с другими 

фитогормонами, является его система транспорта в растении: помимо 

транспорта по сосудам флоэмы, у него имеется активный полярный (то есть 

направленный) межклеточный транспорт (Swarup et al., 2001; Vanneste, Friml, 

2009; Petrasek, Friml, 2009).  

Неравномерному содержанию ауксина в различных тканях и органах 

растений способствует активный межклеточный транспорт, осуществляемый 

за счёт четырех семейств белков (Zazimalova et al. 2010; Peer et al., 2011), к 

которым относятся следующие семейства:  

1) Белки семейства AUXIN-INSENSITIVE1/LIKE AUX1 (AUX/LAX) 

обеспечивают поступление ауксина в клетку (Bennett et al., 1996; Peret et al., 

2012).  

2) Белки семейства PIN-FORMED (PIN) являются вторичными переносчиками 

ауксина и обеспечивают отток ауксина из клеток. Белки PIN локализованы на 

цитоплазматической мембране клетки асимметрично, такая полярность их 

распределения в клетке определяет направленность межклеточного потока 

ауксина (Krecek et al, 2009; Blilou et al., 2005; Petrasek, Friml, 2009).  

3) Белки подсемейства ABC транспортеров (ABCB), также, как и белки PIN, 

осуществляют отток ауксина (Blilou et al., 2005; Friml et al., 2003; Geisler et al., 

2006).  

4) Ответственными за внутриклеточное распределение ауксина в наземных 

растениях считаются PILS-переносчики (PIN-LIKES). Белки PILS были 

идентифицированы на основании их сходства с PIN-белками и локализованы 

в эндоплазматическом ретикулуме (ЭПР), предположительно транспортируют 

ауксин из цитоплазмы в ЭПР (Barbez et al., 2012), изменяя чувствительность 

тканей к ауксину (Beziat et al., 2017; Sauer, Kleine-Vehn, 2019). 

Сообщается, что гомологи AUX/LAX (первые из вышеперечисленных 

групп белков транспортеров ауксина) присутствуют во всем растительном 
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царстве (Swarup, Peret, 2012; Schmidt, 2021) и, возможно, развились до 

эволюции наземных растений, поскольку последовательности, подобные 

AUX/LAX, присутствуют у нескольких одноклеточных и колониеобразующих 

видов Chlorophyta (De Smet et al., 2011), у Харофитов гомологи AUX1 есть у 

Penium margaritaceum (Jiao et al., 2019) и Klebsormidium nitens (Hori et al., 2014) 

(предыдущее название этого вида – Klebsormidium flaccidum NIES-2285; вид 

Klebsormidium flaccidum NIES-2285 был переименован в Klebsormidium nitens 

NIES-2285 в 2016 году, см. 

http://www.plantmorphogenesis.bio.titech.ac.jp/~algae_genome_project/klebsormi

dium/). 

У Зеленых водорослей (Clorophyta) гены PIN-семейства не 

обнаруживаются (De Smet et al., 2011; Schmidt, 2021). При этом гены PINs 

были идентифицированы у Харофитовых водорослей Spirogyra pratenis (De 

Smet et al., 2011), K. flaccidum UTEX321 (Viaene et al., 2013) и K. nitens NIES-

2285 (Hori et al., 2014) с помощью транскриптомного и геномного анализов, но 

их функции в транспорте ауксина остаются неясными. Существование 

полярного транспорта ауксина подтверждается у нескольких видов 

Харофитовых водорослей (Dibb-Fuller, Morris, 1992; Klambt et al., 1992; Boot 

et al., 2012; Zhang, van Duijn, 2014; Zabka et al., 2016). Это предполагает, что 

гены PINs появились в эволюции у НПОП Харофитов и наземных растений.  

Белки ABCB появились в эволюции зелёных растений уже у 

одноклеточных зелёных водорослей и присутствуют во всех группах растений 

(De Smet et al., 2011; Xiong et al., 2015; Khasin et al., 2018; Schmidt, 2021). 

Гены PILs высоко консервативны во всех таксонах растений, начиная с 

Зеленых водорослей (Chlorophyta), т.е. они, по-видимому, развились до 

появления растений (Feraru et al., 2012; Khasin et al., 2018). 
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1.3.3 Регуляция биосинтеза ауксина 

1.3.3.1 Ауксин в путях передачи сигналов 

 

Ауксин действует путем регуляции транскрипции через активность по 

крайней мере трех семейств белков, к которым относятся:  

(1) Белки F-box TIR1/AFB (Dharmasiri et al., 2005; Mockaitis, Estelle, 2008);  

(2) Белки Aux/IAA (Overvoorde et al., 2005; Remington et al., 2004; Luo et al., 

2018);  

(3) Белки ARF (auxin response factor) (Okushima et al., 2005; Guilfoyle, Hagen, 

2007; Luo et al., 2018).  

Путь передачи сигнала от ауксина к генам ответа на ауксин через каскад 

TIR1/AFB-Aux/IAA-ARF называют каноническим ауксиновым ответом. 

Каскад TIR1/AFB-Aux/IAA-ARF действует следующим образом. В отсутствии 

ауксина репрессорный транскрипционный комплекс, [Aux/IAA]/ARF, связан с 

регуляторными сайтами ауксинового ответа (AuxREs, консенсус TGTCTC) 

(Ulmasov et al., 1995; Ulmasov et al., 1999) в соответствующих промоторных 

областях генов. В результате подавляется транскрипция этих генов (Guilfoyle et 

al., 1998; Ulmasov et al., 1999; Tiwari et al., 2001, 2004; Weijers et al., 2005; 

Szemenyei et al., 2008; Chapman, Estelle, 2009; Luo et al., 2018). Когда уровень 

ауксина увеличивается, то ауксин связывается с субъединицей F-box TIR1/AFB 

лигазы SCF типа E3. Этот комплекс ауксин/[TIR1/AFB] в свою очередь 

убиквитинирует белок репрессор транскрипции Aux/IAA, входящий в состав 

комплекса [Aux/IAA]/ARF, запуская деградацию этого белка 26S протеасомой 

(Dharmasiri et al., 2005; Kepinski, Leyser, 2005; Maraschin et al., 2009; Chapman, 

Estelle, 2009; Calderon Villalobos et al., 2012). Деградация белка репрессора 

Aux/IAA приводит к высвобождению транскрипционного фактора ARF, 

который начинает активировать транскрипцию с промоторов, с которыми он 

связан. Таким образом, происходит переключение от репрессии транскрипции 

ауксин-ответственных генов комплексом [Aux/IAA]/ARF к активации этих 
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генов транскрипционным фактором ARF в ответ на повышение концентрации 

ауксина (Ramos et al., 2001; Zenser et al., 2001). 

Эти три ключевых сигнальных семейства генов tir1/afbs, aux/iaas и arfs, 

продукты которых (TIR1/AFB, Aux/IAA и ARF) регулируют транскрипцию 

генов в манере, зависимой от ауксина, кодируются в A. thaliana шестью, 29-ю и 

23-мя генами, соответственно (Chapman, Estelle, 2009). Многочисленные 

возможные комбинаций между отдельными членами этих трех семейств генов с 

предположительно различными сигнальными способностями каждого из генов 

могут в конечном итоге отвечать за широкий спектр выходов ауксиновой 

сигнализации, наблюдаемых в ходе роста и развития растений (Calderon 

Villalobos et al., 2012; Salehin et al., 2015).  

У Зеленых водорослей не обнаружены гомологи TIR1, Aux/IAA, ARF (de 

Smet et al., 2011). Также, у Харофитовой водоросли K. nitens, в отличие от 

наземных растений, включая мхи, не обнаружена сигнальная система ауксина, 

состоящая из TIR1-Aux/IAA-ARF (Hori et al., 2014). Эти компоненты, по-

видимому, появились у наземных растений после их дивергенции с 

Харофитовыми водорослями и, вероятно, обеспечили более сложную 

ауксиновую сигнализацию у наземных растений.  

Помимо канонического ответа на ауксин описаны также неканонические 

пути передачи ауксинового сигнала: ABP1 (auxin binding protein1) путь и IBR5 

(indole-3-butyric acid response5) путь (Lau et al., 2009; Tromas et al., 2010) и 

SKP2A путь (Powers, Strader, 2016).  

Белок ABP1 только связавшись с ауксином приобретает способность 

связываться со своим рецептором TKR (transmembrane kinase receptor), 

локализованным в плазматической мембране. В результате TKR активируется 

и запускает два нижележащих пути ROP2-RIC4 и ROP6-RIC1. Первый из этих 

путей ROP2-RIC4 ингибирует эндоцитоз PIN1 (направленный транспортер 

ауксина) через содействие накоплению кортикальных актиновых филаментов 

(Nagawa et al., 2012). Второй путь ROP6-RIC1 активирует полимеризацию 

тубулиновых микротрубочек (Powers, Strader, 2016). Оба этих пути 
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регулируют расположение полярных транспортеров на клеточной мембране, 

таким образом, ауксин, через ABP1 путь передачи сигнала, регулирует свой 

собственный направленный транспорт через клетки.  

Второй из вышеперечисленных фермент IBR5 (indole-3-butyric acid 

response5), предполагаемая протеинфосфатаза двойной специфичности, 

является положительным регулятором реакции на ауксин. Мутации в ibr5 

приводят к уменьшению высоты растений, дефектному развитию сосудов, 

увеличению зубчатости листьев, уменьшению количества боковых корней и 

устойчивости к фитогормонам: ауксину и абсцизовой кислоте (Strader et al., 

2008). 

Было показано, что IBR5 является фосфатазой, которая способствует 

развитию ауксинового ответа, включая индуцируемую ауксином 

транскрипцию, иначе, чем ауксиновый рецептор TIR1, и без дестабилизации 

репрессорных белков Aux/IAA (Strader et al., 2008). Пути передачи 

ауксинового сигнала через IBR5 недостаточно изучены. 

ABP1 и IBR5 вероятно присутствуют у всех зелёных растений начиная с 

зелёных водорослей (Chlorophyta) (de Smet et al., 2011; Hori et al., 2014; Khasin 

et al., 2018).  

Сигнальный путь SKP2A (S-phase kinase associated protein 2a) также 

запускается при повышении концентрации ауксина. Через этот сигнальный 

путь осуществляется регуляция ауксином прохождения клетками цикла 

деления (del Pozo et al., 2002, 2006). Транскрипционный фактор E2FC/DPB 

связываясь с соответствующими сайтами в промоторах ряда генов клеточного 

цикла подавляет их экспрессию. Это происходит следующим образом. F-box 

белок SKP2A связывает ауксин, в результате чего образовавшийся комплекс 

ауксин/SKP2A способствует деградации E2FC/DPB в ауксин-зависимой 

манере. Деградация E2FC/DPB снимает репрессию генов клеточного цикла. В 

результате чего с освободившимися от E2FC/DPB сайтами в промоторах 

соответствующих генов клеточного цикла связывается активирующий 

транскрипцию комплекс E2F+/DP+, что приводит к активации экспрессии 



39 
 

этих генов, отвечающих за прогрессию клеточного цикла, и, в свою очередь, к 

активации клеточного деления (del Pozo et al., 2002, 2006; Powers, Strader, 

2016). Растения, сверхэкспрессирующие SKP2A, увеличивают число клеток в 

G2/M, снижают уровень плоидности и развивают большее число примордиев 

боковых корней (Jurado et al., 2008). Таким образом, SKP2A – это ауксин-

связывающий белок, который согласовывает передачу ауксинового сигнала с 

пролиферацией клеток (Jurado et al., 2010). 

Эволюция белков SKP2A у растений недостаточно изучена. 

 

1.3.3.2 Регуляция биосинтеза ауксина в ответ на стрессовые факторы 

 

Как говорилось выше, основным путем биосинтеза ауксина у наземных 

растений является двухстадийный ПБА(TAA/YUCCA), состоящий из двух 

последовательных реакций, контролируемых двумя ферментами: 1) TAA – 

превращающей триптофан в ИПК и 2) YUCCA – преобразующей ИПК в 

ауксин (Mashiguchi et al., 2011; Won et al., 2011; Stepanova et al., 2011; Tivendale 

et al., 2012, Dai et al., 2013). 

Недавние исследования предоставили некоторые доказательства того, 

что, опосредованный YUCCA, биосинтез ауксина необходим для адаптации 

растений к засухе (Cha et al., 2015; Shi et al., 2014). Например, значимо меньшее 

снижение массы растений в условиях воздействия испарения при комнатной 

температуре было обнаружено у проростков резуховидки 

сверхпродуцирующих ауксин (избыточная экспрессия YUCCA8/9 по 

сравнению с диким типом), что предполагает у них повышенную способность 

сохранять воду в тканях (Hentrich et al., 2013). Также было показано, что на 

засухоустойчивость растений влияли уровни экспрессии генов yucca7 

(показано на резуховидке (Lee et al., 2012)) и yucca6 (показано на резуховидке 

(Cha et al., 2015; Shi et al., 2014) и на картофеле (S. tuberosum) (Kim et al., 2013; 

Park et al., 2013)). Также мутанты риса (O. sativa) по гену yucca, называемому 
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constitutively wilted 1 (cow1) демонстрировали типичные формы увядания, что 

предполагает важную роль этого гена в водном гомеостазе (Woo et al., 2007).  

Высшие растения адаптируются к высокой температуре путем резкого 

изменения своей архитектуры. При высокой температуре окружающей среды 

растения демонстрируют резкое удлинение стеблей в качестве адаптивной 

реакции на тепло (Franklin et al., 2011). Этот ответ опосредован повышенным 

уровнем фитогормона ауксина и требует активации как биосинтеза ауксина, 

так и сигнальных и транспортных путей (Sun et al., 2012). Показано, что 

транскрипционный регулятор фитохром-интегрирующий фактор 4 

(Phytochrome Interacting Factor 4, PIF4) и фитогормон ауксин участвуют в 

регуляции удлинения гипокотиля у резуховидки, индуцированного высокой 

температурой. В статье Сан и др. (Sun et al., 2012) сообщается, что PIF4 

регулирует, вызванное высокой температурой, удлинение гипокотиля через 

прямую активацию гена фермента биосинтеза ауксина yucca8. Установлено, 

что высокая температура положительно регулирует совместный уровень 

транскриптов PIF4 и YUCCA8. Эксперименты по методу задержки в геле и 

иммунопреципитации хроматина демонстрируют, что PIF4 связывается с G-

box-содержащей областью промотора yucca8. Анализ экспрессии генов в 

листьях табака (Nicotiana benthamiana) подтверждает, что PIF4 

непосредственно активирует экспрессию YUCCA8 in vivo. Важно отметить, 

что нокаутная мутация по yucca8 может в значительной степени подавить 

фенотип длинного гипокотиля у растений со сверхэкспрессией PIF4, а также 

уменьшить вызванное высокой температурой удлинение гипокотиля (Sun et 

al., 2012). Отметим, что белки PIF появились в эволюции у НПОП 

Харофитовых водорослей и наземных растений (Possart et al., 2017). 

Ген taa1, также, как и yucca8, активируется транскрипционным 

фактором PIF4 в ответ на повышение температуры (Franklin et al., 2011). 

Адаптивные стратегии, называемые синдромом избегания тени (shade 

avoidance syndrome, SAS) и обнаружением соседей, наделяют растения 

способностью быстро расти и быстро достигать света, в ситуациях, когда они 
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чувствуют конкурентов за потребление света, тем самым избегая затенения 

(Zhao, 2018; Michaud et al., 2017). Изменения в развитии, вызванные 

затенением, во многом схожи с теми, которые стимулируются высокой 

температурой окружающей среды (Quint et al., 2016). Например, как высокая 

температура, так и тень стимулируют удлинение гипокотилей и черешков 

(Gray et al., 1998; Quint et al., 2016).  

Когда растения затеняются соседями, отношение интенсивности 

освещения длин волн в области красного света (lmax примерно = 660 нм) к 

интенсивности освещения в области дальнего красного света (lmax примерно = 

730 нм) резко снижается. Растения обнаруживают эти различия в 

освещенности и используют их как сигнал для усиления роста стебля (Iglesias 

et al., 2018). Синдром избегания тени вызывается высокой плотностью 

растений. Обнаружено, что экспрессия генов yucca2, 5, 8 и 9 быстро 

индуцировалась в тени (Tao et al., 2008; Kohnen et al., 2016; Nito et al., 2015; 

Müller-Moulé et al., 2016). Накопление ауксина при затенении было связано со 

стимуляцией активности факторов PIF, которые дополнительно положительно 

активировали уровни экспрессии генов семейства yucca (Iglesias et al., 2018). 

Активация этих генов в условиях затемнения растения происходит за счёт 

следующего механизма. При нормальном освещении фитохром B (phyB) 

остается в активной форме и связывается с факторами транскрипции PIF, 

вызывая фосфорилирование и деградацию факторов транскрипции PIF, что 

приводит к подавлению экспрессии PIF-зависимых генов. В условиях тени 

phyB остается в неактивной форме (красная светопоглощающая форма 

фитохрома), и, следовательно, факторы транскрипции PIF остаются 

свободными и могут активировать экспрессию PIF-зависимых генов, что, в 

свою очередь приводит к активации биосинтеза ауксина (Zhao, 2018).  

Другой вид стресса, в ответ на который вовлечен ауксин – воздействие 

токсичных металлов, подавляющее рост растений. Например, ионы алюминия 

(Al) значительно подавляют удлинение корней у резуховидки (Yang et al., 

2017). Оказалось, что ауксин усиливает токсичный эффект ионов Al (Liu et al., 
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2016; Yang et al., 2014). Так, мутант taa1, с пониженной концентрацией 

ауксина менее чувствителен к ионам Al, чем растения дикого типа. При этом 

добавление ауксина в среду для культивирования или поддержания этого 

мутанта усиливает ингибирующее действие Al на удлинение корней (Yang et 

al., 2014). Флавин-содержащие монооксигеназы YUCCA также необходимы 

для воздействия полной токсичности Al на рост корней. Гены семейства yucca 

(yuc) регулируют локальный биосинтез ауксина в переходной зоне верхушки 

корня (ПЗ) в ответ на стресс, вызванный воздействием ионов алюминия. В 

условиях стресса экспрессия yucca3/5/7/8/9 в ПЗ апекса корня возрастает, что 

приводит к накоплению ауксина в ПЗ апекса корня и увеличивает 

ингибирование роста корня в ответ на стрессовые воздействия, обусловленные 

ионами алюминия (Liu et al., 2016). 

В реакции на стресс, индуцированный ионами алюминия, определенную 

роль играют и белки PIF4. Нарушение экспрессии PIF4 значительно ослабляет 

ингибирование роста корней, вызванное ионами алюминия, тогда как 

сверхэкспрессия PIF4 усиливает ингибирующее действие Al. PIF4 связывается 

непосредственно с промоторами yucca5, yucca8 и yucca9 A. thaliana для 

усиления локального биосинтеза ауксина в переходной зоне корень-апекс, 

когда растения сталкиваются со стрессом, вызванным ионами алюминия, 

демонстрируя тем самым еще один пример важной роли модуля PIF-YUCCA 

(Liu et al., 2016). 

Таким образом, генетический модуль PIF-YUCCA отвечает за 

регулируемые ауксином изменения в морфологии растения в ответ на 

повышение температуры, затемнение и воздействие токсичных металлов 

(например, Al).  
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1.4 Эволюция ферментов пути TAA/YUCCA биосинтеза ауксина  

1.4.1 Происхождение и эволюция TAA 

 

В ходе филогенетического анализа последовательностей 

суперсемейства TAA-подобных белков у покрытосеменных растений (рис. 7) 

было показано их разделение на два семейства: 1) семейство TAA (включает 

белки TAA1, TAR1 и TAR2 у A. thaliana) и 2) семейство аллииназ (белки TAR3 

и TAR4 у A. thaliana) (Mano, Nemoto, 2012; Kim et al., 2013). Стоит отметить, 

что в данных работах филогенетический анализ основывался на сравнении 

белков лишь цветковых растений. 

 

 

 

Рисунок 7. Кладограммы филогенетических деревьев суперсемейства TAA-подобных 

белков. Данные о филогении взяты из статей (см. в списке литературы). Зелёным цветом 

на кладограммах обозначены последовательности и ветви зелёных растений. Синим 

цветом – простейших 

 

Другие работы Филлипс с др. и Юэ с др. (Phillips et al., 2011; Yue et al., 

2014), за счёт включения в анализ филогении дополнительно гомологов TAA 

из нерастительных таксонов, позволили оценить возможное происхождения 

суперсемейства TAA-подобных белков у растений (рис. 7). Установлено 

(Phillips et al., 2011; Yue et al., 2014), что гомологи TAA1 A. thaliana есть только 
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у наземных растений и отсутствуют у водорослей. При этом ближайшими 

гомологами TAA наземных растений у нерастительных организмов оказались 

белки простейших (гаптофиты, криптофиты, хоанофлагеллаты, ихтеоспориды 

и апусозои) (Phillips et al., 2011; Yue et al., 2014). На основе этих данных Юэ и 

др. предположили, что TAA появились у наземных растений в результате 

горизонтального переноса (ГП) предкового гена этого семейства от организма 

нерастительного таксона к наиболее позднему общему предку (НПОП) 

наземных растений. При этом в работе Филлипса и др. не приведены значения 

бутстреп поддержки кластеров, соответствующих семействам TAA и 

аллииназ, а филогенетическое дерево, построенное для гомологов TAA Юэ и 

др. не позволяет разрешить порядок дивергенции (происхождение кластеров) 

(1) аллииназ, (2) TAA-подобных белков и (3) группы гомологов TAA у 

простейших. Тем не менее в этих двух работах аллииназы и TAA высших 

растений представляют собой два разделившихся кластера 

последовательностей в согласии с работами Мано и Немото, Кима и др. (Mano, 

Nemoto, 2012; Kim et al., 2013).  

Таким образом, на момент начала нашей работы одной из гипотез 

происхождение генов taa у наземных растений явилась гипотеза о ГП 

гомологичных taa генов от нерастительных таксонов к НПОП наземных 

растений.  

Однако позже в результате анализа полной геномной 

последовательности Харофитовой водоросли K. nitens (другое название K. 

flaccidum), проведённого группой Ванга и др. (Wang et al., 2014), в ее геноме 

была обнаружена последовательность KnTAA (идентификатор в первой 

версии аннотации геномного проекта kfl00051_0080; позднее этой 

последовательности в банке данных NCBI был присвоен идентификатор 

GAQ80308.1), которая обладала сходством с последовательностью TAA1 A. 

thaliana. Исходя из этого Ванг и др. предположили, что гомологи TAA 

существовали у Харофитовых водорослей, которые, как предполагают, 

являются предками наземных растений (McCourt, 2004; Leliaert et al., 2012). 
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Согласно предположениям Ванга и др. (Wang et al., 2014) эти гены могли 

возникнуть у Харофитов в результате более раннего ГП к ним предкового, для 

семейства taa, гена от организма нерастительного таксона (бактерии, 

простейшие или грибы). Таким образом, согласно гипотезе Ванга и др. (Wang 

et al., 2014) наземные растения наследуют ген taa от Харофитов, что 

противоречит гипотезе Юэ и др. (Yue et al., 2014).  

 

1.4.2 Происхождение и эволюция YUCCA 

 

Филогенетический анализ последовательностей YUCCA цветковых 

растений (рис. 8) позволил выделить в них 4 группы: (1) YUCCA10-11; (2) 

YUCCA2, 6; (3) YUCCA3, 5, 7-8 и (4) YUCCA1, 4. Названия этих групп 

соответствуют установившимся названиям одиннадцати белков (генов) 

YUCCA A. thaliana (Cheng et al., 2006; Mano, Nemoto, 2012; Kim et al., 2013; Li 

et al., 2014). Каждая из 4-х групп включает либо белки цветковых (как 

однодольных, так и двудольных) либо только белки двудольных (Mano, 

Nemoto, 2012; Li et al., 2014).  

 

 

 

Рисунок 8. Кладограммы филогенетических деревьев семейства YUCCA. Данные о 

филогении взяты из статей (см. в списке литературы). Зелёным цветом на кладограммах 

обозначены последовательности и ветви Зелёных растений. Чёрным цветом – 

нерастительных организмов 
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В работах Абу-Заитун и др. (Abu-Zaitoon et al., 2014) и Юэ и др. (Yue et 

al., 2014) для исследования филогении семейства yucca (рис. 8) в выборку 

генов покрытосеменных были включены и белки из геномов Physcomitrella (P. 

patens subsp patens версии 1.1) и Selaginella (S. moellendorffii v1.0), а также 

гомологи yucca обнаруженные в базе GenBank. В этих работах было 

установлено, что близкие гомологи для белков YUCCA (рис. 8) также, как и 

близкие гомологи для белков TAA (рис. 7), обнаруживаются только у 

наземных растений, но отсутствуют у водорослей. Филогенетический анализ 

YUCCA, проведённый Абу-Заитун и др. (Abu-Zaitoon et al., 2014), и Юэ и др. 

(Yue et al., 2014) (рис. 8), в отличие от предыдущих работ, включает также и 

нерастительные белки, что позволяет оценить возможное происхождение 

YUCCA у растений. Ближайшими гомологами по отношению к растительным 

белкам YUCCA на филогенетическом дереве оказались белки бактерий: 

альфа-протеобактерий, актинобактерий и Firmicutes (Yue et al., 2014). Авторы 

показали, что структура кластеров генов YUCCA семенных растений на 

полученном филогенетическом дереве согласуется с ранее полученными 

данными (Mano, Nemoto, 2012; Li et al., 2014).  

Юэ и др., по результатам проведённой ими филогении, предположили, 

что белки YUCCA, аналогично белкам TAA, появились в результате ГП гена 

fmo от бактерии к НПОП наземных растений.  

Однако недостатком филогений YUCCA, реконструированной Абу-

Заитун и др. (Abu-Zaitoon et al., 2014), и Юэ и др. (Yue et al., 2014), является 

то, что во время проведения исследования ещё не были прочитаны 

последовательности такого важного для происхождения наземных растений 

таксона, как Харофитовые водоросли. В результате поиск, проведённый позже 

группой Ванг и др. (Wang et al., 2014) в геноме Харофиты K. nitens, выявил 

гомолог YUCCA – kfl00109_0340; NCBI: GAQ82387.1 (рис. 8). Исходя из этого 

факта Ванг и др. (Wang et al., 2014) предположили, что yucca у растений 

произошли в результате ГП предкового гена fmo от бактерии к Харофитовым 
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водорослям. Выявленное наличие гомологов и TAA и YUCCA у K. nitens 

позволило авторам статьи сформулировать альтернативную гипотезу о 

появлении ПБА(TAA/YUCCA) уже у Харофитовых водорослей, которые 

считаются предками наземных растений (McCourt, 2004; Leliaert et al., 2012). 

Таким образом, согласно гипотезе Ванга и др. (Wang et al., 2014) появление 

ПБА(TAA/YUCCA) биосинтеза ауксина произошло ещё до выхода растений 

на сушу. 

Ряд исследований показали способность водорослей (Chlorophyta) 

синтезировать ауксин (Basu et al., 2002; Le Bail et al., 2010; Mikami et al., 2016; 

Ohtaka et al., 2017; Labeeuw et al., 2016). При этом сравнение данных генома 

одноклеточных хлорофитов (зелёные водоросли, Chlorophyta) и высших 

растений (Streptophyta) показало, что первые несут несколько ортологов генов, 

участвующих в синтезе и транспорте ауксина (De Smet et al., 2011), но 

продемонстрировали низкую степень сходства для ортологов YUCCA (за 

исключением Chlorella vulgaris) и отсутствие у Зеленых водорослей ортологов 

TAA (De Smet et al., 2011; Labeeuw et al., 2016). Данные сравнительного 

анализа предполагают, что у Зеленых водорослей (Chlorophyta) 

функционируют иные пути биосинтеза ауксина, чем ПБА(TAA/YUCCA).  

Кроме того, стоит отметить, что во многих из вышеперечисленных 

исследований использовались неаксенные (не очищенные от организмов 

симбионтов) культуры водорослей, то есть, остается неизвестным идет ли речь 

об ауксине, синтезируемом самой водорослью или ее бактериальными 

симбионтами (Evans, Trewavas, 1991; Fernandes et al., 2011; Bagwell et al., 2014; 

Dittami et al., 2014; Amin et al., 2015). Существует множество, порой 

противоречивых, сообщений о продукции ауксина или ауксиноподобных 

веществ у водорослей (Cooke et al., 2002; Le Bail et al., 2010), но были также 

высказаны опасения, что эти вещества могут продуцироваться микробами, 

ассоциированными с водорослями (Evans, Trewavas, 1991). 
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1.5 Дупликации генов и эволюция сложности живых организмов 

  

Эволюция биологической сложности является одним из важных 

результатов процесса эволюции (Werner et al., 2015). Эволюция привела к 

появлению удивительно сложных организмов, хотя реальный уровень 

сложности очень трудно точно определить или измерить в биологии (Adami, 

2002; Longo, Montevil, 2012). Интуитивно понятно, что при сравнении 

одноклеточных водорослей, многоклеточных водорослей и цветковых растений 

по сложности структурной организации последние являются наиболее 

сложными, а одноклеточные водоросли наименее сложными. Однако, 

определить меру сложности организмов, которая бы давала ее количественную 

оценку, оказалось довольно трудно.  

Существует множество показательных изменений в анатомии и 

морфологии, но они не поддаются количественной оценке, вместо этого в 

последние годы в качестве показателя сложности организма в основном 

рассматривают количество типов клеток (Hedges et al., 2004; Cardoso, 2017).  

Классификация клеток по типам основана на том, что клетки одного типа 

имеют сходную структуру и функции, которые отличаются от клеток других 

типов (Arendt, 2008; Zeng, 2022). Многоклеточный организм может содержать 

ряд широко различающихся и специализированных типов клеток, таких как 

мышечные клетки и клетки кожи, которые отличаются как по внешнему виду, 

так и по функциям, но имеют одинаковые геномные последовательности. У 

бактерий имеются клетки двух типов (вегетативные клетки и споры), у дрожжей 

– 3–4 типов, у водорослей и грибов – примерно 5 типов, у губок – 11, у 

кишечнополостных – 14–20, у растений – от 20 до 40, у кольчатых червей – 

примерно 55 типов клеток (Стегний, 2013). У млекопитающих определяется 

более 100 клеточных типов (Bell, Mooers, 1997). Так у человека выделяют около 

400 клеточных типов (Hatton et al., 2023). 

Однако, данные по количеству клеточных типов доступны для 

ограниченного количества видов, что ограничивает возможность использования 
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этого параметра в качестве количественного индекса сложности живых 

организмов. 

Расшифровка геномов выявила, что: (I) Сложность прокариот в целом 

коррелирует с размерами геномов и числом генов. (II) Наблюдается рост 

размеров генома и числа генов при переходе от прокариот к эукариотам и от 

одноклеточных к многоклеточным. (III) Однако, у эукариот отсутствует связь 

между биологической сложностью, размером геномов и числом генов (Carroll, 

2001; Taft, Mattick, 2003; Суслов и др., 2004; Колчанов и др., 2004). То есть размер 

генома и число генов не является показателем сложности, по крайней мере для 

эукариот.  

Анализ геномных последовательностей прокариот, проведенный ван 

Нимвегеном (van Nimwegen, 2003) и Ранеа и др. (Ranea et al., 2004), показал, что 

количество генов в разных функциональных категориях зависит от общего числа 

генов по степенному закону. Для разных функциональных категорий экспонента 

степенного закона имеет разные значения. Высокие значения, ~2, характерны для 

белков, участвующих в транскрипции и ее регуляции, а также для белков, 

участвующих в трансдукции сигналов. Низкие значения, <0,5, характерны для 

белков, участвующих в биосинтезе белка, клеточном цикле и репликации ДНК 

(van Nimwegen, 2003). Другие функциональные группы генов имеют 

промежуточные значения.  

Ван Нимвеген также получил несколько схожие результаты при анализе 

последовательностей геномов эукариот, доступных на момент выполнения его 

работы (van Nimwegen, 2003). Проведенное у эукариот сравнение предсказанных 

последовательностей белков одноклеточных дрожжей Saccharomyces cerevisiae 

и многоклеточной нематоды Caenorhabditis elegans, показало, что у нематоды 

гораздо больше белков и типов белков, участвующих в транскрипции и ее 

регуляции, а также в трансдукции сигналов, чем у дрожжей (Chervitz et al., 1998). 

Впоследствии анализ белков с этими функциями у растений (Aravind, 

Subramanian, 1999), мухи Drosophila melanogaster (Rubin et al., 2000) и человека 
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(Lander et al., 2001) показал, что репертуар этих белков становится больше и 

разнообразнее по мере роста сложности организмов (Vogel, Chothia, 2006). 

В работе Ланг и др. (Lang et al., 2010) было показано, что число клеточных 

типов, рассматриваемое как мера сложности организма, положительно и 

достоверно коррелирует с долей генов, кодирующих белки, ассоциированные с 

транскрипцией (БАТ), среди всех белок-кодирующих генов генома. Таким 

образом, при эволюционном росте сложности организмов растёт доля БАТ, 

включающих факторы транскрипции и другие транскрипционные регуляторы. 

Авторы статьи Ланг и др. (Lang et al., 2010) предполагают, что связь между 

числом клеточных типов, сложностью организма и числом БАТ объясняется тем, 

что регулируемая экспрессия генов необходима для определения морфологии, 

функциональных возможностей и судьбы развития как одиночных живых 

клеток, так и клеток, обитающих в социальной среде многоклеточного организма 

(Lang et al., 2010). Эволюционное развитие организмов во всех царствах жизни, 

по-видимому, тесно связано с эволюцией и расширением семейств генов БАТ 

(Hsia, McGinnis 2003; Levine, Tjian 2003; Gutierrez et al. 2004; Carroll, 2005).  

Число генов-компонентов генных сетей в ходе эволюции увеличивается за 

счет дупликаций генов, с их последующей дивергенцией (Teichmann, Babu, 

2004). Дупликации генов и геномов являются основным источником новых генов 

и новых функций и сыграли ключевую роль в эволюции геномной сложности и 

сложности организма (Ohno, 1970; Lynch, Conery, 2000).  

Существует множество доказательств того, что многие, если не 

большинство, эукариотических геномов претерпели от одного до нескольких 

крупномасштабных событий полногеномных дупликаций (ПД, whole-genome 

duplication – WGD) в их эволюционной истории (например, Paterson et al. 2006; 

Edger and Pires 2009; Van de Peer et al. 2009; Glombik et al., 2020). 

Дупликации генов у живых организмов происходят относительно часто. 

У бактерий, червя C. elegans, дрозофилы, человека скорость спонтанных 

дупликаций генов 10-7 до 10-3 на ген/на поколение (Anderson, Roth, 1981; 

Lipinski et al., 2011; Watanabe et al., 2009; Turner et al., 2008). Скорость 



51 
 

дупликаций генов у растений, по-видимому, выше, так как в их эволюции 

нередки ПД, а также гибридизации геномов разных растений. Так, только в 

эволюции покрытосеменных растений ПД происходила несколько раз за 

последние 200 миллионов лет (Lyons et al., 2008; Soltis et al., 2009; Lee et al., 

2013; Renny-Byfield, Wendel, 2014).  

Дуплицированные гены избыточны, вследствие чего один из пары генов 

может накапливать вредные мутации быстрее, в результате чего он либо 

теряется при естественном отборе, либо может приобрести новую функцию. В 

последнем случае в эволюции будут сохраняться оба гена, продукты которых 

выполняют разные функции (Ohno, 1970; Kleinjan et al., 2008; Rastogi, Liberles, 

2005; Conrad, Antonarakis, 2007).  

Какие гены сохраняются после такого события, по-видимому, имеет 

решающее значение, для баланса доз генов особенно среди членов сигнальных и 

регуляторных сетей. БАТ принадлежат к функциональному классу генов, 

который, как было установлено, преимущественно сохраняются (в двойной дозе) 

после дупликации в большинстве исследований, посвященных 

крупномасштабным и другим событиям "сбалансированных дупликаций" (Edger 

and Pires 2009; Родионов, 2023). Этот вывод часто обсуждался как свидетельство 

важности событий дупликации генома для наблюдаемого увеличения 

морфологической сложности в линиях животных и растений (Freeling and 

Thomas, 2006). У растений, благодаря вышеупомянутому более высокому 

уровню сохранения БАТ после событий дупликации (Lespinet et al. 2002; Shiu et 

al. 2005), вклад БАТ в общее число генов более выражен, чем у других эукариот 

(Riano-Pachon et al. 2008). 

 

1.6 Заключение по обзору литературы 

 

Ауксин – это небольшая молекула, но она является ключевым 

регулятором роста, деления и дифференцировки клеток растений и, 

соответственно, роста и развития растения. Также ауксин важен для реакций 
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растения на изменения в окружающей среде. Эффекты влияния ауксина на 

рост и дифференцировку тканей зависят от минимумов и максимумов его 

концентрации, которые формируются в различных органах и тканях растения 

и на разных временных стадиях его развития. Концентрация свободного 

ауксина определяется взаимодействием процессов его синтеза и транспорта, 

накоплением его неактивных форм, его деградацией, а также его регуляцией 

рецепторами ответа на стресс. В связи с чем вокруг молекулы ауксина в 

результате большого количества обратных связей между этими процессами 

сформировалась сложная система. За время поиска и исследования путей 

биосинтеза ауксина (более 60-ти лет), начиная с открытия, того, что ауксин 

вырабатывается в листьях шпината из триптофана (Wildnan et al., 1947), 

накоплено большое количество данных по этому вопросу. Следует также 

иметь ввиду, что различные аспекты биосинтеза ауксина исследованы на 

различных уровнях детализации в зависимости от вида растений. Так, лучше 

всего исследован биосинтез ауксина у модельного объекта двудольных 

растений A. thaliana (Zhao et al. 2001; Stepanova et al., 2008; Cheng et al., 2006, 

2007, 2014). В меньшей степени этот процесс исследован у ряда других 

цветковых растений: риса (O. sativa), кукурузы (Z. mays), картофеля (S. 

tuberosum), томата (S. lycopersicum) (Kriechbaumer et al., 2006; Yamamoto et al., 

2007; Exposito-Rodriguez et al., 2011; Abu-Zaitoon, 2012; Bernardi et al., 2012; 

Kim et al., 2013). До недавнего времени о том, как проходит синтез ауксина в 

остальных классах растений, имелись либо скудные данные, либо их, для 

некоторых классов, вообще не было.  

Как было описано выше, в разделах по эволюции генов taa/yucca, на 

момент начала наших исследований существовало две гипотезы 

происхождения ПБА у наземных растений. Первую гипотезу сформулировали 

Юэ и др. (Yue et al., 2014). Они предположили на основе своего анализа, что 

как гены taa, так и yucca произошли у НПОП наземных растений в результате 

ГПГ от организма из нерастительных таксонов (бактерий, простейших или 

грибов).  
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Альтернативную гипотезу предложили Ванг и др., обнаружившие 

гомологи TAA/YUCCA у Харофитовых водорослей (Wang et al., 2014). Эта 

гипотеза заключалась в том, что наземные растения унаследовали 

ПБА(TAA/YUCCA) в результате вертикальной эволюции от своих предков, 

Харофитовых водорослей.  

Следует отметить, что на момент исследований Юэ и др. (2014) 

информация о полных геномах была известна только для небольшого числа 

видов растений, и данные о последовательностях были получены ими из банка 

данных NCBI. Тот факт, что полностью секвенированный геном K. nitens 

позволил поставить под сомнение гипотезу Юэ и др. (Wang et al., 2014) 

показывает, как важно использовать в таких задачах как можно более полные 

наборы секвенированных последовательностей самых различных видов.  

С развитием технологий секвенирования информация о геномных и 

белковых последовательностях растений растет быстрыми темпами. В 2014 

году были представлен первый вариант данных в проекте 1000 растительных 

геномов (Matasci et al., 2014). В 2019 году был представлен его окончательный 

вариант (https://sites.google.com/a/ualberta.ca/onekp/) (Leebens-Mack, 2019). 

Также, Green Algal Tree of Life project предоставляет массовое секвенирование 

транслируемых транскриптомных последовательностей Зеленых водорослей 

(https://figshare.com/articles/Green_algal_transcriptomes_for_phylogenetics_and_

comparative_genomics/1604778) (Cooper, Delwiche, 2016). Это позволяет 

использовать огромные массивы данных для решения задачи о 

происхождении ПБА у наземных растений.  

Целью данной работы было исследование происхождения и эволюции 

ПБА у растений на основе детальной реконструкции филогении различными 

методами, а также использования структурной информации о белках TAA и 

YUCCA с дополнительным использованием широкого массива данных из 

проектов по массовому секвенированию транскриптомов растений. На первом 

этапе нашего исследования мы провели филогенетический анализ ферментов 

ПБТ, продукт которого триптофан является субстратом для синтеза ауксина в 
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ПБА(TAA/YUCCA). На втором и третьем этапах, соответственно, был 

проведён комплексный сравнительный анализ филогении, консервативных 

сайтов и доменов семейств белков TAA и YUCCA. На четвёртом этапе был 

проведён анализ распространённости белков пути биосинтеза триптофана 

(ПБТ), TAA и YUCCA в таксонах растений, и количественный анализ уровня 

дупликации их генов у растений разных таксонов. 
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

2.1 Формирование выборок белковых и транслируемых транскриптомных 

последовательностей 

2.1.1 Выборки последовательностей белков ферментов пути биосинтеза 

триптофана 

 

Для формирования выборок белков ферментов ПБТ (ASA, ASB, PAT, 

PAI, IGPS, TSB, TSA) и фермента TAA (рис. 3) был проведен поиск гомологов 

для указанных выше ферментов для каждого их паралога у A. thaliana с 

помощью программы Blastp из пакета BLAST (Camacho et al. 2008) (параметры 

поиска были взяты по умолчанию с порогом E-value 1e-10) в базах данных NCBI 

nr и Plaza 2.5 (Van Bel et al., 2012). Полученные для каждого паралога гомологи 

объединялись в общую для этого фермента выборку.  

Последовательности полученных выборок выравнивались программой 

MAFFT (Katoh, Toh, 2008), доступной на сайте samem 

(http://pixie.bionet.nsc.ru/samem/), используя матрицу BLOSUM62 (остальные 

параметры взяты по умолчанию). Визуализация выравниваний проводилась с 

помощью программы Bioedit 7.0.9.0 (Hall, 1999). Из выравнивания удалялись 

последовательности, которые плохо выравнивались в районе консервативных 

доменов белков либо содержали крупные делеции ≥ 30 а.о. либо 

делеции/вставки, нарушающие важные функциональные сайты белков. После 

такой отбраковки последовательностей выравнивания строились заново. По 

полученным в результате этого выравниваниям реконструировались 

филогенетические деревья методом FASTTREE (Price et al., 2009). На них мы, 

по положению на дереве белков с хорошо известными функциями, 

определяли, какие кластеры относятся к ортологам искомого фермента, а 

какие к ферментам с иной, отличной функцией. Последовательности 

кластеров на деревьях, отнесенные нами к отличным от анализируемых 

ферментам, удалялись из выборок. В результате были получены итоговые 

выборки гомологов ферментов, использованные нами для дальнейшего 
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анализа. Такой предварительный анализ позволил исключить 

последовательности с неподходящей для нашего исследования функцией из 

дальнейшего анализа.  

 

2.1.2 Выборки белковых последовательностей фермента TAA 

 

Аналогичный вышеописанному предварительный анализ и селекцию 

последовательностей мы провели и для белков семейства TAA. Поиск 

гомологов TAA1 (AT1G70560.1) A. thaliana проводился с помощью 

программы BLASTP (Camacho et al. 2008) в базе данных Plaza 2.5 (Van Bel et 

al., 2012), NCBI GenBank (Benson et al., 2013), на портале генома 

Объединенного института генома (JGI) (http://genome.jgi.doe.gov/) с 

параметрами как указано выше (в пункте 2.1.1) и в геноме Klebsormidium nitens 

NIES-2285 V1.0 (Hori et al., 2014). Следует отметить, что на момент начала 

нашей работы для генома K. nitens была доступна версия аннотации 1.0. 

Согласно этой аннотации, гомолог генов TAA в геноме, KnTAA, имел 

идентификатор kfl00051_0080. Позднее была опубликована версия аннотации 

генома 1.1, которая была депонирована в базу данных NCBI. В этой версии 

KnTAA имеет идентификатор GAQ80308.1. Последовательность GAQ80308.1 

была скорректирована и содержит, в отличии от kfl00051_0080 лишь один 

TAA- подобный домен. Ниже будет описан анализ последовательности 

kfl00051_0080, представлявшего белок KnTAA в первой версии аннотации 

генома.  

Последовательности выравнивались, для них реконструировалась 

предварительное филогенетическое дерево и проходила фильтрация белков по 

функции как описано выше. В результате была получена итоговая выборка 

белковых последовательностей TAA-подобных белков, которая 

использовалась в дальнейшем анализе. 

 

http://genome.jgi.doe.gov/
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2.1.3 Выборки белковых и транслируемых транскриптомных 

последовательностей фермента YUCCA 

 

Для анализа белков YUCCA/FMO были сформированы две выборки 

последовательностей флавин-содержащих монооксигеназ класса B. Флавин-

содержащие монооксигены класса G использовались для этих выборок в 

качестве внешней группы.  

Первая выборка флавин-содержащих монооксигеназ класса B 

(class_B_FMO_proteins), включающая только последовательности белков, 

формировалась из нескольких подвыборок: 1-6 подвыборки в табл. 1. 
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Таблица 1. Таксоны ближайших к растительным белкам ПБТ нерастительных белков ПБТ 

на филогенетических деревьях 

 

выборки целевая 

последовательность 

базы 

данных, в 

которых 

проведен 

поиск 

гомологов 

программа 

поиска 

E-value 

выборка белков YUCCA 

1-я подвыборка YUCCA2 

AT4G13260.1 A. 

thaliana 

БД Plaza 

2.5 
BLASTP 1e-10 

2-я подвыборка -//- геномный 

проект 

Picea 

abies 

BLASTP 1e-10 

3-я подвыборка -//- БД NCBI BLASTP 1e-10 

4-я подвыборка 
GAQ82387.1 K. 

nitens БД NCBI BLASTP 1e-70 

5-я подвыборка последовательности FMO-A — FMO-G из R. jostii RHA1 и FMO-X 

из S. maltophilia (Riebel et al., 2013) 

 6-я подвыборка последовательности KDE39435.1 Nitrincola lacisaponensis, 

OHZ38954.1 Agrobacterium vitis, OSX95564.1 Bacillus mycoides, 

CUV18971.1 Ralstonia solanacearum, Q5W9R9.1 Pseudomonas sp.* из 

БД NCBI 

выборка транскриптов YUCCA и GAQ82387.1 

7-я подвыборка YUCCA2 

AT4G13260.1 A. 

thaliana 

БД 1000 

plant 

genomes 

(Leebens-

Mack, 

2019) и 

Green 

Algae 

(Cooper, 

Delwiche, 

2016)  

BLASTP 1e-50 

8-я подвыборка GAQ82387.1 K. 

nitens 

-//- 
BLASTP 1e-70 

* - эти пять последовательностей взяты в выборку в качестве внешней группы 

 

Далее эти шесть подвыборок были объединены в одну выборку флавин-

содержащих монооксигеназ В класса. Полученная выборка выравнивалась 

программой Mafft (Katoh, Toh, 2008), доступной на сайте samem 

(http://pixie.bionet.nsc.ru/samem/), используя матрицу BLOSUM62, с 
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остальными параметрами по умолчанию. Из выравнивания удалялись 

последовательности, которые плохо выравнивались в районе домена CzcO 

(ACCOG2072): либо они несли крупные делеции ≥ 30 а.о. в этом домене либо 

делеции/вставки, нарушающие важные функциональные сайты белков. Домен 

CzcO в белках флавин-содержащих монооксигеназ В класса (class B 

flavoprotein monooxygenases) расположен в центре последовательностей 

белков FMO/YUCCA и занимает большую их часть (из базы данных CDD; 

Jiyao et al., 2023). В результате такой процедуры выбраковки из исходной 

выборки было удалено менее 2-х % последовательностей. Затем строилось 

филогенетическое дерево с помощью программы RAxML. После чего мы 

прореживали кластеры филогенетического дерева, удаляя из выборки 

избыточные последовательности. Так в кластерах YUCCA растительных 

FMO1, FMO2 были оставлены только белки следующих видов: в качестве 

представителей настоящих мхов - Physcomitrella patens, плаунов - Selaginella 

moellendorffii, хвойных – Picea abies, однодольных – O. sativa ssp. indica, 

двудольных – A. thaliana. В случае, когда в кластере, как это наблюдается для 

кластера растительных белков FMO2, отсутствуют белки O. sativa ssp. Indica 

/или A. thaliana, вместо них, в качестве представителей однодольных и 

двудольных, были оставлены, соответственно, белки Z. mays либо Sorghum 

bicolor у однодольных и белки Ricinus communis либо Theobroma cacao у 

двудольных. В остальных кластерах дерева число белков сокращалось за счёт 

удаления сходных, избыточных последовательностей, например, ортологов у 

родственных видов. Полученная в результате выборка перевыравнивалась и 

снова строилось филогенетическое дерево. В итоге была получена выборка 

class_B_FMO_proteins, которая использовалась в данной работе.  

Следует отметить, что при формировании указанной выборки мы 

опирались на качественно секвенированные последовательности из баз 

данных NCBI или последовательности полногеномных проектов с хорошей 

аннотацией, представленные в БД PLAZA 2.5 (Van Bel et al., 2012), которые 

наилучшим образом подходят для наиболее точного филогенетического 
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анализа. Однако, так как полное секвенирование геномов представляет 

сложную задачу, на момент выполнения работы полные геномы были 

представлены лишь для нескольких десятков организмов, преимущественно 

покрытосеменных. Для некоторых таксонов полногеномные данные 

отсутствовали либо таксон был представлен лишь одним видом с полностью 

секвенированным геномом (папоротники, мхи, печеночные мхи и др.).  

Таким образом, таксономическое разнообразие полногеномных 

проектов и БД NCBI/PLAZA не позволяло провести адекватный 

филогенетический анализ семейства YUCCA для широкого круга таксонов 

(включая одноклеточные водоросли, Харофитовые водоросли, плауны и пр.). 

Поэтому мы сформировали вторую выборку последовательностей, в которую 

включили данные проекта 1000 геномов растений (Leebens-Mack, 2019) и 

проекта Green Algae (Cooper, Delwiche, 2016). Эти данные представляют собой 

сборки транслируемых транскриптомных последовательностей из более чем 

1000 видов растений (1124 вида в проекте «1000 геномов растений» и 31 вид 

зелёных водорослей в проекте «Green Algae») из самых разнообразных 

таксонов растений. Отметим, однако, что эти данные не представляют полного 

набора кодируемых в организме белков, но лишь тех, которые 

экспрессировались в ограниченном наборе тканей/органов, использованных 

для формирования этих баз данных. Тем не менее, широта представленности 

разнообразных таксонов делают эти данные очень полезными для 

филогенетического анализа.  

Вторая выборка флавин-содержащих монооксигеназ класса B, названная 

нами class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic включала белковые 

последовательности выборки class_B_FMO_proteins и дополнительно 

транслированные последовательности из транскриптомов, полученных в 

результате выполнения проектов 1000 геномов растений (Leebens-Mack, 2019) 

и Green algae (Cooper, Delwiche, 2016). Выборка 

class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic формировалась следующим 

образом. К белковым последовательностям выборки class_B_FMO_proteins 
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были добавлены две подвыборки последовательностей из транскриптомных 

проектов: 7 и 8 подвыборки в табл. 1.  

Далее, как уже упоминалось, две вышеописанные подвыборки 

транслируемых транскриптомных последовательностей объединялись с 

последовательностями из выборки class_B_FMO_proteins. Затем проводилась 

выбраковка «плохих» последовательностей, тем же способом, что описан 

выше для выборки class_B_FMO_proteins. Далее, также, как это описано выше, 

для выборки class_B_FMO_proteins, проводилась выбраковка 

последовательностей иных близкородственных ферментов. Полученная 

выборка ещё раз выравнивалась программой MAFFT и по полученному 

выравниванию программой FASTTREE строилось филогенетическое дерево. 

После чего из этой выборки были удалены транслируемые транскриптомные 

последовательности однодольных и двудольных растений, принадлежащих к 

кластеру YUCCA, чтобы уменьшить избыточность последовательностей в 

этом кластере дерева, так как последовательности YUCCA однодольных и 

двудольных достаточно хорошо представлены белковыми 

последовательностями из геномных проектов, взятыми из выборки 

class_B_FMO_proteins. В итоге была получена выборка 

class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic, которая тоже использовалась в 

данной работе.  

 

2.2 Множественное выравнивание последовательностей 

 

Для полученных в результате предварительного отбора 

последовательностей белковых семейств множественное выравнивание 

проводилось с помощью программы Promals - PROfile Multiple Alignment with 

predicted Local Structure (http://prodata.swmed.edu/promals/promals.php) (Pei, 

Grishin, 2007), используя матрицу Blossum62 и другие параметры взятые по 

умолчанию. 

 

http://prodata.swmed.edu/promals/promals.php
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2.3 Филогенетический анализ 

 

Филогенетический анализ семейств ферментов ПБТ проводился с 

использованием метода максимального правдоподобия, реализованного в 

программе IQ-TREE версия 1.6.12 (Nguyen et al., 2015). Для белков ASA 

определена модель эволюции LG+F+R9, для – ASB – LG+R10, для PAT – 

LG+R6, PAI – LG+R5, IGPS – LG+I+G4, TSA – LG+R5, TSB – LG+R10. 

Статистическая поддержка узлов дерева проводилась методом 

ультрабытстрого бутстрепа. Проводилось 1000 итераций бутстрепа. 

Филогенетический анализ суперсемейства TAA-подобных белков 

проводился Байесовским методом: программа PhyloBayes 3.3f (Lartillot et al., 

2009) (модель со смешанными профилями (CAT) использовалась с учетом 

того факта, что различные сайты белка находятся под разным эволюционным 

давлением; параметры: -dgam 6 -cat -nchain 2 30 0.1 100). Множественное 

выравнивание последовательностей белков, соответствующих остаткам 710-

1144 транслированного KnTAA (kfl00051_0080), учитывающее данные о 

вторичной структуре белка, было проведено с помощью программы 

PROMALS (Pei, Grishin, 2007). Дополнительно использовали метод 

максимального правдоподобия (программа IQ-TREE, модель эволюции 

JTT+I+G4). 

Филогенетический анализ семейства FMO/YUCCA проводился с 

использованием метода максимального правдоподобия (ML), реализованного 

в программах: IQ-TREE версия 1.6.12 (Nguyen et al., 2015), модель эволюции 

для дерева, построенного только на белковых последовательностях – 

LG+F+R6, для дерева, построенного на белковых и транслированных 

транскриптомных последовательностях – LG + F + R7 (статистическая 

поддержка узлов дерева – методом ультрабытстрого бутстрепа; проводилось 

1000 итераций бутстрепа) и RAxML версия 8.1.4 (Randomized Axelerated 

Maximum Likelihood) (Stamatakis, 2014) – модель эволюции 

PROTGAMMALGF. Дополнительно использовали программу mrBayes версия 
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3.2.5 (Huelsenbeck, Ronquist, 2001) – модель эволюции WAG (12 цепей по трем 

независимым участкам были проанализированы в течении 1 000 000 итераций, 

отбор деревьев проводился через каждые 100 итераций).  

Для визуализации филогенетических деревьев использовалась 

программа Archaeopterix (версия 0.9917) (Han, Zmasek, 2009). 

 

2.4 Реконструкция 3D структуры белков 

  

Реконструкция 3D структур белка KnTAA (kfl00051_0080) K. nitens была 

проведена Гунбиным Константином Владимировичем с помощью программы 

i-TASSER. (Roy et al., 2010). 

 

2.5 Анализ доменов и консервативных сайтов белковых 

последовательностей 

 

Для идентификации предполагаемых доменов в белковых 

последовательностях, мы использовали инструмент CD-search доступный на 

веб-сайте NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi) 

(Marchler-Bauer, Bryant, 2004). Дополнительно мы использовали программу 

hhblits инструмент из пакета HH-site3 package (Steinegger et al., 2019) для 

поиска гомологов с известными консервативными белковыми доменами, 

содержащимися в базе данных Pfam (Finn et al., 2014). Для поиска белковых 

доменов в выровненных последовательностях семейства FMO типа IIb 

применялась программа hhsearch (Steinegger et al., 2019). 

Консенсусы консервативных сайтов у белков FMO были определены и 

визуализированы с помощью программы WebLogo версия 2.8.2 (Crooks et al., 

2004).  

Для поиска гомологов с помощью PHI-BLAST (Zhang et al., 1998) 

программы, учитывающей при поиске не только гомологию 

последовательностей, но, также, обязательное наличие в них заданных 
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пользователем мотивов сайтов, был задан порог распознавания E-value = 1e-10. 

В качестве поисковых запросов были взяты следующие репрезентативные 

белковые последовательности со следующими заданными консенсусами их 

FMO мотивов: (1) для группы FMO типа IIb – бактериальный белок FMO 

NCBI:WP_019017022.1 из бактерии Halomonas lutea с консенсусом FMO 

мотива FxGxxxHxxxH; (2) для FMO-подобных белков (для растительных и 

бактериальных белков этой группы проводилось два отдельных поиска) – 

растительный белок FMO БД Plaza:PT09G14380 / NCBI:XP_002312911.2 из 

двудольного растения Populus trichocarpa и бактериальный белок FMO 

NCBI:WP_054213635.1 из бактерии Actinobacteria bacterium OK074 с 

консенсусом FMO мотива FxGxxxHxxxY/F; (3) для BVMO – бактериальный 

белок FMO NCBI:WP_012854150.1 из Bartonella henselae с консенсусом FMO 

мотива FxGxxxHxxxW. Данный поиск проводился среди прокариот и эукариот 

в базе данных NCBI.  

 

2.6 Оценка взаимосвязи количества гомологов ферментов ПБТ и 

сложности организмов растений 

 

Для данного анализа были взяты последовательности ферментов ПБТ A. 

thaliana: антранилат синтазы α (ASA, идентификаторы TAIR (Lamesch, 2012): 

AT5G05730, AT2G29690); антранилат синтазы β (ASB: AT1G25220, 

AT5G57890); фосфорибозил антранилат-трансферазы (PAT(TRP): 

AT5G17990); фосфорибозил-антранилат-изомеразы (PAI: AT1G07780, 

AT5G05590, AT1G29410); индол-3-глицерол фосфат синтазы (IGPS: 

AT2G04400, AT5G48220); триптофан синтазы α (TSA: AT4G02610, 

AT3G54640) и триптофан синтазы β (TSB: AT5G54810, AT4G27070). С 

помощью программы BLASTP 2.2.29+ (E-value <10-40) проведен поиск 

гомологов этих ферментов в 24-х полностью секвенированных геномах 

растений из базы данных Plaza 2.5 (Van Bel, 2012): 5-ти геномов зелёных 

водорослей, 1-го – мха, 1–го – плауна, 4-х – однодольных и 13-ти – 
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двудольных. Для каждого фермента проводился реципрокный поиск. То есть 

мы провели поиск гомологов, для всех паралогов каждого фермента ПБТ из A. 

thaliana среди последовательностей 24-х геномов растений. Затем результаты 

поисков для всех гомологов фермента ПБТ объединялись, в результате чего 

мы получили выборки для каждого фермента ПБТ. 

Множественное выравнивание последовательностей в полученных 

выборках проводилось с помощью программы Mafft 7.110 (Katoh, Toh, 2008). 

Проверялись наличие и целостность в последовательностях ключевых 

консервативных доменов, информация о которых была взята из базы данных 

CDD версии 3.10 (Jiyao et al., 2023). Последовательности со значительными 

нарушениями доменов удалялись из выборки. Если среди полногеномных 

данных гомологи какого-либо фермента не обнаруживались, мы проводили 

дополнительный поиск среди последовательностей EST из баз данных 

GenBank и Ensemble. 

Известно, что в процессе эволюции усложнение организма связано с 

увеличением сложности регуляторной компоненты его генома (Колчанов и 

др., 2004). Поэтому для оценки сложности организмов мы использовали 

параметр FБАТ - отношение количества генов белков, ассоциированных с 

транскрипцией (БАТ) к общему числу генов, кодирующих белки в геноме. FБАТ 

может быть точно оценен на основе полногеномных данных и хорошо 

коррелирует с такой широко известной характеристикой сложности 

организмов, как число клеточных типов (Lang et al., 2010). Данные по 

количеству генов БАТ растений вышеуказанных таксонов и по FБАТ взяты из 

статьи (Lang et al., 2010). Для оценки значимости взаимосвязи между числом 

гомологов и FБАТ геномов растений мы использовали коэффициент 

корреляции Пирсона. 

Корреляционный анализ взаимосвязи количества белков ферментов ПБТ с 

индексом FБАТ был проведен (в разделе 5.2) с помощью программы Statistica 

8.0. 
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ГЛАВА 3. ЭВОЛЮЦИЯ ФЕРМЕНТОВ ПУТИ БИОСИНТЕЗА 

ТРИПТОФАНА 

 

3.1 Результаты и обсуждение 

 

Биосинтез ауксина у растений включает два последовательных пути: 

биосинтез триптофана из хоризмата (ПБТ) и биосинтез ауксина из триптофана 

(ПБА(TAA/YUCCA)) (рис. 3). Данная глава посвящена изучению молекулярной 

эволюции ферментов пути биосинтеза триптофана из хоризмата (ПБТ). Мы 

построили филогенетические деревья для семи семейств белков ферментов 

биосинтеза триптофана из хоризмата методом максимального правдоподобия, 

реализованного в программе IQ-TREE (Nguyen et al., 2015). Результаты 

представлены на рисунках 9 – 15 и будут описаны ниже.  

Белки антранилат синтаз α (ASA) присутствуют у всех исследованных 

растений (у красных, зелёных водорослей и наземных растений). Ближайшими 

нерастительными белками к растительным белкам ASA оказались белки 

цианобактерий. У однодольных ASA дивергировали на две группы, 

соответствующих ASA-A и ASA-B на филогении, и у двудольных – ASA также 

дивергировали на две группы ASA1 и ASA2 (рис. 9). 
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Рисунок 9. Филогенетическое дерево гомологов белка ASA. Филогенетическое дерево 

реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета 

ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: 

зелёный – зелёные растения, красный – красные водоросли, коричневый – грибы, голубой 

– простейшие, фиолетовый – цианобактерии, чёрный – остальные бактерии. Шкала 

расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом 

с внутренними узлами дерева 
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Белки антранилат синтаз β (ASB) (рис. 10) присутствуют у всех 

исследованных растений: красных, зелёных водорослей и наземных растений. 

Ближайшими нерастительными белками к ним оказались также, как и в случае 

ASA, белки цианобактерий. В процессе эволюции этих белков не наблюдается 

дупликаций генов asb на уровне дивергенции крупных таксонов растений 

(наземных растений, двудольных/однодольных). Дупликации этих генов 

наблюдаются только на уровне отдельных видов и демонстрируют большое 

разнообразие по количеству копий генов: у A. thaliana гены asb представлены в 

6 копиях, у A. lyrata в двух, у Glycine max в одной и т.д. 
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Рисунок 10. Филогенетическое дерево гомологов белка ASB. Филогенетическое дерево 

реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета 

ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: 

зелёный – зелёные растения, красный – красные водоросли, коричневый – грибы, 

фиолетовый – цианобактерии, чёрный – остальные бактерии, серый – археи. Шкала 

расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом 

с внутренними узлами дерева 

 

Белки фосфорибозил антранилат-трансферазы (PAT) (рис. 11) 

присутствуют у красных, зелёных водорослей и у наземных растений во всех 

исследованных видах. Ближайшими нерастительными белками к ним оказались 

белки гаптофита (простейшие) Emiliania huxleyi и Актинобактерий. Как и в 

случае генов asb, не наблюдается дупликаций этих генов на уровне дивергенции 
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крупных таксонов растений (наземных растений, двудольных/однодольных). 

Для большинства видов гены pat представлены одной копией, за редким 

исключением (например, у Vitis vinifera 2 копии гена pat).  
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Рисунок 11. Филогенетическое дерево гомологов белка PAT(TRP). Филогенетическое 

дерево реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). 

Цвета ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности 

вида: зелёный – зелёные растения, красный – красные водоросли, фиолетовый – 

цианобактерии, коричневый – грибы, голубой – простейшие, чёрный – бактерии, серый – 

археи. Шкала расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки 

показаны рядом с внутренними узлами дерева 
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Белки фосфорибозил-антранилат-изомераз (PAI) (рис. 12) присутствуют у 

красных, зелёных водорослей и у наземных растений во всех исследованных 

видах. Ближайшими к белкам PAI растений оказались белки простейших и 

грибов. В свою очередь, ближайшими к белкам PAI растений бактериальными 

белками оказались белки класса Chloroflexi и порядка Актинобактерий. 

Семейство PAI включает дупликацию на две группы у однодольных растений – 

PAI-A и PAI-B. Для отдельных видов двудольных также наблюдаются 

дупликации этих генов (например, 3 копий у A. thaliana). 
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Рисунок 12. Филогенетическое дерево гомологов белка PAI из растительных и 

нерастительных таксонов. Филогенетическое дерево реконструировано методом 

максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета ветвей филогенетического 

дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: зелёный – зелёные 

растения, красный – красные водоросли, фиолетовый – цианобактерии, коричневый – 

грибы, голубой – простейшие, чёрный – бактерии, серый – археи. Шкала расстояний 

показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом с 

внутренними узлами дерева 
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Белки индол-3-глицерол фосфат синтаз (IGPS) (рис. 13) присутствуют у 

красных, зелёных водорослей и у наземных растений во всех исследованных 

видах. Ближайшими нерастительными белками к ним оказались белки 

цианобактерий. На этапе дивергенции двудольных растений белки IGPS 

дивергировали на три кластера названных нами IGPS-A, IGPS-B и IGPS-C. Как и 

в случае семейства PAI для отдельных видов двудольных также наблюдаются 

дупликации генов IGPS (до 2-х копий). 
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Рисунок 13. Филогенетическое дерево гомологов белка IGPS. Филогенетическое дерево 

реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета 

ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: 

зелёный – зелёные растения, красный – красные водоросли, фиолетовый – цианобактерии, 

коричневый – грибы, голубой – простейшие, чёрный – бактерии, серый – археи. Шкала 

расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом 

с внутренними узлами дерева 
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Белки триптофан синтаз α (TSA) (рис. 14) присутствуют у красных, 

зелёных водорослей и у наземных растений во всех исследованных видах. 

Ближайшими нерастительными белками к ним оказались белки цианобактерий. 

У однодольных TSA дивергировали на три кластера, соответствующих TSA-A, 

TSA-B и TSA-С, и у двудольных – также на два кластера TSA1 и TSA2.  
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Рисунок 14. Филогенетическое дерево гомологов белка TSA. Филогенетическое дерево 

реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета 

ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: 

зелёный – зелёные растения, фиолетовый – цианобактерии, красный – красные водоросли, 

коричневый – грибы, голубой – простейшие, чёрный – бактерии, серый – археи. Шкала 

расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом 

с внутренними узлами дерева 
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Белки триптофан синтаз β (TSB) (рис. 15) присутствуют у красных, 

зелёных водорослей и у наземных растений во всех исследованных видах. 

Ближайшими нерастительными белками к ним оказались белки цианобактерий. 

У двудольных TSB дивергировали на две группы, соответствующие TSB1 и 

TSB2. Внутри каждой из этих групп для отдельных видов двудольных также 

наблюдаются дупликации этих генов (до 2-х копий). 
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Рисунок 15. Филогенетическое дерево гомологов белка TSB. Филогенетическое дерево 

реконструировано методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Цвета 

ветвей филогенетического дерева соответствуют таксономической принадлежности вида: 

зелёный – зелёные растения, фиолетовый – цианобактерии, красный – красные 

водоросли, коричневый – грибы, голубой – простейшие, чёрный – бактерии, серый – 

археи. Шкала расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки 

показаны рядом с внутренними узлами дерева 
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Реконструкция филогенетических деревьев ферментов ПБТ показала, 

что эти ферменты присутствуют как у красных и зелёных водорослей, так и у 

наземных растений. Следовательно, белки семейств ПБТ произошли у 

современных наземных растений в результате вертикальной эволюции от 

генов зелёных водорослей. Для большинства семейств наблюдается их 

разделение на группы (клады), в таксонах однодольных либо двудольных. При 

этом для некоторых ферментов дупликации генов у общего предка видов 

таксона наблюдаются лишь для одного из этих крупных таксонов.  

В таблице 2 представлены результаты идентификации нерастительных 

таксонов, от генов которых предположительно, произошли ферменты ПБТ 

растений, полученные в работе Юэ и др. (Yue et al., 2014) и в нашей работе.  

 

Таблица 2. Таксоны ближайших к растительным белкам ПБТ нерастительных белков ПБТ 

на филогенетических деревьях (рис. 9-15) 

  

ферменты 

ПБТ 

данные Yue et al. наши данные 

ASA Плактомицеты Цианобактерии 

ASB Цианобактерии/Глаукофита/Простейшие Цианобактерии 

PAT Хламидии Простейшие/Актинобактерии 

PAI Хламидии/G-протеобактерии Простейшие 

IGPS Цианобактерии Цианобактерии 

TSA Цианобактерии Цианобактерии 

TSB Цианобактерии Цианобактерии 

 

Наш анализ показал, что белки всех семейств ПБТ широко представлены 

у исследованных нами растительных таксонов. Наиболее близкими 

нерастительными белками к белкам ПБТ растений в семействах ASA, ASB, 

IGPS, TSA и TSB оказались белки цианобактерий (рис. 9, 10, 13, 14, 15, 

соответственно); в семействе PAT – белки актинобактерий и простейших 

(гаптофита E. Huxleyi CCMP1516) (рис. 11) и в семействе PAI – белки 
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простейших (гаптофита: E. Huxleyi CCMP1516, страменопила: Thalassiosira 

pseudonana CCMP1335) (рис. 12).  

Это предполагает, что, по крайней мере, белки ASA, ASB, IGPS, TSA и 

TSB могли появиться в ходе эволюции у общих предков зелёных и красных 

водорослей от цианобактерий. Этот вывод частично согласуется с выводом 

авторов Юэ и др. (табл. 2) о том, что, хотя происхождение ряда ферментов ПБТ 

нельзя определенно установить из-за слабого филогенетического сигнала, 

белки растений IGPS, TSA и TSB (как и в нашем исследовании) вероятно 

происходят от цианобактерий, а растительный PAT произошли от Хламидий 

(в нашем исследовании от Актинобактерий). Однако результаты нашего 

исследования предполагают, что белки растений ASA и ASB также 

происходят от цианобактерий, хотя исследования Юэ и др. (Yue et al., 2014) 

указывают на происхождение семейства ASA от бактерий плактомицет, а 

происхождение ASB в их исследовании по дереву точно не определяется (таб. 

1). Таким образом, по нашим данным, наиболее часто встречающимися 

предковыми организмами ферментов ПБТ растений являются цианобактерии. 

Полученные результаты могут быть связаны с предполагаемым 

происхождением растительных организмов в результате поглощения 

фотосинтезирующих цианобактерий, являющихся фотосинтезирующими 

прокариотами, не фотосинтезирующими одноклеточными эукариотами 

(Moore et al., 2019; Demoulin et al., 2019; Howe et al., 2008). В последствии эти 

симбиотические цианобактерии, по-видимому, стали хлоропластами 

растений. Далее геном хлоропластов, наряду с другими органеллами, стал 

источником для притока новых генов в ядерный геном растений за счёт 

эндосимбиотического генного переноса (из органелл в ядро) (Moore et al., 

2019; Demoulin et al., 2019; Howe et al. 2008). Таким образом, предполагаемое 

Юэ и др. (Yue et al., 2014) для IGPS, TSA и TSB растений, а также, 

дополнительно, нами для ASA и ASB растений, происхождение от 

цианобактерий хорошо согласуется с современными научными 

представлениями. 
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Как было отмечено выше, дупликации исследуемых ферментов синтеза 

триптофана на паралоги в ходе эволюции, во всех случаях происходили 

совместно с образованием (дивергенцией) крупных таксонов организмов либо 

после (но не до) их образования. В результате чего дивергенция генов 

ферментов ПБТ на паралоги происходит только внутри крупных таксонов, то 

есть каждый крупный таксон имеет свой уникальный для него набор паралогов 

фермента. Так, субъединица ASA, фермента ASA/ASB, представлена одним 

геном у исследованных водорослей и плауна (рис. 9). В то же время уже после 

образования таксонов моховидных, однодольных и двудольных в каждом из 

них произошли три независимые дупликации гена ASA: у мхов дупликация на 

два паралога PP00077G00840 и PP00077G00420; у однодольных дупликация 

на два паралога ASA-A и ASA-B; и у двудольных дупликация на два паралога 

ASA1 и ASA2 (рис. 9). Тогда как, в геномах видов, принадлежащих другим 

таксонам, семейство ASA представлено только одним геном, как это хорошо 

видно для видов зелёных водорослей (рис. 9).  

Количество гомологов (паралогов) ферментов ПБТ оказалось в 

основном небольшим: 1, 2, 3 копии генов фермента. Хотя в отдельных случаях 

их число доходит до 6-ти копий, как у гена asb A. thaliana. В то же время 

фермент PAT во всех исследованных видах как красных и зелёных водорослей, 

так и наземных растений представлен только одной копией гена pat.  

Паралоги – это гомологичные гены, произошедшие в результате 

дупликации гена определённого организма и имеющие отличные друг от друга 

функции. Гены с близкой гомологией в геноме одного вида не обязательно 

являются паралогами. Растения в их эволюции прошли ряд полно-геномных 

дупликаций (ПД) (Glombik et al., 2020). Также у растений возможны 

гибридизации геномов в результате гибридизации видов, причем не только 

близко-, но и дальнородственных (Glombik et al., 2020). Поэтому на вопрос, 

являются ли гены с близкой гомологией в геноме организма паралогами или 

нет, часто нельзя дать однозначного ответа. В связи с чем дальше по тексту мы 

будем использовать термин паралоги с осторожностью. И, когда речь идёт о 



83 
 

количественном анализе уровня дупликаций генов, мы будем называть копии 

генов – гомологами. 

3.2 Заключение по главе 3 

Анализ филогении белков ферментов ПБТ показал, что эти ферменты 

присутствуют у красных, зелёных водорослей, и наземных растений. 

Следовательно, белки семейств ПБТ произошли у современных наземных 

растений в результате вертикальной эволюции от предковых генов зелёных 

водорослей. В нашем исследовании наиболее близкими к белкам ферментов 

растений в 5 из 7 семейств ПБТ – ASA, ASB, IGPS, TSA и TSB – оказались 

белки цианобактерий. Это поддерживает гипотезу Юэ и др. (Yue at al., 2014) о 

происхождении ферментов ПБТ у растений от цианобактерий, хотя в их 

исследовании это было показано только для 3-х из 7-ми ферментов ПБТ (IGPS, 

TSA и TSB), в нашем исследовании это было показано уже для 5-ти из 7-ми 

ферментов ПБТ (ASA, ASB, IGPS, TSA и TSB).  
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ГЛАВА 4. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ ФЕРМЕНТОВ ПУТИ 

TAA/YUCCA БИОСИНТЕЗА АУКСИНА У НАЗЕМНЫХ РАСТЕНИЙ 

4.1 Происхождение ферментов суперсемейства TAA-подобных белков у 

наземных растений 

4.1.1 Сравнительный анализ последовательностей TAA-подобных белков 

из Klebsormidium nitens и Arabidopsis thaliana. 

 

Для того чтобы уточнить происхождение TAA у растений мы провели 

детальный анализ структуры последовательности KnTAA K. nitens (Hori et al., 

2014) в сравнении с белками семейства TAA наземных растений (рис. 16). 

 

 

Рисунок 16. Доменный состав последовательности KnTAA K. nitens по сравнению с 

белками, связанными с триптофан-аминотрансферазой (TAA), и RAD21-подобным белком 

SYN1 из A. thaliana. Цветными прямоугольниками обозначены консервативные домены 

белковых последовательностей; белые прямоугольники соответствуют районам 

неконсервативных последовательностей; шкала позиций аминокислотных остатков (а.о.) в 

последовательности KnTAA находится внизу рисунка 

 

Длина KnTAA, в соответствии с текущей аннотацией генома K. nitens 

(v1.0, kfl00051_0080), составляет 3432 нуклеотида (нт), что дает 

транслированную последовательность из 1144 аминокислотных остатков 

(а.о.). Это более чем в два раза превышает длину последовательностей TAA 

наземных растений (350–520 а.о.) (рис. 16 – белки TAA1, TAR1, TAR2). 

Проведённый с помощью BLASTP (Camacho et al. 2008) анализ белок-

кодирующей последовательности KnTAA в сравнении с аминокислотными 



85 
 

последовательностями TAA из A. thaliana (Van Bel et al. 2012) показал 

значительное сходство C-концевого района этого белка (остатки 710–1144, 

рис. 16) с родственными ферментами TAA белков (TAA1, TAR1, TAR2) 

(уровень сходства E-value <9e-66, матрица BLOSUM62) и с аллииназами 

(TAR3, TAR4)  (уровень сходства E-value <1e-76, матрица BLOSUM62). При 

этом N-конец последовательности KnTAA (остатки 1–654) аналогичен 

Rad21/Rec8-подобному белку A. thaliana (NP_850773.1, уровень сходства E-

value <2e-37) и Rad21/Rec8-подобному белку S. moellendorffii (XP_002974692, 

уровень сходства E-value <1e-49) (рис. 16). Rad21/Rec8-подобный белок у A. 

thaliana является мейотическим когезином и участвует в обеспечении 

сцепления плеч хромосом и поддержания сцепления центромер во время 

поздних стадий мейоза I (Cai et al. 2003). 

Таким образом, последовательность KnTAA представляет собой 

слияние когезин-подобных (Rad21/Rec8) и ферментативных (TAA-подобных) 

доменов (рис. 16). Интересно, что мы не наблюдали такой комбинации 

доменов в геномных последовательностях других растений из базы данных 

Plaza 2.5 (Van Bel et al., 2012) или в транскриптомах Харофитов (Ju et al., 2015).  

Аномальная длина последовательности белка KnTAA (kfl00051_0080) K. 

nitens и наличие у него дополнительных когезин-подобных доменов вызывает 

сомнение в способности этого белка превращать триптофан в индол-3-

пировиноградную кислоту (ИПК) (основная функция белков TAA). Возможно, 

такая комбинация доменов могла быть следствием недостаточно качественной 

аннотации генома (слияние двух ОРС разных генов). 

Также, проведённый нами анализ показал, что C-концевая часть 

транслированной последовательности KnTAA содержит небольшой участок 

(остатки 715–765), который имеет сходство с доменом эпидермального 

фактора роста (Epidermal Growth Factor, EGF), представленный в 

последовательностях аллииназ цветковых растений (Stepanova et al., 2008), но 

отсутствующий в последовательностях белков семейства TAA (TAA1, TAR1, 
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TAR2). EGF домен выделен голубым цветом на схемах последовательностей 

аллииназ TAR3, TAR4 и последовательности KnTAA (рис. 16). 

 

4.1.2 Анализ 3D структур и филогении TAA-подобных белков. 

 

Также мы провели реконструкцию пространственной структуры C- 

терминального фрагмента (гомологичного TAA) белка KnTAA K. nitens и 

сравнили ее с известными пространственными структурами TAA1 A. thaliana 

и Аллииназы Allium sativum. Трёхмерная белковая структура С-концевого 

фрагмента транслированной последовательности KnTAA (остатки 710-1144) 

была предсказана, используя программное обеспечение I-TASSER (Roy et al., 

2010). Расчёт трёхмерной структуры был произведён Гунбиным К.В. 

Сравнение белковых структур показало, что модель последовательности 

KnTAA имела более высокое структурное сходство с аллииназой чеснока 

Allium sativum [Protein Data Bank (PDB, http://www.rcsb.org) ID 1LK9: A; EC 

4.4.1.4] среднеквадратичное отклонение Ca (RMSD) 0.55 Å, выровнено 412 

остатков. Сходство модели c с триптофан аминотрансферазой TAA1 A. 

thaliana [PDB ID 3BWN: A; EC 2.6.1.27, 2.6.1.99] было выражено в меньшей 

степени: среднеквадратичное отклонение Ca RMSD 1.79 Å, выровнено 355 

остатков.  

Кроме того, чтобы уточнить происхождение генов TAA у наземных 

растений, мы исследовали филогенетические отношения между всеми 

гомологами TAA, доступными в полностью секвенированных геномах в Plaza 

2.5 (Van Bel et al., 2012), NCBI GenBank (Benson et al., 2013) и на портале 

генома Объединенного института генома (JGI) (http://genome.jgi.doe.gov/). 

Поиск гомологов C-концевого фрагмента транслированной 

последовательности KnTAA (kfl00051_0080, остатки 710-1144), проведённый 

с помощью программы BLASTP, выявил значительное сходство с ним 

(значение E-value <1e-6) только последовательностей наземных растений и 

простейших (что согласуется с данными Юэ и др. (Yue et al., 2014)). 
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На основании полученной выборки последовательностей TAA нами 

были построены филогенетические деревья TAA (метод максимального 

правдоподобия – рис. 17; Байесовский метод– Приложение: рисунок П1). 

 

 
 

Рисунок 17. Филогенетическое дерево семейства ТАА, реконструированное методом 

максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). Зелёным цветом ветвей обозначены 

белки растений и коричневым белки простейших. Шкала расстояний показана вверху 

рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом с внутренними узлами 

дерева 
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Реконструированное этими методами филогенетические деревья (рис. 

17; Приложение: рисунок П1) демонстрирует два хорошо обособленных 

кластера. Первый кластер, включает триптофан-аминотрансферазы (белки 

TAA) наземных растений, в частности, три белка A. thaliana: TAA1 

(AT1g70560) и, родственные белку TAA1 белки TAR1 (TAA-related1; 

AT1g23320) и TAR2 (TAA-related2; AT4g24670). Участие этих трёх белков в 

основном ПБА было показано экспериментально (Mashiguchi et al. 2011; 

Stepanova et al., 2008). Второй кластер включает аллииназы, среди которых два 

белка A. thaliana: TAR3 (TAA-related3; At1g34040) и TAR4 (TAA-related4; 

At1g34060). Функции аллииназ остаются неясными (Stepanova et al., 2008). 

Отличительной чертой аллииназ из аллииназного кластера (TAR3, TAR4) 

является наличие у них на N-конце домена Эпидермального фактора роста 

(Epidermal Growth Factor (EGF)) (позиции 32-89 в белке TAR4 A. thaliana) (рис. 

16), отсутствующего у белков кластера TAA: TAA1, TAR1, TAR2 (рис. 16).  

Характер эволюции семейства TAA у наземных растений (рисунок 17, 

Приложение: рисунок П1) сходен с таковым для белков ферментов ПБТ: ASA, 

ASB, PAT, PAI, IGPS, TSA и TSB (рис. 9 – 15). Т.е. дупликации генов taa 

происходят либо совместно с дивергенцией растений на крупные таксоны 

(уровня не ниже класса), либо после неё, но не до образования крупных 

таксонов растений. В результате чего каждый из крупных таксонов имеет свой 

уникальный для данного таксона набор паралогов TAA. Так, в результате 

дупликации предкового гена у НПОП однодольных образовалось два, 

характерных для всех 4-х исследованных видов однодольных, паралога TAA, 

представленные, например, у O. sativa генами os05g07720 и os01g07500 (рис. 

17). Также у двудольных в результате дупликации их предкового гена taa 

образовалось 2 паралога, которые представлены у A. thaliana: первый паралог 

представлен генами taa1/tar1 (taa1:AT1g70560 и tar1:AT1g23320 у A. thaliana) 

и второй паралог – геном tar2 (AT4g24670 у A. thaliana). Кроме того, из 

значимых для эволюции семейства TAA-подобных белков событий стоит 

отметить дупликацию у крестоцветных, возможно у предка рода Резуховидка, 
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предкового гена taa1/tar2 на два паралога, которые имеют виды, этого рода, 

представленные, например, у A. thaliana генами: taa1(at1g70560) и 

tar2(at1g23320). Последняя дупликация произошла, соответственно, после 

образования таксона двудольных. В результате, образование паралогов TAA1-

подобных генов происходит независимо во всех крупных таксонах. В свою 

очередь кластер аллииназ (tar3:at1g34040 A. thaliana, tar4:at1g34060 A. 

thaliana) представляет собой единое семейство, которое в ряде видов 

представлено только одной копией гена (у всех исследованных видов 

однодольных и у двудольных: V. vinifera, Сarica papaya, F. vesca, Malus 

domestica. При этом дупликации генов в семействе аллииназ наблюдаются 

лишь для отдельных видов и семейств растений (например, наличие двух 

ортологов: TAR3 и TAR4 в роде Резуховидка) (рис. 17; Приложение: рисунок 

П1).  

На филогенетических деревьях TAA наиболее близкими к растительным 

белкам оказались белки простейших. При этом не было обнаружено близких к 

TAA гомологов ни у зелёных водорослей, ни у бактерий.  

В результате, последовательность KnTAA из K. nitens по нашим данным 

расположена ближе ко второму кластеру – кластеру аллииназ (рис. 16; рис. 17; 

Приложение: рисунок П1). Т.е. последовательность KnTAA более близка к 

аллииназам, чем к TAA, что согласуется с вышеизложенными данными по 

сравнению трёхмерной структуры KnTAA K. nitens и других TAA-подобных 

белков (TAA и аллииназ) принадлежащих A. thaliana. Это предполагает, что 

функция KnTAA более близка к аллииназам, чем к TAA наземных растений. 

Фермент TAA (EC 2.6.1.99) катализирует первую реакцию в ПБА(TAA, 

YUCCA): L-tryptophan + pyruvate <=> indole-3-pyruvate (ИПК) + L-alanine (Tao 

et al., 2008). Тогда как об аллииназах (EC 4.4.1.4) известно только то, что они 

катализируют реакцию преобразования небелковой аминокислоты алиина в 

алицин у ченока (Allium sativum) и лука (Allium). Аллицин отвечает за запах и 

вкус этих растений и, по-видимому, обеспечивает их защиту от поедания 

травоядными животными, а также за их бактерицидные свойства (Weiner et al., 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Weiner%20L%5BAuthor%5D
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2009). Роль аллииназ у других растений, как уже упоминалось выше, не 

установлена (Stepanova et al., 2008).  

Таким образом, наши исследования 3D структур белков и филогении 

показывают, что белок KnTAA на основании наших данных следует отнести к 

аллииназам. Это предполагает, что белок KnTAA K. nitens может иметь иную 

функцию, чем функция TAA наземных растений и, таким образом, его участие 

в биосинтезе ауксина: в реакции первой реакции ПБА(TAA/YUCCA), 

превращение триптофана в ИПК, маловероятно.  

 

4.2 Анализ эволюции белков семейства YUCCA 

4.2.1 Эволюция белков суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса 

4.2.1.1 Филогения белков суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса 

 

Для того чтобы уточнить эволюционное происхождение белков 

семейства YUCCA мы провели филогенетический анализ белков B класса 

суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ, к которому относится, в 

том числе, и семейство YUCCA. Для это мы провели филогенетический анализ 

на основе двух типов данных (см раздел 2.1.3 Выборки белковых и 

транслируемых транскриптомных последовательностей фермента YUCCA): 

(1) выборка последовательностей class_B_FMO_proteins, полученных с 

помощью поиска по гомологии в базе данных последовательностей белков 

NCBI nr и БД Plaza 2.5 (последовательности, полученные в результате 

качественного секвенирования, однако при достаточно узкой 

представленности таксонов растений); (2) выборка class_B_FMO_proteins 

расширенная за счет добавления к ней последовательностей из проектов 

широкомасштабного секвенирования последовательностей геномов и 

транскриптомов растений 1000 plant genomes (1Kp) (Leebens-Mack, 2019) и 

Green algae (Cooper, Delwiche, 2016) (эти базы данных получены в результате 
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секвенирования NGS, но содержащиеся в них последовательности гораздо 

более широко представлены в таксонах растений, свыше 1000 видов) данная 

выборка обозначена как class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic.  

С использованием первой из этих выборок мы также проводили анализ 

структуры (доменный состав) и функций (активные сайты) для белков 

семейства YUCCA.  

Поиск гомологов белков YUCCA для формирования выборки (1) 

выполняли с помощью программы BLASTP (Camacho et al. 2008) c порогом 

распознавания E-value = 1e-5 среди аминокислотных последовательностей 

базы данных NCBI (см. Материалы и методы). В выборку, в дополнение к 

распознанным гомологам YUCCA, были также включены белки из статьи 

Рибель и др. (Riebel et al., 2013): семь аминокислотных последовательностей 

генов от fmo-a до fmo-g из бактерии Rhodococcus jostii RHA1 и аминокислотная 

последовательность гена fmo-x бактерии Stenotrophomonas maltophilia. Эти 

белки были использованы для уточнения филогенетических отношений 

гомологов YUCCA и, в частности, подгруппы FMO II типа, предложенной 

ранее Рибель и др. (Riebel et al., 2013).  

Для последовательностей белков суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса (выборка последовательностей 

class_B_FMO_proteins) было построено филогенетическое дерево методом 

максимального правдоподобия с помощью программы IQ-TREE (рис. 18). В 

качестве внешней группы к белкам суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса были взяты белки G класса из того же суперсемейства 

флавин-содержащих монооксигеназ.  

На филогенетическом дереве, реконструированном методом IQ-TREE 

(рис. 18), мы выделили три подкласса белков из суперсемейства флавин-

содержащих монооксигеназ B класса:  

1) FMO (включает 5 групп белков: YUCCA – голубой фон; YUC-

подобные FMO – темно-зеленый фон; цианобактериальные FMO – серый фон; 
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FMO II типа – бледно-желтый, розовый и ярко-желтый фон и FMO I типа – 

бледно-зеленый фон);  

2) NMO – оранжевый фон;  

3) BVMO – сиреневый фон.  

Внешняя группа на дереве – белки суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ G класса – выделена синим цветом фона. 

 

 
 

Рисунок 18. Филогения суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ B класса, 

реконструированная методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). На 

дереве подписаны некоторые белки, важные для идентификации кластеров: FMO-A – 

FMO-G из R. jostii RHA1; FMO-X S. maltophilia (B2FLR2); GAQ82387.1 K. nitens; белки 

YUCCA: YUCCA1 – YUCCA11 A. thaliana (идентификаторы гена из БД Plaza 2.5: 

at4g32540, at4g13260, at1g04610, at5g11320, at5g43890, at5g25620, at2g33230, at4g28720, 

at1g04180, at1g48910, at1g21430). * - обозначены длинные ветви, предшествующие 

соответствующим кластерам. Шкала расстояний показана внизу рисунка слева, величины 

бутстреп поддержки показаны рядом с внутренними узлами дерева 
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Первая группа белков подкласса FMO - YUCCA хорошо обособлена и 

включает только белки растений (рис. 18, голубой фон). Наиболее близкими к 

YUCCA оказались белки группы YUC-подобных FMO, включающие 

бактериальные белки трёх таксонов: Протеобактерии, Bacteroidetes и 

Актинобактерии (рис. 18, темно-зеленый фон). Чуть дальше от YUCCA на 

дереве расположена третья группа белков, представленная только у 

Цианобактерий - цианобактериальные FMO (рис. 18, серый фон). Четвертая 

группа белков, названная Рибель и др. (Riebel et al., 2013) FMO II типа (рис. 

18, бледно-желтый, розовый, ярко-желтый фоны) является наиболее 

гетерогенной. Эта группа включает белки бактерий, растений, грибов и 

простейших. Группа FMO II типа распадается на три хорошо обособленные 

подгруппы, названные нами FMO типа IIa (рис. 18, бледно-желтый фон), FMO 

типа IIb (рис. 18, розовый фон) и FMO типа IIc (рис. 18, ярко-желтый фон). 

Последовательности FMO типа IIa и FMO типа IIc встречаются только у 

бактерий. Тогда как FMO типа IIb содержит, кроме бактериальных, ещё и 

белки растений, грибов и простейших (рис. 18, 19). Следующая и последняя, 

наиболее удалённая от YUCCA из белков подкласса FMO, группа белков FMO 

I типа, название которой также предложено Рибель и др. (рис. 18, бледно 

зелёный фон) – представлена белками бактерий, простейших, растений и 

животных, чьи белки FMO, в основном, хорошо исследованы (Riebel et al., 

2013). 
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Рисунок 19. Фрагмент филогенетического дерева белков суперсемейства флавин-

содержащих монооксигеназ B класса (рис. 18), включающий две группы белков: FMO 

типа IIa (выделены бледно-желтым фоном) и FMO типа IIb (выделены розовым фоном). 

Знаком # отмечены последовательности FMO-A, FMO-E, FMO-F, FMO-G R. jostii RHA1, 

взятые из работы Рибель и др. (Riebel et al., 2013); Остальные обозначения как на рис. 18 

 

Второй подкласс из суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ 

B класса – NMO (рис. 18, оранжевый фон) – представлен белками бактерий и 

грибов.  

Белки третьего подкласса – BVMO (рис. 18, фиолетовый фон) – 

представлены у грибов, простейших и бактерий.  

Кластер FMO типа IIb включает следующие последовательности 

растительных организмов: четыре последовательности плауна S. 

moellendorffii, а также последовательность GAQ82387.1 Харофитовой 

водоросли K. nitens NIES-2285, которая является ближайшим гомологом 

YUCCA у этой водоросли по данным Wang et al. (Wang et al., 2014). 

Последовательности белков FMO-E, FMO-F, FMO-G R. jostii RHA1, взятые из 

работы Riebel et al. (Riebel et al., 2013), также относятся к кластеру FMO типа 

IIb (рис. 18 – на дереве, построенном программой IQ-TREE; см. также 

Приложение: рисунки П2Б и П2Б – на деревья RaxML и mrBayes, 

соответственно). Однако другие белки FMO R. jostii RHA1 и S. maltophilia 

попадают в другие кластеры: белок FMO-A (R. jostii RHA1) – в кластер FMO 
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типа IIa и белки FMO-B, FMO-C, FMO-D (R. jostii RHA1), FMO-X (S. 

maltophilia) – в кластер FMO типа IIc.  

Полученные результаты позволяют выделить белки кластера FMO типа 

IIb в особую группу из более обширной группы FMO II типа, так как:  

а) это обособленный кластер c высоким уровнем бутстрэп-поддержки 

(рис. 18);  

б) этот кластер единственный из FMO II типа включает белки разных 

царств (рис. 18, 19);  

в) этот кластер содержит последовательности ферментов FMO-E, FMO-

G, FMO-F R. jostii RHA1 обладающие уникальным набором каталитических 

свойств (Riebel et al., 2013; Riebel et al., 2014).  

В табл. 3 описаны каталитические свойства белков семейств флавин-

содержащих монооксигеназ класса B. Белки FMO II типа (FMO типов IIa, IIc, 

IIb) R. jostii RHA1 FMO-(A-G) отличаются от белков остальных семейств, как 

это было обнаружено Рибель и др. (Riebel et al., 2013), тем, что в качестве 

кофермента для своих реакций они могут в равной степени использовать и 

НАДФН, и НАДН (табл. 3, третий столбик). Тогда как все остальные 

ферменты флавин-содержащих монооксигеназ B класса в качестве 

кофермента способны эффективно использовать НАДФН, но не НАДН. 

Также, если белки FMO-A (принадлежит семейству FMO типа IIa – рис. 18, 

19), FMO-B, FMO-C и FMO-D (принадлежат семейству FMO типа IIс – рис. 

18) проявляют каталитическую активность, сходную с классическими FMO 

(FMO I типа) – они способны окислять гетероатомы (S или N), и не 

эффективны в реакции окисления Байера-Виллигера. То белки FMO-E, FMO-

F, FMO-G (принадлежат семейству FMO типа IIb – рис. 18, 19) катализируют 

и окисление гетероатомов S/N и реакцию окисления Байера-Виллигера, 

демонстрируя, тем самым, активность сходную с белками подкласса BVMO I 

типа (табл. 3, второй столбик).  

Таким образом, белки FMO типа IIb являются новыми НАДН 

зависимыми монооксигеназами Байер-Виллигера (Riebel et al., 2013). Что 
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делает их интересным объектом для исследования биокатализа: они способны 

осуществлять те же реакции, что и белки BVMO I типа, но, за счёт 

использования более дешевого в выделении, чем НАДФН и, содержавшегося 

в более высокой концентрации в клетках кофермента НАДН, их 

использование и применение в биокатализе более эффективно (Riebel et al., 

2013; Riebel et al., 2014). 

 

Таблица 3. Свойства групп белков суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ B 

класса 

 

группа Реакция коэнзим

ы 

участие в 

процессах 

таксоны 

YUCCA окислительное 

декарбоксилировани

е 

НАДФН 
биосинтез 

ауксина 

наземные 

растения 

YUC-подобные 

FMO 
– – – бактерии 

цианобактериальны

е FMO 

– 
– – 

цианобактери

и 

FMO типа IIa окисление S/N НАДН or 

НАДФН 
– бактерии 

FMO типа IIc окисление S/N НАДН or 

НАДФН 
– бактерии 

FMO типа IIb окисление  

Байер-Виллигера;  

окисление S/N 

НАДН or 

НАДФН – 

растения, 

грибы, 

бактерии 

 FMO I типа окисление S/N НАДФН 

детоксикация 

организма 

растения, 

животные, 

простейшие, 

бактерии 

NMO гидроксилирование 

N 

НАДФН биосинтез 

сидерофоров* 

грибы, 

бактерии 

BVMO I типа окисление  

Байер-Виллигера;  

окисление S/N 

НАДФН метаболизм 

нетипичных 

источников 

углерода; 

синтез 

токсинов, 

антибиотиков и 

противораковы

х соединений. 

грибы, 

простейшие 

бактерии 

 

*сидерофоры – секретируемые бактериями или грибами низкомолекулярные 

вещества, транспортирующие в клетку железо (Olucha, Lamb, 2011). 
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Для оценки устойчивости топологии филогенетических деревьев 

суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ B класса мы 

дополнительно к программе IQ-TREE (рис. 18) использовали программы 

RAxML (Приложение: рисунок П2А) и mrBayes (Приложение: рисунок П2Б). 

На рис. 20 показаны кладограммы трёх деревьев белков суперсемейства 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса, построенных с помощью трёх 

программ: IQ-TREE (рис. 18), RaxML и mrBayes. Топология дерева RAxML 

практически не отличается от топологии дерева, построенного программой IQ-

TREE (рис. 20). Небольшое различие есть только в позициях кластеров 

 

 

 

Рисунок 20. Упрощенные кладограммы филогенетических деревьев белков 

суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ класса B, построенные с помощью 

трёх программ: IQ-TREE (филогенетическое дерево на рис. 18), RaxML 

(филогенетическое дерево в Приложении: рисунок П2А) (обе используют для 

реконструкции филогении метод максимального правдоподобия) и mrBayes 

(филогенетическое дерево в Приложении: рисунок П2Б) (использует байесовский метод). 

Зелёным цветом текста выделен кластер YUCCA, синим - кластер FMO типа IIb.  

* - длинные ветви, предшествующие соответствующим кластерам (длину этих ветвей см. 

на филогенетических деревьях - рис. 18, в Приложении: рисунки П2А и П2Б). Красной 

линией на схеме выделена тетрафуркация в схеме филогенетического дерева, 

реконструированного методом mrBayes  

 

цианобактериальных FMO и YUC-подобных FMO: в дереве, построенном IQ-

TREE, ближайшим к кластеру YUCCA оказался кластер YUC-подобных FMO, 

оба эти кластера дивергировали от общего предка с кластером 

цианобактериальных FMO, напротив, на дереве, полученном при помощи 
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RaxML, ближайшей к YUCCA оказался кластер цианобактериальных FMO, 

оба эти кластера дивергировали от общего предка с кластером YUC-подобных 

FMO (рис. 20). В свою очередь, топология дерева флавин-содержащих 

монооксигеназ класса B, реконструированного программой mrBayes, 

значительно отличается от таковой для деревьев IQ-TREE и RAxML. На 

дереве mrBayes наиболее близкими к YUCCA оказались кластеры 

цианобактериальных FMO и FMO типа IIb (рис. 20). Кроме этого, филогения 

mrBayes разрешается только частично: на дереве наблюдается прикорневая 

тетрафуркация, в которую вовлечены все основные кластеры белков флавин-

содержащих монооксигеназ B класса (тетрафуркация выделена красной 

линией на кладограмме дерева mrBayes - рис. 20). 

 

4.2.1.2 Сравнительный анализ функциональных сайтов и доменов белков 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса 

 

Мы провели сравнительный анализ белковых последовательностей по 

трём мотивам функциональных сайтов (ФАД-связывающий, FMO сайт и 

НАДФН-связывающий) во всех 10-ти группах белков, выделенных нами на 

филогенетическом дереве флавин-содержащих монооксигеназ B класса: 

YUCCA, YUC-подобные FMO, цианобактериальные FMO, FMO типа IIa, FMO 

типа IIb, FMO типа IIc, NMO, FMO I типа, BVMO и флавин-содержащие 

монооксигеназы G класса (рис. 18). На рисунке 4 показано расположение 

ФАД-связывающего, FMO и НАДФН-связывающего мотивов в 

последовательности флавин-содержащей монооксигеназы из семейства 

YUCCA (абсолютные позиции мотивов приведены на рисунке для 

последовательности YUCCA2 (AT4G13260) A. thaliana (Schlaich, 2007). На 

рисунке 21 показаны консенсусы этих трёх мотивов в формате LOGO (Crooks 

et al., 2004) для 10-ти вышеперечисленных групп последовательностей. 
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Консервативные мотивы 

сайтов 

ФАД-

связывающий 

мотив 

FMO мотив НАДФН-

связывающий 

мотив 

Консервативные сайты в FMO 
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Рисунок 21 – Распределение и выравнивание ключевых функциональных сайтов у белков 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса. В данной таблице, соответственно, в 2-4 

столбцах показаны консенсусы трёх мотивов белков флавин-содержащих монооксигеназ 

B класса: FMO-связывающего, FMO и НАДН-связывающего сайтов. Позиции для трёх 

представленных в таблице сайтов (ФАД-связывающего, FMO мотива и НАДФН-

связывающего) в последовательностях FMO показаны, на примере белка AT4G13260 A. 

thaliana YUCCA2, см. на рис. 4 
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Рассматриваемые группы оказались однородными по 

последовательностям представленных в них мотивов за исключением NMO и 

флавин-содержащих монооксигеназ G класса (рис. 21).  

Так, у NMO в районе расположения FMO сайта обнаруживается лишь 

один консервативный гистидин (xxxxxxHxxxx) (рис. 21, третий столбец). 

Тогда как у белков флавин-содержащих монооксигеназ G класса сайт FMO 

отсутствует полностью (рис. 21, третий столбец). Как видно из рисунка 21 

(столбец 2), ФАД-связывающий мотив у последовательностей всех 

рассматриваемых групп белков, кроме FMO типа IIc и NMO, является 

сходным и содержит три высококонсервативных глицина (G). У FMO типа IIc 

третий глицин часто заменяется на аланин (A), тогда как у NMO в 

большинстве случаев наблюдается замена третьего глицина на аспарагин (N).  

Для FMO мотива (рис. 21, столбец 3) в последовательностях групп 

YUCCA, YUC-подобных FMO, цианобактериальных FMO, FMO типа IIa, 

FMO типа IIc и FMO типа I характерен консенсус FxGxxxHxxx(Y/F)(K/R) в 

предпоследней позиции которого преобладает тирозин (Y). Для BVMO в этом 

мотиве предпоследний символ представлен консервативным триптофаном 

(W).  

Для последовательностей FMO типа IIb характерен консенсус FMO 

сайта: FxGxxxHxxx(H/y/f)P. Предпоследний символ этого мотива у 70% 

последовательностей представлен гистидином (H), однако у остальных 30% 

его заменяют тирозин (Y) или фенилаланин (F). Тогда как у остальных групп 

подкласса FMO (FMO I типа, FMO IIa типа, FMO типа IIc, 

цианобактериальные FMO, YUC-подобных FMO, YUCCA) в этой позиции 

находятся как раз только тирозин (Y) или фенилаланин (F). Тогда как гистидин 

(H) на этой позиции во всех остальных группах FMO, помимо FMO типа IIb, 

встречается лишь у двух последовательностей – в кластере FMO I типа (рис. 

21, столбец 3). В последней позиции FMO мотива у белков группы FMO типа 

IIb расположен пролин (P), напротив у остальных групп FMO на этой позиции 

находятся лизин (K) либо аргинин (R). 
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Что касается мотива НАДФН-связывающего сайта (рис. 21, столбец 4), 

то для ферментов YUCCA, FMO типа IIc и флавин-содержащих монооксигеназ 

G класса характерны все три консервативных глицина (G) расположенные на 

первой, третьей и пятой позициях в этом мотиве. Хотя, у белков YUC-

подобных FMO, FMO типа IIa, FMO типа IIb, NMO и FMO I типа третий 

глицин часто заменяется на аланин (A).  

Наконец для групп цианобактериальных FMO и BVMO характерно 

наличие высококонсервативного аланина в последней позиции (рис. 21, 

столбец 4). В белках FMO типа IIb вместо второго консервативного глицина в 

75% случаев встречается N - аспарагин: тогда как в других девяти 

исследованных группах белков эта аминокислота (N - аспарагин) на этой 

позиции не встречается ни одного раза. Аминокислоты НАДФН-

связывающего мотива в группе FMO I типа аналогичны таковым в группах 

FMO типа IIa, FMO типа IIc, цианобактериальных FMO, YUC-подобных FMO, 

YUCCA (рис. 21, столбец 4).  

Таким образом, в консенсусах FMO и НАДФН-связывающего мотивов 

большинства белков кластера FMO типа IIb имеются аминокислоты, 

нехарактерные для белков FMO типа IIa и FMO типа IIc (как и для всех 

остальных белков подкласса FMO) (рис. 21).  

Отметим, что последовательность FMO мотива в белке GAQ82387.1 K. 

nitens, относящегося к группе FMO типа IIb, на предпоследней позиции имеет 

аминокислоту H, которая также наблюдается в этой позиции у белка FMO-F 

R. jostii RHA1 (рис. 22) (Riebel et al., 2013). 

Мы провели сравнительный анализ консервативных доменов трёх групп 

белков:  

1) FMO типа IIb;  

2) FMO-подобные белки, включающие FMO I типа, FMO типа IIa, FMO 

типа IIc, цианобактериальные FMO, YUC-подобные FMO и YUCCA  

3) BVMO (рис. 22).  
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Белки YUCCA, YUC-подобных FMO, цианобактериальных FMO, FMO 

типа IIa, FMO типа IIc и FMO I типа были объединены нами в одну общую 

группу FMO-подобных белков, так как между последовательностями этих 

групп имеются лишь небольшие различия в их консервативных сайтах (см. 

рис. 21). Группы белков суперсемейства флавин-содержащих монооксигеназ 

G класса и NMO в данном сравнительном анализе не рассматриваются, так как 

состав их консервативных сайтов значительно отличается от остальных 

рассматриваемых групп белков (главное, что в обеих этих группах белков 

отсутствует FMO сайт). 
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Рисунок 22 – Сравнение консервативных доменов трёх групп белков: (1) FMO типа IIb; 

(2) FMO-подобных белков (YUCCA, YUC-подобные FMO, цианобактериальные FMO, 

FMO типа IIa, FMO типа IIc, FMO I типа) и (3) BVMO. Сокращения на рисунке: C. 

crocatus –– бактерия Chondromyces crocatus; S. hofmannii – цианобактерия Scytonema 

hofmannii; P. antarcticum – гриб Penicillium antarcticum; G. obscurus – бактерия 

Geodermatophilus obscurus 

 

Поиск консервативных доменов в базе данных CDD для 

последовательностей белков подклассов FMO/BVMO (это белки, 

принадлежащие к трем рассматриваемым группам FMO типа IIb, FMO-

подобных белков и BVMO) выявил один консервативный домен CzcO 

(accession COG2072), присутствовавший во всех последовательностях. Этот 

домен находится в центральной части белков, занимая от 65 до 98% их 

последовательности (рис. 22). В свою очередь, программа hhsearch в этом 
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районе последовательностей идентифицирует домен Pfam PF00743.19 (FMO-

подобные белки, E-value <1e-30). 

Из рисунка 22 видно, что последовательности FMO типа IIb имеют N-

терминальный район длиной около 160 a.o., который отсутствует у остальных 

белков FMO I типа, FMO типа IIa, FMO типа IIc, YUC-подобных FMO, 

YUCCA, цианобактериальных FMO и BVMO. Однако этот район 

присутствует во всех последовательностях FMO типа IIb.  

Анализ, проведённый с помощью программы CD-search (порог E-value 

по умолчанию 0.01) в отдельных последовательностях, позволил обнаружить 

сходство данной области (1-160 а.о.) у последовательности GAQ82387.1 K. 

nitens с ещё двумя доменами: Snoal2 (SnoaL-подобный домен, идентификатор 

домена – pfam12680, E-value = 1.70e-04) и фактор РНК-полимеразы сигма-70 

(идентификатор домена PRK08241, E-value = 9.67e-04) (рис. 22). Домен Snoal2 

(pfam12680) также был обнаружен (с E-value = 4.21e-03) в последовательности 

FMO-F R. jostii RHA1 (рис. 22). Выявленный в вышеназванных 

последовательностях домен Snoal2 характерен для суперсемейства белков 

NTF2-like. NTF2-like суперсемейство представляет собой универсальную 

группу белков, имеющих общий тип укладки (Eberhardt et al., 2013). Белки 

NTF2-like можно в широком смысле разделить на две функциональные 

категории: ферментативно активные (поликетид циклаза SnoaL, 

сциталондегидратаза и др.) и не обладающие ферментативной активностью 

(связывающие лиганд) белки. Низкое сходство последовательностей FMO 

типа IIb с известными доменами этого семейства, однако, не позволяет с 

уверенностью судить об возможной функции соответствующего района 

белков (1-160 а.о. белков FMO типа IIb). Поиск по CDD не выявил сходства с 

какими-либо известными доменами на этом участке в последовательностях 

FMO-E и FMO-G R. jostii RHA1. Но при низком уровне сходства с доменами 

Snoal2 последовательностей других белков FMO типа IIb (см. на рис. 22 

последовательности GAQ82387.1 K. nitens и FMO-F R. jostii RHA1), отсутствие 
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такой гомологии у белков FMO-E и FMO-G R. jostii RHA1 не вызывает 

удивления.  

Анализ отдельных последовательностей с помощью программы hhblits 

(E-value по умолчанию 0.1) в базе данных Pfam дал аналогичные результаты. 

Для последовательностей FMO-F и GAQ82387.1 были идентифицированы 

субдомены семейства Pfam PF13577.6, другое его название SnoaL_4 (E-values 

0.19 и 0.00061 для каждого из этих двух белков, соответственно). Этот тип 

домена, как и Snoal2, относится к суперсемейству NTF2-like. Для 

последовательностей FMO-E и FMO-G известные домены, также, как и при 

поиске по CD, не были обнаружены.  

Для выяснения функции этого фрагмента (1-160 а.о.) мы использовали 

поиск известных доменов Pfam при множественном выравнивании уже всех 

рассматриваемых белков FMO типа IIb с помощью программы Hhsearch. 

Наибольшее покрытие (позиции 35-112 а.о.) было обнаружено для доменов 

PF02982.14 (Scytalone_dh; E-value = 0.00041) и PF02136.20 (NTF2; E-value = 

0.00049). Все эти домены, как Snoal2 и SnoaL_4, относятся к суперсемейству 

NTF2-подобных доменов.  

Таким образом, последовательности FMO типа IIb отличаются от FMO-

подобных последовательностей наличием дополнительного домена на их N-

конце, который, вероятно, принадлежит NTF2-подобному суперсемейству. 

 

4.2.1.3 Представленность последовательностей, гомологичных FMO 

типа IIb, в основных таксонах 

Чтобы лучше понять распространенность в организмах из разных 

таксонов белков FMO типа IIb, FMO-подобных белков (YUCCA, YUC-

подобные FMO, цианобактериальные FMO, FMO типа IIa и FMO типа IIc, 

FMO I типа) и BVMO мы провели поиск гомологов белков вышеуказанных 

трёх групп среди основных таксонов про- и эукариот.  

В таблице 4 показана представленность обнаруженных гомологов 

белков FMO типа IIb, FMO-подобных белков и BVMO в основных таксонах, с 
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учётом уровня их (гомологов) сходства с выбранными в качестве поисковых 

запросов белками (см. подпись к табл. 4). 

 

Таблица 4 – Представленность гомологов трех групп белков в основных таксонах в 

зависимости от уровня сходства (по базе данных NCBI) 

 

 Животные Грибы Растения Бактерии Археи 

 FMO типа IIb *       

0 — 1e-70** 0 419*** 4 1387 1 

1e-70 — 1e-40 0 80 0 2 0 

1e-40 — 1e-05 0 8 3 19 0 

все гомологи 0 507(285)**** 7(4) 1408(1041) 1(1) 

BVMO      

0 — 1e-70 8 918 1 3155 1 

1e-70 — 1e-40 4 3475 2 1090 9 

1e-40 — 1e-05 4 1198 1 1605 1 

все гомологи 16(6) 5591(549) 4(2) 5850(1656) 11(9) 

FMO-подобные 

белки из растений      

0 — 1e-70 0 0 512 0 0 

1e-70 — 1e-40 0 0 16 4 0 

1e-40 — 1e-05 2486 417 302 2052 0 

все гомологи 2486(409) 417(244) 831(106) 2056(1306) 0 

FMO-подобные 

белки из бактерии      

0 — 1e-70 0 0 0 329 0 

1e-70 — 1e-40 2 0 612 537 0 

1e-40 — 1e-05 2917 1305 993 8660 0 

все гомологи 2919(187) 1305(433) 1605(114) 9526(837) 0 

 

Обозначения: * FMO типа IIb: гомологи белка WP_019017022.1 бактерии H. lutea; BVMO: 

гомологи белка WP_012947985.1 бактерии G. obscurus; FMO-подобные белки из растений: 

гомологи белка XP_002312911.2 растения P. trichocarpa; FMO-подобные белки из 

бактерий: гомологи белка WP_054213635.1 бактерии A. bacterium OK074. **Интервалы 

оценок сходства (E-value) для PHI-BLAST гомологов; строка «Все гомологи» 

подразумевает количество гомологов, распознанных с E-value в интервале от 0 до 1e-05. 

***Число распознанных с помощью PHI-BLAST гомологов. ****В скобках приведено 

число видов, в которых распознаны гомологи. 

 

Анализируя базу данных NCBI, мы обнаружили, что белки группы FMO 

типа IIb, гомологичные белкам FMO-E, FMO-F, FMO-G R. jostii RHA1, широко 

распространены в таких таксонах как бактерии и грибы. Кроме того, они 

обнаруживаются у отдельных видов архей (Natronomonas moolapensis, 
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Halorubrum depositum), простейших (Sphaeroforma arctica JP610, Symbiodinium 

microadriaticum, Fragilariopsis cylindrus CCMP1102 – гомологи простейших не 

представлены в табл. 4, по ним проводился отдельный поиск) и зелёных 

растений (Klebsormidiophyceae: K. nitens; печёночные (маршанциевые) мхи: M. 

polymorpha; плауновидные: S. moellendorffii), но отсутствуют у таких 

таксонов, как настоящие мхи (Бриофиты), папоротники и семенные растения 

(табл. 4, 5).  

Как отмечено выше по тексту, белки групп FMO типа IIb, также как 

белки BVMO широко распространены среди бактерий и грибов, но 

практически отсутствуют у архей, растений и животных (белки FMO типа IIb 

у животных вообще отсутствуют). Тогда как FMO-подобные белки оказались 

широко распространенными во всех исследованных таксонах, за исключением 

архей. Степень сходства между последовательностями бактерий и грибов 

значительно выше внутри групп FMO типа IIb и BVMO, по сравнению с 

таковой в группе FMO-подобных белков. Это хорошо видно при сравнении 

результатов поисков гомологов бактериальных последовательностей среди 

белков грибов в рассматриваемых в таблице группах белков. Так, например, 

значительное количество близких гомологов к бактериальным 

последовательностям среди последовательностей грибов в нашем 

исследовании было обнаружено в интервале значений E-value от 0 до 1e-70 для 

групп белков FMO типа IIb (419) и BVMO (918), но никаких близких 

гомологов белков бактерий среди последовательностей грибов не было 

обнаружено в группе FMO-подобных белков в интервале значений E-value от 

0 до 1e-40 (табл. 4, столбец 4). 
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4.2.1.4 Анализ выборки суперсемейства флавин-содержащих 

монооксигеназ класса B, включающей последовательности 

транскриптомов растений 

 

Для более полной идентификации последовательностей суперсемейства 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса в растительных организмах, мы 

расширили выборку белков флавин-содержащих монооксигеназ B класса 

(class_B_FMO_proteins) за счёт добавления гомологичных им 

последовательностей из транскриптомных проектов: 1KP [The 1000 plants 

genomes. Доступной онлайн: https://sites.google.com/a/ualberta.ca/onekp/ 

(accessed on 24 July 2020) (Leebens-Mack et al., 2019) и Green Algal Tree of Life 

[Green algal transcriptomes for phylogenetics and comparative genomics. 

Доступной онлайн: 

https://figshare.com/articles/Green_algal_transcriptomes_for_phylogenetics_and_c

omparative_genomics/1604778 (accessed on 24 July 2020) (Cooper, Delwiche, 

2016) (выборка class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic).  

Филогенетическое дерево флавин-содержащих монооксигеназ B класса 

для этой выборки, построенное с помощью программы IQ-TREE, показано на 

рисунке 23. Это дерево содержит все основные группы последовательностей 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса, которые мы выделили выше по 

тексту на рисунке 18, также, как и белки флавин-содержащих монооксигеназ 

G класса выступающие в качестве внешней группы.  
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Рисунок 23. Филогения флавин-содержащих монооксигеназ B класса 

(class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic), включающая, как последовательности белков 

из полногеномных данных, так и последовательности из транскриптомных сборок, 

реконструированная методом максимального правдоподобия (программа IQ-TREE). В 

качестве внешней группы взяты белки флавин-содержащих монооксигеназ класса G. На 

дереве подписаны некоторые белки, важные для идентификации кластеров: FMO-A – 

FMO-G из R. jostii RHA1; FMO-X из S. maltophilia (B2FLR2); GAQ82387.1 из K. nitens; 

белки YUCCA: YUCCA1 – YUCCA11 A. thaliana (идентификаторы генов из базы данных 

Plaza 2.5 для этих генов yucca приведены в подписи к рисунку 18). * - обозначены 

длинные ветви, предшествующие соответствующим кластерам. Шкала расстояний 

показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом с 

внутренними узлами дерева 

 

Кластер белков FMO типа IIb показан более подробно на рис. 24. В нем, 

кроме белков бактерий и грибов, представлены также белки красных 

водорослей (Rhodophyta), зелёных водорослей (Chlorophyta), Харофитовых 

водорослей (Charophyta: семейство Klebsormidiaceae), а также основных 

таксонов наземных растений (настоящие мхи, печеночные мхи, 

антоцеротовидные мхи, плауны, папоротники, хвойные и семенные растения: 

как однодольные, так и двудольные). Отметим, что предки современных 
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наземных растений и Харофитовые водоросли, содержащие семейство 

Klebsormidiaceae, тесно связаны между собой в эволюции (Yue et al., 2014; 

Wang et al., 2014). 

 

 

Рисунок 24. Фрагмент филогенетического дерева 

class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic (полноразмерные белки + транслируемые 

транскриптомные последовательности) рис. 23, включающий только кластер FMO типа 

IIb. Обозначения аналогичны таковым на рис. 23. Три последовательности белков, 

отмеченные значком #, взяты из исследования Рибель и др. (Riebel et al., 2013); ## – 

последовательности, взятые из БД 1000 plant genomes (Matasci et al., 2014) и ### – из БД 

The Green Algal Tree of Life project (Cooper, Delwiche, 2016) 

 

Чтобы оценить надежность филогении для расширенного набора 

последовательностей флавин-содержащих монооксигеназ B класса, мы 

дополнительно оценили филогенетические деревья, реконструированные 

программами RaxML (Приложение: рисунок П3А) и mrBayes (Приложение: 

рисунок П3Б). Стоит отметить, что набор кластеров белков и принадлежность 

последовательностей к кластерам на филогенетических деревьях, 

построенных по выборке class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic (рис.23; 

Приложение: рисунки П3А, П2Б), не изменились по сравнению с 

филогенетическим деревом исходной выборки class_B_FMO_proteins, 

включавшей только белковые последовательности (рис. 18; Приложение: 

рисунки П2А, П2Б). Сравнение этих деревьев (Приложение: рисунки П3А 

(RAxML), П3Б (mrBayes)) и дерева построенного с помощью программы IQ-

TREE (рис. 23) показало, что топологии деревьев, построенные по смешанной 
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выборке (белки + транслированные транскрипты) программами IQ-TREE и 

RaxML (их кладограммы показаны на рис. 25), не отличаются друг от друга. 

 

 

 

Рисунок 25. Упрощенные кладограммы филогенетических деревьев 

class_B_FMO_proteins_and_transcriptomic, построенные с помощью трёх программ: IQ-

TREE (филогенетическое дерево на рис. 23), RAxML (филогенетическое дерево в 

Приложении: рисунок П3А) (обе используют для реконструкции филогении метод 

максимального правдоподобия) и mrBayes (филогенетическое дерево в Приложении: 

рисунок П3Б) (использует байесовский метод). Зелёным цветом текста выделен кластер 

YUCCA, синим - кластер FMO типа IIb. * - обозначены длинные ветви, предшествующие 

соответствующим кластерам (длину этих ветвей см. на филогенетических деревьях - рис. 

23, и в Приложении: рисунки П3А и П3Б). Красной линией выделена трифуркация в 

кладограмме, реконструированной с помощью mrBayes 

 

Дерево, оцененное mrBayes, на самом деле имеет только одно различие 

в положении клад по отношению к деревьям IQ-TREE и RaxML, а именно, 

кластеры цианобактериальных FMO и YUC-подобных FMO меняют свое 

положение: в деревьях IQ-TREE и RaxML кластер цианобактериальных FMO 

наиболее близок к YUCCA, а кластер YUC-подобных FMO дивергирует от 

общего предка с двумя этими кладами, тогда как в дереве mrBayes белки YUC-

подобных FMO становятся наиболее близкими к YUCCA, а уже кластер 

цианобактериальных FMO дивергирует от общего предка с обоими этими 

кладами. Дерево, построенное mrBayes по смешанной выборке (белки + 

транслированные транскрипты) (рис. 23) также имеет неразрешенные узлы, 

как и дерево mrBayes, построенное только по белкам (рис. 18), поскольку оба 

дерева содержат базальную трифуркацию между /NMO/, / FMO типа IIb и 

FMO типа IIa / и /YUCCA/ – она обозначена красной линией на кладограмме 
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mrBayes (сравните кладограммы на рис. 20 – деревья, построенные по 

белковым выборкам и на рис. 25 – деревья, построенные по смешанным 

выборкам белков и транскриптов). 

На основании проведённого анализа филогении белков суперсемейства 

флавин-содержащих монооксигеназ B класса (рис. 18, 23) выявленная группа 

белков FMO типа IIb хорошо отделяется от других групп белков этого 

суперсемейства (в том числе и от других последовательностей FMO II типа: 

FMO типа IIa и FMO типа IIc). Это надежно подтверждается тремя 

различными программами реконструкции филогении (IQ-TREE, RAxML и 

mrBayes) для двух наборов последовательностей флавин-содержащих 

монооксигеназ B класса: (1) только белки (рис. 18, Приложение: рисунки П2А 

и П2Б) и (2) смешанная выборка белков и транслированных транскриптов 

(рис. 23, Приложение: рисунки П3А и П3Б).  

Также важно отметить, что наиболее близкими к белкам YUCCA в 

большинстве филогенетических деревьев оказались не белки FMO типа IIb, но 

белки YUC-подобных FMO, представленные у бактерий (β-протеобактерии, δ-

протеобактерии и Bacteroides) и цианобактериальные FMO, представленные 

соответственно цианобактериями (см. кладограммы филогенетических 

деревьев на рис. 20 и 25). За исключением филогенетического дерева, 

построенного программой mrBayes, по выборке включающей только 

последовательности белков (см. кладограмму class_B_FMO_proteins_mrBayes 

на рис. 20), где белки FMO типа IIb и цианобактериальных FMO, 

соответственно, наиболее близки к кластеру YUCCA. 

 

4.2.1.5 Представленность последовательностей, гомологичных FMO 

типа IIb, в таксонах транскриптомных проектов растений 

 

В таблице 5 представлены результаты идентификации гомологов K. 

nitens GAQ82387.1 и A. thaliana YUCCA2 AT4G13260 программой blastP в 

двух базах данных: базе 1000 plant genomes (1KP) – содержащей 
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транслируемые транскриптомные последовательности растений (Leebens-

Mack et al., 2019) и базе NCBI – содержащей белковые последовательности. 

 

Таблица 5 – Поиск гомологов двух последовательностей – K. nitens GAQ82387.1 (группа 

FMO типа IIb) и A. thaliana YUCCA2 AT4G13260 (группа YUCCA) – в двух базах данных: 

1000 plant genomes и NCBI 

 
Taxonomy Гомологи 

GAQ82387.1 в 

базе 1000 plant 

genomes (1KP) 

Гомологи 

GAQ82387.1 в 

базе NCBI 

Гомологи 

YUCCA в базе 

1000 plant 

genomes (1KP) 

Гомологи 

YUCCA в 

базе NCBI 

S
tr

ep
to

p
h

y
ta

 

S
tr

ep
to

p
h

y
ti

n
a 

E
m

b
ry

o
p

h
it

a 

Eudicots (596) 4(3) - 434(333) 1680(114) 
Monocots (104) 1(1) - 47(35) 444(26) 
Conifers (73) 1(1) - 4(4) - 
Cycadales (4) - - 2(2) - 
Leptosporangiate 

Monilophytes (65) 
90(33) - 25(19) - 

Eusporangiate 

Monilophytes (12) 
1(1) - - - 

Lycophytes (22) 5(4) 6(1) - 10(1) 
Hornworts (9) 9(5) - 3(3) - 
Liverworts (28) 17(9) 2(1) 10(10) 6(2) 
Bryophyta (41) 1(1) - 24(18) 6(1) 

Zygnemophyceae (5) - - - - 

Coleochaetophyceae (3) - - - - 

Charophyceae (1) - - - - 

Mesostigmatophyceae (1) - - - - 

Chlorokybophyceae (1) - - - - 

Kebsormidiophyceae (2) 2(2) 1(1) - - 

C
h

lo
ro

p
h

y
ta

 

Green algae* (152) 5(4) 1(1) - - 

 R
h

o
d

o
p
h

y
ta

 

Red algae (28) 3(3) - - - 

 

Обозначения: В столбце 1 – приведены названия таксонов согласно классификации NCBI 

(в скобках – число видов каждого таксона в БД 1000 plant genomes, а для таксона Green 

algae также и число видов в БД The Green Algal Tree of Life project – обозначено *). В 

столбцах 2-5 – число гомологичных последовательностей (в скобках – число видов, у 

которых обнаружены гомологи) 

 

Согласно анализу базы данных 1000 растительных геномов – 1KP (табл. 

5) – количество гомологов YUCCA (в качестве поискового запроса 
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использовалась последовательность AT4G13260.1 A. thaliana) оказалось более 

трехсот среди двудольных и более 40 среди однодольных растений по 

сравнению с лишь отдельными гомологами GAQ82387.1 (семейство FMO типа 

IIb) в этих двух таксонах с учетом того, что количество видов двудольных в 

базе 1KP почти 600 и однодольных более 100.  

Второй интересный результат заключается в том, что гомологи 

GAQ82387.1 из K. nitens обнаружены в отдельных транскриптомах 

водорослей, а именно в четырех транскриптомах низших водорослей 

(Chlorophyta), красных водорослей (Rhodophyta) и водорослей Streptophyta 

(только в семействе Klebsormidiophyceae). Однако у водорослей не был 

обнаружено каких-либо гомологов YUCCA как в базах данных 1KP, так и в 

NCBI.  

Относительно высокое содержание гомологов AT4G13260 (YUCCA) и 

GAQ82387.1 (FMO типа IIb) наблюдается в одном из двух таксонов 

папоротников Leptosporagiate monilophytes (табл. 5): гомологи AT4G13260 

присутствуют, соответственно, у 19 видов и гомологи GAQ82387.1 у 33 видов 

этого таксона из 65 видов, представленных в базе данных 1000 plant genomes.  

Большое количество гомологов обоих генов у папоротников и низших 

наземных растений вызывает вопрос о том, присутствуют ли гомологи этих 

двух генов одновременно в геноме одного и того же вида. Мы изучили этот 

вопрос и показали результаты в таблице 6. В этой таблице перечислены виды 

(столбец 1), у которых были идентифицированы гомологи обоих белков, как 

GAQ82387.1 (FMO типа IIb), так и AT4G13260 (YUCCA). 
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Таблица 6. Виды растений, для которых обнаружены как гомологи K. nitens GAQ82387.1, 

так и A. thaliana YUCCA2 AT4G13260 (в базе 1000 растительных (1KP) геномов). В 

столбцах 3 и 4 – число обнаруженных гомологов белков для каждого вида 

 
Идентификаторы вида в базе 1000 

растительных геномов таксон GAQ82387.1 YUCCA 

TVSH_201823_Bituminaria_bituminosa 

Core 

Eudicots/Бобовоцветные 1 2 

WWQZ_211706_Medinilla_magnifica 

Core 

Eudicots/Миртоцветные 1 1 

OCWZ_200432_Dioscorea_villosa Monocots/ Диоскорейные 1 2 

AFPO_201018_Blechnum_spicant 

Leptosporangiate 

Monilophytes 4 1 

BMJR_200209_Adiantum_tenerum 

Leptosporangiate 

Monilophytes 2 2 

DCDT_207190_Cheilanthes_arizonica 

Leptosporangiate 

Monilophytes 3 1 

FLTD_200266_Pteris_ensigormis 

Leptosporangiate 

Monilophytes 1 2 

GANB_201380_Cyathea_spinulosa 

Leptosporangiate 

Monilophytes 4 1 

KIIX_201108_Pilularia_globulifera 

Leptosporangiate 

Monilophytes 2 1 

KJZG_200972_Asplenium_platyneuron 

Leptosporangiate 

Monilophytes 5 1 

NDUV_201591_Vittaria_appalachiana 

Leptosporangiate 

Monilophytes 1 2 

NOKI_201577_Lindsaea_linearis 

Leptosporangiate 

Monilophytes 5 1 

PNZO_215202_Culcita_macrocarpa 

Leptosporangiate 

Monilophytes 1 1 

RICC_200988_Cystopteris_reevesiana 

Leptosporangiate 

Monilophytes 3 1 

UFJN_208949_Diplazium_wichurae 

Leptosporangiate 

Monilophytes 3 1 

UOMY_200602_Osmunda_sp. 

Leptosporangiate 

Monilophytes 1 1 

WQML_200900_Cryptogramma_ 

acrostichoides 

Leptosporangiate 

Monilophytes 1 2 

YLJA_207326_Polypodium_amorphum 

Leptosporangiate 

Monilophytes 2 1 

RXRQ_201835_Phaeoceros_carolinianus Hornworts 3 1 

TCBC_200001_Megaceros_vincentianus Hornworts 1 1 

HMHL_201008_Marchantia_paleacea Liverworts 2 1 

ILBQ_200700_Conocephalum_conicum Liverworts 2 1 

TXVB_207470_Lunularia_cruciata Liverworts 3 1 

RCBT_Sphagnum palustre moss 1 1 

  

Как видно из таблицы 6 гомологи AT4G13260 (YUCCA) и GAQ82387.1 

(по базе данных 1KP) одновременно представлены у трех видов печеночных 
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мхов, двух видов антероцеротовых мхов, одного вида настоящих мхов, 13 

видов лептоспорангиевых папоротников, одного вида однодольных и двух 

видов двудольных. Это согласуется с результатами анализа генома 

печеночного мха M. polymorpha (Bowman et al., 2017), свидетельствующими о 

существовании в этом геноме гомологов и FMO типа IIb и YUCCA. 

Полученные результаты наводят на мысль, что эти два семейства белков в 

соответствующих растениях выполняют различные функции. 

Кроме того, белки YUC-подобных FMO, представленные в бактериях (β-

протеобактерии, δ-протеобактерии и Bacteroides) и цианобактериальные FMO, 

представленные соответственно цианобактериями, но не белки FMO типа IIb 

оказались наиболее близкими к YUCCA в построенном филогенетическом 

дереве (см. кладограммы филогенетических деревьев на рис. 20 и 25).  

Наши исследования дают значительное количество аргументов в пользу 

гипотезы Юэ и др. (Yue et al., 2014) о происхождении ПБА(TAA/YUCCA) 

биосинтеза ауксина в результате ГП(ов) предковых генов ферментов 

ПБА(TAA/YUCCA): taa и yucca от нерастительных таксонов к НПОП 

наземных растений, и, в основном, они не согласуются с гипотезой о 

появлении этих белков уже у Харофитовых водорослей (Wang et al., 2014). 

Недавние проекты по секвенированию геномов Харофитов Penium 

Margaritaceum (Zygnematales) (Jiao et al., 2019) и Chara braunii (Jiao et al., 2019; 

Nishiyama et al., 2018), Nitella (Ke et al., 2015) поддерживают гипотезу Юэ и др. 

(Yue al., 2014) о происхождении TAA и YUCCA у наземных растений: ни TAA, 

ни YUCCA гомологи в этих геномах не идентифицированы.  

 

4.3 Обсуждение  

 

Согласно результатам нашего исследования, мы предположили 

горизонтальный перенос предковых генов для белков TAA и YUCCA из 

геномов нерастительных организмов (скорее всего бактерий) к НПОП 

наземных растений. ГПГ у многоклеточных эукариот часто обсуждается, но 
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все больше данных указывают на его широкое влияние на эволюцию и 

адаптацию наземных растений (Copley, Dhillon, 2002; Yue et al., 2012; Li et al., 

2012; Yang et al., 2013). Так, для примера, ген ilr2, регулирующий 

чувствительность к конъюгату ауксина и транспорт металлов в семействе 

горчицы Brassicaceae (Крестоцветные) и других цветковых растениях, как 

сообщается, был приобретен растениями у вирусов (Liu, et al., 2011; Chiba et 

al., 2011). Мозаичная природа Триптофан-зависимого ПБА(TAA/YUCCA) у 

наземных растений дает дополнительные доказательства важной роли 

латеральной генетической передачи в генерации и оптимизации 

эволюционных новшеств у эукариот (Huang, Gogarten, 2008; Yue et al., 2014). 

Положение клады FMO типа IIb варьирует, относительно других групп, 

на дереве флавин-содержащих монооксигеназ B класса в зависимости от 

метода реконструкции и набора последовательностей в выборке (рис. 20). На 

деревьях белковых последовательностей флавин-содержащих монооксигеназ 

B класса, построенных программами IQ-TREE (class_B_FMO_proteins_IQ-

TREE) и RAxML (class_B_FMO_proteins_RAxML), клада FMO типа IIb не 

является родственной для клады YUCCA. Тогда как сестринской, по 

отношению к кладе YUCCA, является клада YUC-подобных FMO (рис. 20). 

Однако на дереве, построенном программой mrBayes 

(class_B_FMO_proteins_mrBayes), ближайшими к YUCCA оказались белки 

FMO типа IIb и цианобактериальных FMO (рис. 20). К тому же реконструкция, 

проведённая программой mrBayes, не способна разрешить дерево полностью, 

в результате образуется тетрафуркация между основными кладами дерева 

(рис. 20). Расширение белковых выборок флавин-содержащих монооксигеназ 

B класса за счет дополнения их последовательностями из транскрипционных 

проектов привело к стабилизации клады FMO типа IIb на всех трех деревьях, 

построенных программами IQ-TREE, RAxML и mrBayes, в положении, 

указывающем на отсутствие близкого родства между этой кладой (FMO типа 

IIb) и кладой YUCCA (рис. 25). Уровень недоразрешения дерева, построенного 

программой mrBayes по белковой выборке (рис. 20), при переходе к дереву, 
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построенному по расширенной выборке (рис. 25), уменьшается: вместо 

тетрафуркации в первом случае (рис. 20), во втором (рис. 25) – в дереве 

наблюдается трифуркация, захватывающая и кладу FMO типа IIb.  

Одной из возможных причин этой неустойчивости филогении флавин-

содержащих монооксигеназ B класса является влияние трех длинных ветвей, 

ведущих к кластерам цианобактериальных FMO, NMO и FMO типа IIb (эти 

ветви выделены знаком «*» на филогенетических деревьях: рис. 18, 23; в 

Приложение: рисунки П2А, П2Б, П3А, П3Б; и на кладограммах всех этих 

деревьев: рис. 20, 25). Байесовский метод реконструкции филогении по 

данным Колашковски и др. (Kolaczkowski et al., 2009) более чувствителен к 

присутствию длинных ветвей в дереве, чем метод максимального 

правдоподобия (ML). Поэтому авторы этой статьи предлагают при 

значительном различии филогений, построенных Байесовским методом (в 

нашей работе это программа mrBayes) и ML (в нашей работе это программы 

IQ-TREE и RAxML), склоняться в пользу ML топологии.  

С другой стороны, для некоторых клад (например, YUC-подобных FMO) 

значения бутстреп поддержки ветвей довольно низкие, как для методов 

максимального правдоподобия (IQ-TREE и RAxML), так и для методов 

mrBayes. Например, недостаточна бутстреп поддержка, чтобы сделать 

заключение, что FMO типа IIb и цианобактериальные FMO группируются 

вместе на дереве, построенном по выборке, включающей только белки, 

(class_B_FMO_proteins) с помощью программы mrBayes (Приложение: 

рисунок П2Б). Тем не менее, высокая бутстреп поддержка получена для 

кластера FMO типа IIb, независимо от его положения на дереве (и метода 

реконструкции филогении). Таким образом, мы можем сделать вывод, что этот 

кластер хорошо отделен от других кластеров, но его положение на дереве в 

некоторых наших анализах не четко определяется. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ГЛАВЕ 4 

 

Исследование структуры, доменов и филогенетического положения 

белка KnTAA (kfl00051_0080/GAQ80308.1) K. nitens показало, что он, по 

филогенетическому положению, составу доменов (имеет EGF домен 

характерный для аллииназ, но отсутствующий у белков TAA) и трехмерной 

структуре скорее относится к аллииназам, чем к белкам TAA. Также белок 

KnTAA K. nitens имел аномальную длину для семейства TAA (более чем в два 

раза больше, чем белки TAA) и включал дополнительный N-концевой домен, 

гомологичный когензиновому белку SYN1. Полученные результаты 

поддерживают гипотезу Юэ с соавт. (Yue et al., 2014) о том, что белок TAA 

был приобретен первыми наземными растениями в результате ГПГ к ним от 

бактерий, но не гипотезу Ванг и др. (Wang et al., 2014) о более раннем 

приобретении TAA Харофитовыми водорослями также в результате ГПГ к 

ним от бактерий. Однако в последующей работе Романи (Romani, 2017) было 

определено, что аномально большая длина последовательности KnTAA, так и 

наличие в ней доменов дополнительных по сравнению с TAA белками, по-

видимому, является ошибкой сборки генома K. nitens, которую анализировали 

Ванг и др. (Wang et al., 2014). Также в статье Романи (Romani, 2017) было 

установлено, что домен EGF есть не только у аллииназ, но у белков TAA мхов 

и плаунов. Он предположил, что в дальнейшей эволюции растений EGF домен 

у белков TAA, по-видимому, был утрачен, так как в последовательностях TAA 

семенных растений он отсутствует.  

Вместе с тем не было выявлено гомологов KnTAA K. nitens при поиске 

в транскриптомах пяти других видов Харофитов (Mesostigma viride, 

Coleochaete orbicularis, Spirogyra pratensis, Nitella mirabilis и Chara brauni) (Ju 

et al., 2015; Nishiyama et al., 2018). Впоследствии Романи (Romani, 2017) 

предположил, что отсутствие транскриптов TAA у вышеперечисленных видов 

Харофитовых водорослей может быть связано и с тем, что ген, кодирующий 

TAA, может транскрибироваться только при определённых условиях и потому 
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не обнаруживаться в транскриптомах вышеперечисленных пяти видов 

Харофитов. Но пока отсутствие гомологов TAA1 в транскриптомах 

вышеперечисленных Харофитов поддерживает гипотезу Юэ и др. (Yue et al., 

2014), о том, что основной ПБА(TAA/YUCCA) появился у НПОП наземных 

растений.  

Также экспериментальные данные Аи и др. (Ai et al., 2018) показали 

неспособность рекомбинантного белка KnTAA из K. nitens (гомолог TAA и 

аллииназ) восстанавливать дефекты роста и развития у мутантных по гену taa 

растений A. thaliana при его сверхэкспрессии в таких мутантах. Таким 

образом, было подтверждено экспериментально наше предположение, что 

фермент KnTAA, гомологичный TAA, не является ферментом, действующим 

в ПБА(TAA/YUCCA) (Turnaev et al., 2015; Ai et al., 2018). 

В конечном итоге несмотря на то, что в исследовании Романи (Romani, 

2017) был выдвинут ряд контраргументов в отношении гипотезы Юэ и др. 

(Yue et al., 2014) о происхождении TAA у НПОП наземных растений, нами и 

рядом других исследователей эта гипотеза была подтверждена. 

Мы подробно изучили филогению флавин-содержащих монооксигеназ 

B класса с целью определения взаимосвязи между белками YUCCA наземных 

растений и GAQ82387.1 K. nitens (гомолог YUCCA). В результате, мы 

продемонстрировали, что группа белков, названная Рибель и др. (Riebel et al., 

2013) FMO II типа, делится на три группы, которые мы называли FMO типа 

IIa, FMO типа IIb и FMO типа IIc (Turnaev et al., 2020). Белки FMO типа IIb, 

которые также включают ранее описанные белки GAQ82387.1 из 

Харофитовой водоросли K. nitens (Wang et al., 2014) и белки FMO-E, -F, -G из 

бактерии R. jostii RHA1 (Riebel et al., 2013), значительно различаются 

аминокислотным составом своих сайтов, их доменами, представленностью в 

разных таксонах, и, вероятно, их функциями по сравнению с YUCCA. На 

основании проведённого сравнительного исследования структурных 

особенностей и филогении белков флавин-содержащих монооксигеназ класса 

B мы делаем вывод о том, что белки FMO типа IIb и YUCCA не являются 



121 
 

близкородственными. Это в большей степени поддерживает гипотезу Юэ и др. 

(Yue et al., 2014) о приобретении YUCCA первыми наземными растениями в 

результате ГПГ от бактерий к НПОП наземных растений, чем гипотезу Ванг и 

др. (Wang et al., 2014) о более раннем приобретении гена yucca Харофитовыми 

водорослями также в результате ГПГ от бактерий к НПОП Харофитовых 

водорослей и наземных растений. 

В результате наши данные поддерживают гипотезу Юэ и др. (Yue et al., 

2014) о появлении ПБА(TAA/YUCCA) (ферменты TAA-YUCCA) у НПОП 

всех наземных растений. 

Дупликации генов TAA-подобных белков происходят, также, как это 

показано для белков ПБТ, совместно с образованием крупных таксонов 

растений или после их образования, но не до образования крупных таксонов. 

Однако для белков YUCCA такая картина эволюции наблюдается лишь 

до появления эуфилофит (папоротниковые и семенные растения). Тогда как у 

эуфилофит дупликации белков YUCCA иногда происходят и до образования 

крупных таксонов, в результате, получившиеся паралоги фермента 

присутствуют в нескольких крупных таксонах. 
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ГЛАВА 5. АНАЛИЗ ЧИСЛА КОПИЙ ГЕНОВ ФЕРМЕНТОВ ПУТИ 

БИОСИНТЕЗА АУКСИНА 

5.1 Количественный анализ числа гомологов генов ферментов 

TAA/YUCCA у растений 

 

Чтобы лучше понять какую роль в эволюции организмов растений играют 

процессы дупликации ферментов пути биосинтеза ауксина из триптофана (TAA 

и YUCCA) нами было проведено исследование распределения числа копий генов 

ферментов этого пути в геномах видов растений, принадлежащих к разным 

таксонам. Для сравнения мы приводим также распределение генов ферментов 

ПБТ. Для того, чтобы распределение было по возможности более полным мы 

использовали данные только из полногеномных проектов, представленных в БД 

Plaza 2.5 (Van Bel et al., 2012). Поиск гомологов ферментов проводился с 

помощью программы BLASTP. В качестве поисковых запросов для поиска 

гомологов ферментов ПБA были взяты все паралоги ферментов этого пути у A. 

thaliana. Для выявления гомологов фермента у исследуемых организмов 

проводился реципрокный поиск по всем паралогам фермента A. thaliana для 

каждого фермента ПБА отдельно. Для более точного определения ортологов 

ферментов ПБА в разных оранизмах мы построили филогенетические деревья 

методом FASTTREE. На построенных деревьях ортологи определялись на 

основе кластеризации ферментов из разных организмов. В таблице 7 показана 

представленность ортологов ферментов ПБA в разных таксонах. Порядок 

ферментов в таблице (слева-направо) соответствует их последовательности в 

ПБA (рис. 3).  
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Таблица 7. Наличие гомологов ферментов синтеза ауксина (столбцы) в геномах растений 

(строки). 

семейства 

белков 

 

  

вид 

таксон 

A
S

A
 

A
S

B
 

P
A

T
 

P
A

I 

IG
P

S
 

T
S

A
 

T
S

B
 

T
A

A
 

          

YUCCA 

Y
U

C
C

A
1

,4
 

Y
U

C
C

A
2

,6
 

Y
U

C
C

A
 

3
,5

,7
-9

 

Y
U

C
C

A
1

0
,1

1
 

Lotus japonicus двудольные 1 1 1 2 2e-50 1 2 2 1 1 1 1 

Medicago 

truncatula 

двудольные 4 7e-91 
1 1 1 3e-111 2 3 1 2 2 1 

Glycine max двудольные 4 3 1 2 2 2 3 6 4 8 6 5 

Malus domestica двудольные 9 3 5 - 3 4 5 4 - - 1 9 

Fragaria vesca двудольные 2 1 5 2 2e-59 4 2 3 1 2 2 2 

Manihot 

esculenta 

двудольные 2 
2 1 1 2 2 2 2 2 4 4 4 

Ricinus 

communis 

двудольные 2 
1 2 1 1 1 1 2 1 2 2 4 

Populus 

trichocarpa 

двудольные 2 
2 2 2 1 2 2 2 2 2 3 4 

Arabidopsis 

thaliana 

двудольные 3 
6 1 3 2 2 2 3 2 2 5 2 

Arabidopsis 
lyrata 

двудольные 3 
2 5 1 3 2 2 3 2 2 5 2 

Carica papaya двудольные 2 1 2 4e-88 2 2 1 2 1 2 2 2 

Theobroma 

cacao 

двудольные 2 
1 1 1 4 1 1 2 1 2 2 3 

Vitis vinifera двудольные 2 1 2 1 1 1 1 3 1 3 1 3 

Oryza sativa spp 
japonica 

однодольные 
2 2 1 1 2 5 1 2 2 4 2 3 

Brachypodium 
distarhion 

однодольные 
2 1 1 1 2 5 1 2 2 3 3 4 

Sorghum bicolor однодольные 1 1 1 2 3 2 1 3 - 4 2 3 

Zea mays однодольные 3 5 1 2 2 6 2 4 1 3 4 2 

Selaginella 
moellendorffii 

плауны 
1 1 1 1 4e-55 1 9e-152 2 3 

Physcomitrella 

patens 

мхи 
2 2 1 1 1 1 4 4 6 

Ostreococcus 

lucimarinus 

зел. водоросли 

(Chlorophyta) 
1 1 1 1 1 1 1 - - 

Ostreococcus 

tauri 

зел. водоросли 

(Chlorophyta) 
1 1 1 1 1 1 1 - - 

Micromonas sp. 

RCC299 

зел. водоросли 

(Chlorophyta) 
1 1 1 1 1 1 1 - - 

Volvox carteri 
зел. водоросли 

(Chlorophyta) 
1 1 1 1 1 1 1 - - 

Chlamidomonas 
reinhardtii 

зел. водоросли 
(Chlorophyta) 

- 1 1 1 1 1 1 - - 

 

Обозначения: Первый столбец таблицы – виды растений; второй – таксоны, к которым 

принадлежат растения; 3-14 столбцы – ферменты ПБА. Черным цветом текста выделены 

названия ферментов ПБТ, зелёным – ферментов ПБА(TAA/YUCCA). Для YUCCA в таблице 

отдельно представлены данные для 4-х его основных подсемейств белков – 11-14 столбцы. 

Цифры в ячейках – это число гомологов фермента, выявленное при анализе полных геномов 

(цифрами выделенными жирным шрифтом показано присутствие в геноме 3-х или более 
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генов гомологов фермента; для YUCCA, соответственно, цифры для гомологов выделены 

жирным шрифтом, когда суммарное число гомологов фермента на геном по всем его 

подсемействам суммарно составляет 3-и или более гомолога). Числами в таблице, 

записанными в экспоненциальном виде, представлены значения уровней сходства (E-value) 

последовательности соответствующего фермента A. thaliana с ближайшим к ней гомологом, 

выявленного только среди EST последовательностей, в случаях, когда не было выявлено 

гомологов этого фермента среди полногеномных данных. Прочерк обозначает отсутствие 

гомологов данного белкового семейства как среди последовательностей белков, 

представленных в полногеномных данных, так и в библиотеках EST 

 

В случае, когда в геномных последовательностях растений не удавалось 

обнаружить ни одного гомолога соответствующего фермента, для этих геномов 

проводился дополнительный поиск гомологов в библиотеках EST с помощью 

программы BLASTP (в таблице 7 в таких случаях мы приводим не число 

распознанных гомологов, но уровень сходства белковой последовательности 

соответствующего фермента с ближайшим к ней EST-гомологом – значения 

уровня сходства приведены в таблице в экспоненциальном виде). В качестве 

поискового запроса в этом случае выбирался один из гомологов (паралогов) 

соответствующего фермента ПБA A. thaliana. Принадлежность обнаруженных в 

библиотеках EST гомологов искомого фермента определялась также, как и при 

поиске гомологов ПБA среди белковых последовательностей БД Plaza 2.5, как 

описано выше. 

Из таблицы 7 можно сделать вывод, что у зелёных водорослей 

(Chlorophyta) все ферменты ПБТ представлены только одной копией гена. У 

наземных растений количество гомологов ПБТ варьирует от одного гомолога до 

9 (ASA – Malus domestica). При этом не прослеживается очевидной 

закономерности от вида к виду наземных растений, какие гены ПБТ 

дуплицированы, а какие нет. Стоит отметить, что гомологи ферментов ПБТ – 

биосинтеза триптофана из хоризмата (табл. 7) – присутствуют у всех 

исследованных видов водорослей (за исключением фермента ASA у 

Chlamidomonas reinhardtii) и у наземных растений, что соответствует 

общепринятым представлениям об универсальности ПБТ у бактерий, грибов 

и растений (Dosselaere, Vanderleyden, 2001; Braus, 1991; Maeda, Dudareva, 
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2012). Не обнаружение в одном случае гомологов ASA ни в полногеномных 

данных, ни среди EST последовательностей зеленой водоросли C. reinhardtii, 

по-видимому, объясняется неполнотой секвенирования генома. 

Универсальность ферментов ПБТ у растений согласуется с представлениями 

о вертикальной эволюции растений (Pires, Dolan, 2012). 

Однако, ферменты TAA и YUCCA в отличии от ферментов ПБТ 

обнаруживаются, при поиске в полногеномных проектах, представленных в БД 

Plaza 2.5 (Van Bel et al., 2012), только у наземных растений, в то время как у 

водорослей они отсутствуют как в полногеномных, так и в EST данных. 

В ПБА (TAA/YUCCA) число гомологов TAA варьирует от 2 до 6 (6 

гомологов у G. max) на геном и число гомологов YUCCA от 4 (Lotus japonicus) 

до 23 (Glycine max). Что касается представленности различных подсемейств 

YUCCA в геномах цветковых растений, для большинства таксонов характерны 

наличие ферментов, относящихся к четырем основным подсемействам: (1) 

YUCCA1, 4; (2) YUCCA2, 6; (3) YUCCA3, 5, 7-9 и (4) YUCCA10, 11 (табл. 7). 

Однако, для некоторых видов, представители отдельных подсемейств YUCCA 

не были нами обнаружены ни в полногеномных данных, ни в библиотеках EST. 

Так не было выявлено гомологов в подсемействах YUCCA1, 4 и YUCCA2, 6 у 

двудольного M. domestica и белков подсемейства YUCCA1, 4 у однодольного S. 

bicolor. Этот результат является достаточно неожиданным, поскольку 

результаты экспериментов по нокаутам генов yucca A. thaliana, O. sativa и 

некоторых других видах растений показывают, что у мутантов-нокаутов по всем 

генам какого-либо из основных подсемейств yucca наблюдаются значительные 

отклонениям в росте и развитии растения (табл. 9). Следовательно, этот вопрос 

нуждается в дальнейшем детальном изучении.  

Можно отметить, что в ряде случаев наличие в крупном таксоне 

нескольких паралогов какого-то из ферментов наблюдается только у 

представителей отдельных порядков, семейств, родов. Так у двудольных на 

уровне всего таксона есть только один ген asb (табл. 7), но в роде Резуховидки: у 

A. thaliana есть 6 паралогов этого гена и у Arabidopsis lyrata - 2 паралога (табл. 7; 
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рис. 10). В некоторых случаях лишь у одного вида есть несколько специфичных 

для него паралогов фермента, то есть соответствующие дупликации и 

дивергенции генов произошли уже в ходе эволюции этого растения. Так белок 

PAI у A. thaliana представлен 3-мя паралогами, тогда как у его ближайшего 

родственника A. lyrata фермент PAI представлен только одним геном (табл. 7; 

рис. 12). Также у Z. mays есть 5, характерных именно для этого растения, 

паралогов белка ASB (табл. 7; рис. 10). Тогда как у других видов однодольных в 

этом кластере есть: у O. sativa – 2 паралога ASB и у S. bicolor и Brachypodium 

distarhion только по одному гену asb. 

В связи с тем, что дупликации генов, произошедшие после образования 

в эволюции таксона, приводят к появлению гомологов, которые присутствуют 

только у части организмов таксонов, мы в таблице 8 при подсчете гомологов 

учитывали только гомологи характерные для большей части видов таксона 

(имеющиеся более чем у 90% из исследованных нами видов в таксоне). 

 

Таблица 8. Количество гомологов ферментов биосинтеза ауксина, характерное для более 

чем 90% исследованных нами видов в крупном таксоне растений 

 

taxon\enzyme ASA ASB PAT PAI IGPS TSA TSB TAA YUCCA 

двудольные 2 1 1 1 1 1 1 2 
4 

однодольные 2 1 1 2 3 3 1 3 

плауны 1 1 1 1 1 1 1 2 3 

мхи 2 2 1 1 1 1 4 4 6 

зеленые 

водоросли 

1 1 1 1 1 1 1 - - 

 

Черным цветом текста в таблице (столбцы 2-8) выделены ферменты ПБТ, зелёным 

(столбцы 9-10) ферменты ПБА (TAA/YUCCA). Жирным шрифтом выделено количество 

паралогов фермента ≥ 3. 

  

Таким образом, в таблице учтены только те гомологи, которые возникли в 

эволюции в результате дивергенций ферментов произошедших до 

возникновения крупных таксонов или совместно с их возникновением, и не 

учитывались гомологи, возникшие в результате дивергенций ферментов на 

более поздних стадиях эволюции таксона (наблюдаемые только у части видов 
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таксона). Число гомологов фермента YUCCA для однодольных и двудольных 

в таблице указано в объединённой ячейке, так как каждая из 4-х групп 

гомологов (подсемейств) этого фермента одновременно включает 

представителей и однодольных, и двудольных (табл. 8).  

Как можно видеть из таблиц 7 и 8 у водорослей дупликации генов ПБТ 

отсутствуют: все ферменты представлены одним геном. И только у наземных 

растений, начиная со мхов, некоторые из генов ПБТ (asa и asb) уже 

дуплицированы. Если рассматривать только дупликации, охватывающие 

более 90% видов в каждом рассматриваемом в нашем исследовании таксоне 

(табл. 8), то у мхов двумя гомологичными генами представлены белки ASA и 

ASB; у однодольных двумя-тремя генами-паралогами представлены 

ферменты ASA, PAI, IGPS и TSA, хотя у двудольных из ферментов ПБТ только 

ASA представлен двумя паралогами. Тогда как остальные ферменты ПБТ 

двудольных представлены только одной копией гена. Напротив, ферменты 

ТАТА и YUCCA у наземных растений всегда дуплицированы (табл. 8). В ПБА 

(TAA/YUCCA) у мха P. patens TAA представлен четырьмя паралогами и 

YUCCA – шестью паралогами (табл. 7). У плауна S. moellendorffii TAA 

представлен двумя паралогами, а YUCCA – тремя. В свою очередь, у 

однодольных TAA представлен тремя паралогами, и двумя паралогами у 

двудольных. Тогда как YUCCA представлен четырьмя паралогами как у 

однодольных, так и у двудольных. 

Таким образом, проведенный выше анализ позволяет сделать вывод, что 

для генов taa и yucca характерно наличие значительно большего числа 

дупликаций по сравнению с генами ПБТ у наземных растений. 

Чтобы количественно оценить уровень дупликаций генов ПБА 

(TAA/YUCCA) мы на рисунке 26 приводим график среднего количества 

гомологов генов этого пути в крупных таксонах растений. Для сравнения на 

графике также показаны соответствующие средние числа гомологов генов 

ПБТ. Среднее количество генов в таксоне рассчитывалось исходя из данных о 

количестве генов в геномах растений данного таксона (табл. 7). 
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Рисунок 26. Распределение количества генов-гомологов ферментов ПБА в геномах 

различных таксонов растений. Названия ферментов биосинтеза ауксина расположены в 

верхней части графика. По оси Y отложено число гомологов фермента на геном в среднем 

для растений таксона. На столбиках отложены квантили: вниз от вершины столбика 

первый квантиль Q10.25 и вверх третий квантиль Q30.75 

 

Среднее число гомологов ферментов ПБТ 1-2, за исключением числа 

гомологов ASA у двудольных – 2.8, гомологов TSA у однодольных – 4.5 и 

гомологов TSB у мха – 4 (рис. 26). Таким образом, количественный анализ 

гомологов ферментов ПБТ в геномах растений показывает, что в ходе 

эволюции растений происходило умеренное увеличение числа гомологов 

ферментов ПБТ: каждый фермент представлен только одной копией гена у 

зелёных водорослей и в среднем 1-4 копиями гена у наземных растений (рис. 

26). 

Среднее число гомологов ферментов TAA остаётся стабильным от мхов 

до двудольных от 2-х до 4-х гомологов на геном. Оно несколько выше, чем в 

среднем для ферментов ПБТ за исключением числа гомологов TSB у мхов: у 

них есть по 4 гомолога как TSB, так и TAA; TSA у однодольных: у них 4.5 
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гомолога TSB и 2.7 гомолога TAA; а также ASA у двудольных: у них по 2.8 

гомологов как ASA, так и TAA (рис. 26). 

Возникает вопрос, какое преимущество для растений в увеличении 

числа гомологов (паралогов) ферментов TAA? Чтобы разобраться в этом 

вопросе рассмотрим функции паралогов TAA. Функциональный анализ taa1, 

tar1, tar2 A. thaliana, проведённый с помощью различных комбинаций 

нокаутных мутаций этих генов (Stepanova et al., 2008), показал, что одиночные 

нокаутные мутанты по гену taa1, хотя и демонстрируют измененную реакцию 

на тень и устойчивы к этилену и NPA, но не показывают резких дефектов 

развития при нормальных условиях роста. Выпадение функции tar1 не влияет 

на рост и развитие растения (Stepanova et al., 2008). Двойная нокаутная 

мутация taa1/tar2 вызывает значительные дефекты в росте растений и 

развитии их органов: у них резко нарушается развитие сосудов и цветоносов, 

и они полностью стерильны (Stepanova et al., 2008). При этом для развития 

эмбриона важны все три гена taa1, tar1 и tar2. В работе Степанова и др. 

(Stepanova et al., 2008) было показано, что, например, в проростках tar1 

экспрессируется на очень низком уровне (более чем в 500 раз меньше, чем 

taa1). tar1 экспрессируется на незначительном уровне по сравнению с taa1 и 

tar2 в различных тканях, за исключением стручка. В стручке уровень 

транскриптов tar1 составляет более половины от уровня taa1 и в 10 раз 

меньше, чем уровень tar2 (Poulet, Kriechbaumer, 2017). Паралогичные гены 

tar1, tar2 и taa1 произошли в ходе двух дупликаций. Сначала у НПОП 

двудольных произошла дупликация предкового гена taa на два паралога tar2 

и taa1/tar1. Затем у предков рода Резуховидка произошла дупликация гена 

taa1/tar1 на паралоги taa1 и tar1 (рис. 17, Приложение: рисунок П1). То есть 

для всех двудольных характерны два паралога taa1/tar1 и tar2, но у видов рода 

Резуховидка уже 3 паралога taa1, tar1 и tar2. Исходя из информации о 

функциях известных паралогов TAA-подобных генов A. thaliana (одиночные 

мутанты по taa1 или tar2 не имеют проявлений в развитии) можно 

предположить, что функции этих двух паралогов у двудольных 
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перекрываются (Cheng et al., 2006, Stepanova et al., 2008). Таким образом, оба 

эти паралога taa1 и tar2 обеспечивают базальный синтез триптофана. Стоит 

отметить, что для TAA не наблюдается увеличения уровня паралогизации при 

переходе от мхов и плаунов к семенным растениям. 

Гены yucca характеризуются наибольшим числом гомологов на геном по 

сравнению со всеми остальными ферментами ПБА: их примерно в 1.5 раза 

больше у мхов (6 гомологов YUCCA) и плаунов (3 гомолога YUCCA), 

примерно в 2.3 раза больше у однодольных (10.5 гомологов на геном в 

среднем) и примерно в 3.5 раза больше у двудольных (9.7 гомологов YUCCA 

на геном в среднем) (рис. 26). Как уже отмечалось выше, больше всего 

представителей фермента YUCCA оказалось у G. max - 23 гомолога на геном.  

Из тенденции к росту числа гомологов генов ферментов ПБA в ходе 

эволюции растений выпадает только снижение числа ферментов у плауна S. 

moellendorffii по сравнению со мхом P. patens как для трёх ферментов ПБТ 

(ASA, ASB и TSB – таб. 6, рис. 26), так и для ферментов TAA и YUCCA (таб. 

6, рис. 26). Это может быть связано с редукционным характером эволюции 

плаунов (Zimmermann, 1951). 

Высокий уровень дупликации генов yucca в ходе эволюции растений по 

сравнению со степенью дупликации других ферментов ПБА (рис. 26) 

вызывает вопрос: какие адаптивные преимущества получают растения, от 

значительного числа гомологов (паралогов) фермента YUCCA? Лучше всего 

исследованы функции белков YUCCA у A. thaliana. В геноме A. thaliana 

идентифицировано 11 паралогов yucca разделенных на четыре подсемейства: 

(1) yucca3, 5, 7-9; (2) yucca1, 4; (3) yucca2, 6 и (4) yucca10, 11. Мутанты по 

какому-либо одному из этих 11 генов не имеют фенотипических проявлений, 

так как отсутствие функций одного члена подсемейства компенсируется 

активностью других его членов (Cheng et al., 2006, Stepanova et al., 2008). В то 

же время у нокаутных мутантов по парам генов yucca, в случаях, если эти пары 

генов принадлежат к одному подсемейству yucca, наблюдаются значительные 

отклонения в развитии различных органов и тканей на разных стадиях 
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развития растения. При этом у растений A. thaliana с нокаутными мутациями 

по паре генов yucca из разных подсемейств не наблюдается заметных 

фенотипических эффектов, так как функцию недостающего гена выполняет 

другой ген из того же подсемейства. То есть белки YUCCA каждого из 4 

подсемейств обладают уникальными для данного подсемейства функциями, 

тогда как функции белков внутри каждого из четырех подсемейств в 

значительной степени перекрываются между собой в результате чего эффект 

нокаутных мутаций по одиночным генам подсемейства компенсируется за 

счёт работы других его генов. В то же время нужно отметить, что у некоторых 

других растений гены подсемейства yucca, представленные у A. thaliana двумя 

и более паралогами, могут быть представлены только одним геном. Так у P. 

hybrida (семейство паслёновые) подсемейство yucca1,4 представлено одним 

геном floozy (Cheng et al., 2006; Gallavotti et al. 2008; Abu-Zaitoon et al., 2014) 

нокаутный мутант по которому обладает фенотипическими аномалиями, т.е. у 

него не находится паралога для компенсации мутации (Tobena-Santamaria et 

al., 2002). Фенотипические проявления имеют также одиночные мутанты у 

кукурузы (Z. mays) и риса (O. sativa) (Yamamoto et al., 2007, Gallavotti et al. 

2008), хотя связь с отсутствием паралогов в этом подсемействе у риса не 

очевидна, так как подсемейство yucca1,4 содержит два паралога (Os:yucca1 и 

Os:yucca4).  

В таблице 9 представлена, описанная в научной литературе, информация 

по функциям генов yucca. Из таблицы 9 можно видеть, что белки подсемейства 

yucca1,4 (гены yucca1,4 у A. thaliana и floozy у P. hybrida, в таб. 8) 

контролируют эмбриогенез и развитие семени. Но эти функции белков 

подсемейства YUCCA1, 4 в значительной степени перекрываются с 

функциями белков подсемейства YUCCA10, 11, так что только у нокаутного 

мутанта yucca1-,4-,10-,11- наблюдаются кардинальные нарушения развития 

семени – в результате у этих мутантов не развивается базальная часть 

эмбриона (Cheng, 2007). Отметим, что в то время, как белки подсемейства 

YUCCA10, 11 экспрессируются и функционируют только на ранних этапах 
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эмбрионального развития и в семени, белки подсемейства YUCCA1, 4 

участвуют ещё и в контроле формирования органов растения на более поздних 

стадиях его развития: формирование сосудистой ткани, и цветов. Белки 

подсемейства YUCCA2, 6 требуются для образования сосудистой ткани и 

цветов, развития стебля, а также для развития корня. Так, биосинтезирующие 

ауксин двойные мутанты yucca1 yucca4, тройные yucca1 yucca2 yucca4 и 

четверные yucca1 yucca2 yucca4 yucca6 дают постепенно усиливающееся 

нарушение образования жилок листа. Это предполагает, что для их 

формирования требуется пороговое количество ауксина, производимого 

локально флавин-содержащими монооксигеназами YUCCA (Cheng et al., 

2006). Например, yucca2 и yucca6 являются основными генами yucca, 

экспрессирующимися во время развития пыльцы (Cecchetti et al., 2008; 

Cecchetti et al., 2017; Cheng et al., 2006). У двойных мутантов yucca2 yucca6 не 

развиваются функциональная зрелая пыльца, но другие процессы развития у 

мутантов практически неотличимы от таковых у растений дикого типа 

(Cecchetti et al., 2008; Cecchetti et al., 2017; Cheng et al., 2006). Двойные мутанты 

yucca1 yucca4 резуховидки не способны формировать третичные жилки в 

листьях и формируют прерывистые жилки в цветках (Cheng et al., 2006). Также 

эти мутанты yucca1 yucca4 образуют меньше цветочных органов (Zhao, 2018). 

Четверные мутанты yucca1 yucca2 yucca4 yucca6 производят булавовидные 

соцветия (Zhao, 2018). Yucca1, yucca2, yucca4 и yucca6 являются основными 

генами yucca, экспрессируемыми в примордиях листьев (Cheng et al., 2007). 

Гены yucca3, yucca5, yucca7, yucca8 и yucca9 экспрессируются в корнях, 

а инактивация этих пяти генов yucca приводит к развитию коротких и 

агравитропных корней (Cheng et al., 2007). Однако в подсемействе yucca3, 5, 

7-9 функции не всех паралогов, насколько это можно определить по данным 

мутационного анализа, взаимозаменяемы внутри подсемейства. Так белки 

YUCCA 3, 5, 7 участвуют в контроле развития корня, тогда как два других 

представителя этого подсемейства белки YUCCA 8 и 9 A. thaliana кроме этого 

ещё индуцируются при ранении, то есть участвуют в стрессовом ответе (табл. 
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9). Таким образом, мутационный анализ генов семейства yucca у A. thaliana 

показывает, что все 11 генов этого семейства у A. thaliana являются 

функциональными.  

 

Таблица 9. Функции гомологов (паралогов) YUCCA у некоторых видов 

покрытосеменных на основе анализа нокаутных мутантов 

 

Имя гена acc. номер 

белка 

Функции Ссылки 

At:yuc1 At4g32540 Вовлечён в эмбриогенез и развитие 

проростков; необходим для развития 

органов цветков, листьев и сосудистых 

тканей; предположительно отвечает за 

биосинтез ауксина в побегах. 

Cheng et al., 2007; 

Zhao, 2001, 2018 

Os:yucca1 BAG97267.1 Экспрессируется в верхушке колеоптиля, 

верхушках листьев, корнях и тканях 

сосудов; антисмысловой вариант 

вызывает кардинальные аномалии роста и 

развития корней, стеблей и листьев. 

Yamamoto, 2007 

Zm:spi1 ACI43575.1 Мутант Spi1 лишен латеральных органов, 

имеет значительно уменьшенное 

количество колосков, а сформированные 

соцветия в конечном итоге лишены 

цветковых органов. 

Gallavotti et al., 

2008 

At:yuc4 At5g11320 Имеет две каталитически активные 

изоформы, yuc4a и yuc4b; участвует в 

эмбриогенезе и развитии проростков; 

необходим для развития органов цветков, 

листьев и сосудистых тканей; 

предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. 

Cheng et al., 2006, 

2007; Zhao, 2018 

Petunia:floo

zy(fzy) 

AAK74069.1 Экспрессируется в молодых листьях и 

прицветниках и в развивающихся цветках; 

мутант петунии по гену floozy отличается 

в образовании зачатков органов цветка в 

трех крайних мутовках цветка и одним из 

двух прицветников у основания цветка – 

т.о., он заблокирован на ранней стадии 

развития; кроме того, не формирует 

вторичных жилок на листьях и 

прицветниках и демонстрирует 

уменьшенное верхушечное 

доминирование в соцветии. 

Tobena-

Santamaria, 2002 

At:yuc2 At4g13260 Необходим для формирования органов 

цветков, листьев и сосудистых тканей; 

предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. 

Cheng et al., 2006, 

2007; Cecchetti et 

al., 2008; Cecchetti 

et al., 2017; Zhao, 

2018 
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Продолжение таблицы 9 

Имя гена acc. номер 

белка 
Функции Ссылки 

At:yuc6 At5g25620 Необходим для формирования органов 

цветков, листьев и сосудистых тканей; 

предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. 

Cheng et al., 2006, 

2007; Cecchetti et 

al., 2008; Cecchetti 

et al., 2017; Zhao, 

2018 

Os:yucca4 BAB32703 Антисмысловой вариант гена вызывает 

аномалии роста и развития стебля. 

Yamamoto, 2007 

At:yuc3 At1g04610 Предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. Отвечает за биосинтез 

ауксина в корнях. 

Won, 2011; Cheng 

et al., 2007; Chen 

et al., 2014 

At:yuc5 At5g43890 Предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. Отвечает за биосинтез 

ауксина в корнях. 

Woodward, 2005; 

Cheng et al., 2007; 

Chen et al., 2014 

At:yuc7 At2g33230 Предположительно отвечает за биосинтез 

ауксина в побегах. Отвечает за биосинтез 

ауксина в корнях. 

Won, 2011; Cheng 

et al., 2007; Chen 

et al., 2014 

At:yuc8 At4g04610 Отвечает за биосинтез ауксина в корнях; 

подобно yuc9, индуцируется ранением; 

предполагаемый ген стресса. 

Won, 2011; 

Hentrich et al., 

2013; Cheng et al., 

2007; Chen et al., 

2014 

At:yuc9 At1g04180 Отвечает за биосинтез ауксина в корнях; 

подобно yuc8, индуцируется ранением; 

предполагаемый ген стресса. 

Won, 2011; 

Hentrich et al., 

2013; Cheng et al., 

2007; Chen et al., 

2014  

At:yuc10 At1g48910 Играет важную роль на ранних стадиях 

развития семян. 

Cheng et al., 2007 

At:yuc11 At1g21430 Играет важную роль на ранних стадиях 

развития семян. 

Cheng et al., 2007 

Os:yucca11 Os12G08780 Экспрессия ограничивается тканью 

эндосперма. 

Abu-Zaitoon, 2012 
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5.2 Положительная корреляция между числом гомологов ряда 

ферментов пути биосинтеза триптофана и сложностью организмов 

растений 

 

Исследование Вогель и Хортией (Vogel, Chortia, 2006) 36 видов, из 

различных таксонов эукариот, показало, что экспансия 194 белковых семейств 

(оценка проводилась по изменению общего числа белковых доменов в каждом 

семействе) из 1 219 исследованных ими семейств положительно коррелирует 

с ростом числа клеточных типов.  

Поэтому, если функции триптофана как субстрата для синтеза 

регуляторных низкомолекулярных соединений существенны для растений, 

можно предположить, что увеличение числа гомологов ферментов ПБТ, т. е. 

сложности этого пути, будет коррелировать с увеличением сложности 

растений в процессе их эволюции. 

Наиболее используемым показателем сложности организмов является 

количество типов клеток (подраздел 1.5 «Дупликации генов и эволюция 

сложности живых организмов» 1 главы «Обзор литературы»). Однако число 

клеточных типов оценено для ограниченного круга организмов. В работе Ланг 

и др. (Lang et al., 2010) была выявлена положительная достоверная корреляция 

между числом генов (белков), ассоциированных с транскрипцией (БАТ) и 

числом клеточных типов для ряда организмов, представляющих различные 

крупные таксоны. В связи с чем, в качестве показателя сложности организмов 

растений, мы использовали долю генов БАТ среди всех белок-кодирующих 

генов организма (FБАТ). Этот показатель был взят нами для оценки сложности 

организмов, так как он доступен для более широкого круга организмов и более 

точно определяется, чем число клеточных типов.  
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Таблица 10 – Зависимость числа гомологов ПБТ для каждого из ферментов ПБТ от 

параметра FБАТ  

 

семейство белков r p 

ASA 
0.56 0.0025* 

ASB 
0.69 0.031* 

PAT 
0.29 0.27 

PAI 
0.79 0.0033* 

IGPS 
0.59 0.015* 

TSA 
0.43 0.094 

TSB 
0.38 0.15 

В таблице представлены коэффициенты корреляции (r) и уровни статистической 

значимости (p) для этих двух параметров. * - достоверные значения (p <0.05). Значение FБАТ 

для расчета взаимосвязи было взято из статьи Ланг и др. (Lang at al., 2010). 

 

Исходя из этого мы провели анализ зависимости между сложностью 

организации растений (FБАТ) и числом гомологов генов ПБТ в геномах 24-х 

видов растений, принадлежащих разным таксонам, с помощью программы 

statistica 8.0. Проведенный анализ выявил статистически значимую 

положительную корреляцию между сложностью организмов растений (FБАТ) и 

числом гомологов для 4-х из 7 белков ферментов ПБТ: ASA (p=0.0025), ASB 

(p=0.031), PAI (p=0.0033), IGPS (p=0.015) (табл. 10). 

Также выявлена значимая положительная корреляция между 

параметром FБАТ и суммарным числом гомологов всех ферментов пути 

биосинтеза триптофана растений (r=0.77; p<0.0005, рис. 27). 
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Рисунок 27. График зависимости числа гомологов ферментов пути биосинтеза 

триптофана от доли генов БАТ в геномах растений, FБАТ. По оси Х отложено значение 

параметра FБАТ (выраженное в %). По оси Y отложено суммарное число гомологов по 

всем ферментам ПБТ. Коэффициент корреляции и уровень его значимости для 

зависимости приведены на графике 

 

На графике (рис. 27) Зеленые водоросли отдела Chlorophyta 

представлены тремя видами одноклеточных зелёных водорослей С. reinhardtii, 

Ostreococcus lucimarinus, Ostreococcus tauti и одним видом колониальных 

водорослей Volvox carteri. V. carteri образуют большие, сферические колонии, 

состоящие из 2-6 тысяч хламиномонадо-подобных клеток (Lee, 2005). У этих 

4-х, представленных в исследовании, видов водорослей доля БАТ среди всех 

белок-кодирующих генов составляет от 2 до 3 % и каждый из ферментов ПБТ 

в их геномах представлен одной копией гена, то есть у каждого из этих видов 

7 ферментов ПБТ представлены 7-ю генами, как это видно на графике. У 

плауна S. moellendorffii доля БАТ составляет 4.5% и ферменты ПБТ у этого 



138 
 

вида представлены тоже 7 генами (то есть каждый фермент представлен 1 

копией гена). У мха P. patens доля БАТ составляет 5% и все ферменты ПБТ у 

него представлены уже 12 паралогами (в среднем для пути 1.71 копии гена на 

фермент). У однодольных доля БАТ составляет от 5 до 6.8% и число всех 

паралогов ферментов ПБТ у них варьирует от 14 до 21 гена (в среднем от 2 до 

3 копий гена на фермент). И у двудольных доля БАТ меняется от 3.8 до 8.5% 

и число всех паралогов ферментов ПБТ у них составляет от 9 до 18 (в среднем 

от 1.29 до 2.57 копий гена на фермент). Из чего можно сделать вывод о 

функциональной связи между уровнем дупликаций генов ферментов 

биосинтеза триптофана и усложнением организмов растений в ходе эволюции. 

 

5.3 Обсуждение 

Для того чтобы понять адаптивный смысл дупликаций ферментов ПБТ 

рассмотрим описанные в научной литературе функции гомологов (паралогов) 

ферментов этого пути. Функции паралогов хорошо выявляются в фенотипе в 

результате нокаутных мутаций генов-паралогов у растений в зависимости от 

разных состояний среды. Например, у A. thaliana ген asa2 экспрессируется на 

конститутивном базальном уровне, а уровень экспрессии его паралога asa1 в 

десять раз выше и может дополнительно повышаться в ответ на ранение или 

инфицирование бактериальными патогенами (Niyogi, Fink, 1992). Аналогично 

гены asа1 Ruta graveolens и oasa2 O. sativa japonica экспрессируются 

конститутивно, а гены asа2 R. graveolens и oasa1 O. sativa индуцируются 

ранением растения или в ответ на патогены (Bohlmann et al., 1995; Tozawa et 

al., 2001). Это предполагает участие второго паралога ASA2/OASA1 в 

защитном ответе растения. Ген, кодирующий TSB2 у A. thaliana, продуцирует 

только 10 % мРНК триптофан синтазы β в тканях листа, экспрессируется 

конститутивно на базальном уровне и необходим для роста растения при 

недостатке освещения. Его паралог, ген, кодирующий TSB1, экспрессирует 90 

% всей мРНК триптофан синтазы β, но лишь при ярком освещении, напротив, 

его экспрессия подавляется недостатком освещения (Last et al., 1991). Т.е. ген 
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tsb1 обеспечивает работу фермента TSB на высоком уровне при нормальном 

дневном ярком освещении. В условиях же значительного недостатка света 

работает только ген tsb2, обеспечивая работу фермента и, соответственно, 

синтез триптофана на низком минимальном уровне. 

Таким образом, исходя из известных функций паралогов ASA и TSB у 

семенных растений, можно предположить, что один из паралогов обычно 

обеспечивает базальный уровень синтеза триптофана в оптимальной 

ситуации, а другой паралог (либо несколько паралогов) его синтез в 

экстренных ситуациях. 

Выход растений из водной среды на сушу сопровождался резким 

увеличением изменчивости параметров среды. Растения приспосабливались к 

новым условиям за счет усложнения их морфологии: увеличения количества 

тканей (появление корней; листьев; развитого стебля; новых тканей; 

позволивших освоить сушу папоротникам, хвощам, плаунам; переход от спор 

к семенам – у семенных папоротников (ископаемых растений), позволивший 

растениям оторваться от экосистем с высокой влажностью; появления тканей 

цветов и плодов у покрытосеменных растений) и усложнения молекулярно-

генетических систем растений. Это усложнение морфологии позволило 

растениям занимать в процессе эволюции все большее число экологических 

ниш, а также освоить ниши со значительными колебаниями условий (жара – 

холод, дожди – засуха и т.д.). Это обстоятельство может объяснить 

выявленные нами положительные корреляции между долей генов БАТ (мерой 

сложности организма) и числом гомологов ферментов синтеза триптофана как 

для всего ПБТ в целом, так и для трех (ASA/ASB, PAI и IGPS) из шести его 

ферментов в частности, так как триптофан служит источником для синтеза 

ауксина – ключевого гормона, регулирующего развитие растений. 

На графике (рис. 27) привлекает внимание выпадение плаунов (S. 

moellendorffii) из общей тенденции к росту уровня дупликации генов 

ферментов ПБТ в ходе эволюции. Так у плауна, так же как у Зеленых 

водорослей, все ферменты ПБТ представлены одной копией гена. Тогда как у 
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мха (P. patens) ряд ферментов ПБТ дуплицировано: ASA представлено 2 

паралогами, ASB – 2 паралогами и TSB – 4 паралогами (табл. 7). Хотя мхи 

появились в эволюции раньше, чем плауны. Сначала в эволюции наземных 

растений произошла дивергенция на мохообразные и сосудистые растения. 

Сосудистые растения появились ~410 миллионов лет назад, затем распались 

на несколько линий, из которых сохранились только две: эуфиллофиты 

(папоротники и семенные растения) и плауновидные или ликофиты (Banks et 

al., 2011). Плауны появились в эволюции при дивергенции общих предков 

сосудистых растений на плауновидные, а также папоротники и семенные 

растения (Spencer et al., 2020). Это может быть объяснено редукционным 

характером эволюции плаунов. Предполагается, что плауновидные 

(ликофиты) возникли путем редукции из более сложного состояния 

предшественника, в результате процесса эволюционной редукции 

(Zimmermann, 1951). Так, плауны рода Selaginella обладают чрезвычайно 

маленькими геномами (гаплоидный геном 84-110 Mb) (Little et al., 2007). Тогда 

как, например, размер генома мха P. patens (~487 Mb) (Cove et al., 2015). 

 

5.4 Заключение по главе 5 

 

Выявлена статистически значимая положительная связь (p=0.0005) 

между параметром FБАТ (долей генов, ассоциированных с транскрипцией по 

отношению к числу всех белок-кодирующих генов в геноме), 

рассматриваемым как мера сложности организма, и числом всех гомологов 

ферментов в ПБТ у растений. Также были выявлены статистически значимые 

положительные корреляции между FБАТ и числом гомологов четырёх из семи 

белков ферментов ПБТ: ASA (p=0.0025), ASB (p=0.031), PAI (p=0.0033), IGPS 

(p=0.015). Эти корреляции могут быть связаны с адаптациями растений в ответ 

на резкое усложнение условий среды при выходе растений из воды на сушу и 

её дальнейшем освоении, выражающимися, как в усложнении организмов 
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(усложнение морфологии, числа тканей), так и в соответствующем 

усложнении регуляции биосинтеза триптофана. 

В ходе исследования распространённости гомологов ПБА было выявлено, 

что гомологи ферментов ПБТ (ASA, ASB, PAT, PAI, IGPS, TSA и TSB) есть во 

всех исследованных организмах (исключение составляет отсутствие ASA у 

Chlamidomonas reinhardtii – вероятно по причине недосеквенирования генома). 

Тогда как гомологи ферментов TAA и YUCCA есть у всех исследованных 

наземных растений начиная со мхов и плаунов, но отсутствуют у зелёных 

водорослей (Chlorophyta). 

Количественный анализ числа гомологов ферментов ПБА у растений 

показал, что все ферменты ПБТ у зелёных водорослей (Chlorophyta) 

представлены одним гомологом, но у наземных растений происходит умеренная 

мультипликация (паралогизация) некоторых ферментов этого пути (1 - 4.5 

гомолога в среднем на геном для таксонов расиений). 

При этом число гомологов TAA достигает 4-х уже у мхов и остаётся 

стабильным в дальнейшей эволюции наземных растений (2-4 гомолога на геном). 

Тогда как число гомологов YUCCA кардинально увеличивается в ходе эволюции 

наземных растений (6 гомологов для мхов, 3 – для плаунов и 10.5 и 9.7 гомологов 

на геном у однодольных и двудольных, соответственно). Что, вероятно, связано 

с тем, что осуществляемая ферментами YUCCA последняя реакция ПБА 

превращение пировиноградной кислоты (ИПК) в ауксин (ИУК) является 

лимитирующим звеном этого пути (Zhao et al., 2001). Значительное число 

гомологов (паралогов) фермента с различной регуляцией может быть 

эффективно только для лимитирующего звена биохимического пути. 

Анализ известных функций паралогов ферментов ПБА показал, что в 

результате паралогизация генов пути биосинтеза триптофана (ПБТ) и ТАА 

один паралог/паралоги обеспечивает базальные уровни ауксина, а другой 

(другие) паралог (паралоги) участвует(ют) в реакции организма в целом на 

экстремальные или оптимальные средовые ситуации. То есть эти ферменты 

обеспечивают изменение синтеза ауксина на уровне всего организма в ответ 
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на изменения окружающей обстановки. Таким образом, они отвечают за рост, 

жизнедеятельность всего растения и его реакции на внешние стимулы. 

Эволюционные изменения в этих ферментах позволяют всему организму 

растения адаптироваться к глобальным изменениям внешних условий. 

Адаптация организма в целом к изменениям в окружающих условиях 

единственный способ приспособления малодифференцированных организмов 

к изменяющимся условиям.  

Анализ известных функций паралогов YUCCA показал, что эти 

паралоги активируются стадие- и органо-/тканеспецифично, регулируя в такой 

манере, локально, деление, рост и дифференцировку клеток. В результате 

отдельные паралоги YUCCA позволяют регулировать синтез ауксина 

локально, в различных органах, тканях и на разных стадиях развития растения. 

Что позволяет растениям реагировать на средовые стимулы локально: 

реакциями в отдельных органах и тканях или на разных стадиях развития. 

Также это позволяет растению адаптироваться к глобальным изменениям 

внешней среды локально, адаптируясь к ним изменениями отдельных органов, 

тканей или в отдельных стадиях развития. Это особенно актуально для 

высших растений, так как у них разные органы (корень, стебель, листья) или 

части растения (разные участки ствола и листья у деревьев на разных ярусах) 

существуют в совершенно разных экологических условиях и должны 

адаптироваться к различным ситуациям более-менее независимо друг от 

друга. 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ ПО ДИССЕРТАЦИИ 

 

Ауксин является ключевым гормоном, контролирующим большинство 

процессов роста и морфогенеза растений. Так как растения ведут сидячий 

образ жизни, то регуляция роста и морфогенеза растений является для них 

основным способом адаптации к условиям окружающей среды. Изучение 

появления и этапов эволюции ПБА у растений помогает нам понять, за счёт 
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чего растения смогли перейти от водного к наземному образу жизни и далее 

адаптировались ко всё более суровым наземным экосистемам. 

На первом этапе нашего исследования мы провели анализ эволюции 

ферментов ПБТ у наземных растений. Наши результаты согласуются с 

выводом Юэ и др. (Yue et al., 2014) о том, что ряд генов ПБТ появился у общих 

предков красных и зелёных водорослей в ходе вертикальной эволюции от 

предков цианобактерий и, дополнительно, подтверждают его. Дивергенции на 

паралоги всех генов ферментов ПБТ происходят совместно с образованием 

крупных таксонов, уровня не ниже класса, или позже, но не до их образования. 

На втором этапе нашего исследования мы проанализировали эволюцию 

семейств белков TAA и YUCCA. 

Было показано, что белок KnTAA харофитовой водоросли K. nitens 

более близок к аллииназам, чем к белкам TAA наземных растений, что 

поддерживает гипотезу Юэ и др. (Yue et al., 2014) о приобретении TAA 

ранними наземными растениями в результате ГПГ от бактерий к НПОП 

наземных растений.  

Также было показано, что впервые описанное нами семейство белков 

FMO типа IIb, включающее в себя ранее описанный белок GAQ82387.1 K. 

nitens – гомолог YUCCA (Wang et al., 2014), не является близкородственным 

по отношению к белкам семейства YUCCA. Что поддерживает гипотезу Юэ и 

др. (Yue et al., 2014) о приобретении YUCCA ранними наземными растениями 

в результате ГПГ от бактерий к НПОП наземных растений. 

На третьем этапе нашего исследования мы проанализировали 

дупликации ферментов ПБА, чтобы оценить роль их мультипликации 

(паралогизации) в эволюции функций растений. 

Было показано, что существует достоверная положительная корреляция 

между общим числом гомологов ферментов ПБТ у растений и долей генов, 

ассоциированных с транскрипцией, в геномах растений (характеристика, 

рассматриваемая как мера сложности организмов). Аналогичная достоверная 

положительная корреляция была показана также и между числом отдельных 
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гомологов ферментов этого пути (ASA, ASB, PAI и IGPS) и долей генов, 

ассоциированных с транскрипцией, в геномах растений. Последняя отражает 

сложностью организмов растений. Полученный результат свидетельствует о 

функциональной связи между уровнем дупликаций генов ферментов ПБТ и 

усложнением организмов растений в ходе эволюции.  

Также показано, что гомологи ферментов ПБТ (ASA, ASB, PAT, PAI, IGPS, 

TSA и TSB) есть во всех исследованных организмах растений, тогда как 

гомологи ферментов TAA и YUCCA есть у всех исследованных наземных 

растений, начиная со мхов, но отсутствуют у зелёных водорослей (Chlorophyta).  

Показано, что все ферменты ПБТ у водорослей представлены одной 

копией гена, тогда как у наземных растений наблюдалось умеренное 

увеличение числа их гомологов (1 - 4.5 гомолога в среднем на геном). 

Также было показано, что число гомологов TAA достигает 4-х у мхов и 

остаётся стабильным в дальнейшей эволюции наземных растений (2-4 гомолога 

на геном). При этом в эволюции наземных растений происходит кардинальное 

увеличение числа гомологов YUCCA (от 6 и 3 гомолога YUCCA на геном у мхов 

и плаунов до 10.5 и 9.7 гомологов на геном у однодольных и двудольных, 

соответственно).  

Результаты проведённого анализа известных функций паралогов 

ферментов ПБT и TAA предполагают, что паралоги их ферментов разделяются 

функционально на две группы. Паралоги/паралог первой группы отвечают(ет) за 

базальный синтез продукта, тогда как паралоги/паралог второй группы отвечают 

за дополнительный индуцибельный синтез продукта в ответ на воздействие 

внешних факторов (как деструктивных, так и конструктивных для развития и 

жизни растения). 

В свою очередь, результаты анализа функций паралогов YUCCA 

предполагают, что они разделяются по функциям ткане-, органо- или 

стадиеспецифично. Что может позволять растению адаптироваться к внешним 

условиям не только «всем организмом», но и «органами», «тканями», «стадиями 

развития» по отдельности. 
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Это позволяет нам сформулировать гипотезу, что паралоги ферментов 

пути синтеза триптофана (ПБТ) и TAA отвечают за жизнедеятельность и 

адаптацию растений к изменению внешних условий на уровне всего организма, 

а паралоги YUCCA за жизнедеятельность и адаптацию к изменению внешних 

условий на локальных уровнях: на уровне отдельных органов, тканей и стадий 

развития растения. 

Юэ и др. (Yue et al., 2014) была выдвинута гипотеза о происхождении 

ПБА(TAA/YUCCA) у первых наземных растений. Затем, на основании 

исследования генома Харофитовой водоросли K. nitens Вангом и др. (Wang et al., 

2014) была предложена альтернативная гипотеза о более раннем появлении 

ПБА(TAA/YUCCA) в эволюции, уже у Харофитовых водорослей. Предпринятое 

нами более детальное исследование эволюции и структур ферментов 

ПБА(TAA/YUCCA) выявило ряд фактов, свидетельствующих в пользу 

первоначальной гипотезы Юэ и др. о происхождении ПБА(TAA/YUCCA) у 

первых наземных растений. Также в нашем исследовании была уточнена 

систематика ферментов пути биосинтеза триптофана (ПБТ) и ферментов TAA и 

YUCCA. 

  



146 
 

ВЫВОДЫ 

1. На основании сравнительного и филогенетического анализа показано, 

что ферменты пути биосинтеза триптофана произошли у высших 

растений (Streptophyta) в результате вертикальной эволюции от зелёных 

водорослей (Chlorophyta).  

2. На основе сравнительного анализа последовательностей и структуры 

гомологов белка KnTAA (NCBI: GAQ80308.1) Харофитовой водоросли 

K. nitens у растительных и нерастительных таксонов впервые показано 

более высокое сходство KnTAA с аллииназами наземных растений, чем 

с белками TAA, свидетельствующее об их неспособности выполнять 

функцию триптофанаминотрансфераз по синтезу индолил-3-

пировиноградной кислоты, что позднее было подтверждено 

независимым экспериментальным исследованием.  

3. На основе филогенетического анализа последовательностей белков 

суперсемейства флавинмонооксигеназ класса B и белка KnFMO (NCBI: 

GAQ82387.1) K. nitens впервые показано, что этот белок принадлежит к 

новому семейству FMO IIb типа, включающему последовательности 

бактерий, красных, одноклеточных и многоклеточных зеленых 

водорослей, наземных растений и грибов и не является родственным к 

белкам семейства YUCCA. 

4. На основе сравнительного анализа последовательностей и структур 

суперсемейства флавинмонооксигеназ класса B, YUCCA и белка 

KnFMO K. nitens впервые были показаны различия в их 

последовательностях и структурах, свидетельствующие о 

неспособности KnFMO выполнять функцию по синтезу ауксина 

(индолил-3-уксусной кислоты), что предполагает происхождение пути 

биосинтеза ауксина у наземных растений в результате горизонтального 

переноса предковых генов от организмов нерастительных таксонов к 

общему предку наземных растений. 



147 
 

5. Количество копий генов в геноме у ферментов пути биосинтеза 

триптофана (как для числа всех копий генов ферментов этого пути, так 

и для некоторых отдельных ферментов ASA/ASB, PAI и IGPS) 

достоверно коррелирует со сложностью организмов растений. 
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Рисунок П1. Филогенетическое дерево семейства ТАА, реконструированное Байесовским 

методом (программа PhyloBayes 3.3f) (Lartillot et al., 2009). Зелёным цветом ветвей 

обозначены белки растений и коричневым – белки простейших. Шкала расстояний 

показана вверху рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны рядом с 

внутренними узлами дерева 
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Рисунок П2. Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, включающая 

только последовательности белков. 

А) Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, реконструированная методом 

максимального правдоподобия (программа RaxML). # - белки, взятые из статьи Riebel et 

al., 2013: FMO-A – FMO-G из R. jostii RHA1, FMO-X из S. maltophilia.  

* – обозначены длинные ветви на дереве. ** – белки распознанные в Spruce Genome 

Project (Nystedt et al., 2013). 

Б) Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, реконструированная 

Байесовским методом (программа mrBayes). Обозначения те же, что и на рисунке А. 

Шкала расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны 

рядом с внутренними узлами дерева 
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Рисунок П3. Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, как 

последовательности белков из полногеномных данных, так и последовательности мРНК 

из транскриптомных проектов. 

А) Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, реконструированная 

реконструированная методом максимального правдоподобия (программа RaxML). # - 

белки, взятые из статьи Riebel et al., 2013: FMO-A – FMO-G из R. jostii RHA1, FMO-X из S. 

maltophilia.  
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* – обозначены длинные ветви на дереве. ** – белки распознанные в Spruce Genome 

Project (Nystedt et al., 2013). 

Б) Филогения флавин-содержащих монооксигеназ класса B, реконструированная 

Байесовским методом (программа mrBayes). Обозначения теже, что и на рисунке А. 

Шкала расстояний показана внизу рисунка слева, величины бутстреп поддержки показаны 

рядом с внутренними узлами дерева 


