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Ïðîàíàëèçèðîâàíû òðàíñêðèïòîìû ðàçëè÷íûõ îðãàíîâ 
è òêàíåé ÷åòûðåõ âèäîâ ðàñòåíèé – òîïîëÿ, ýâêàëèï-
òà, ñîè è ôàñîëè. Óñòàíîâëåíû ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ 
óðîâíÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç â îðãàíàõ è 
òêàíÿõ îäíîãî ðàñòåíèÿ. Äëÿ òðàíñêðèïòîìîâ ôàñîëè 
è ýâêàëèïòà õàðàêòåðíî íàëè÷èå «äîìèíèðóþùèõ» ãå-
íîâ, êîòîðûå äàþò áîëåå 50 % ïóëà ýêñïðåññèè ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç. Â ñëó÷àå òîïîëÿ è ñîè ýêñïðåññèîí-
íûé ïóë ðàñïðåäåëåí ìåæäó áîëüøèì ÷èñëîì ãåíîâ. Âå-
ðîÿòíî, ñòðàòåãèÿ ýêñïðåññèè CesA-ãåíîâ îòðàæàåò 
ïðîöåññ ôèëîãåíåçà èññëåäóåìûõ ãåíîìîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: öåëëþëîçîñèíòàçà, êëåòî÷íàÿ ñòåí-
êà, òðàíñêðèïòîì, ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèå.

Ââåäåíèå. Â ðåçóëüòàòå ïðèìåíåíèÿ ìåòîäîâ 
ñåêâåíèðîâàíèÿ íîâîãî ïîêîëåíèÿ ê íàñòîÿ-
ùåìó âðåìåíè ïîëó÷åíû ïîëíîãåíîìíûå íóê-
ëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îãóðöà (Cucu-
mis sativus L.), òîìàòà (Solanum lycopersicum L.), 
êóêóðóçû (Zea mays L.), ëüíà (Linum usitatissimum 
L.) è ìíîãèõ äðóãèõ âèäîâ âûñøèõ ðàñòåíèé 
(http://phytozome.jgi.doe.gov). Ñëåäóåò îòìåòèòü,
÷òî ïðèìåíåíèå âûñîêîïðîèçâîäèòåëüíûõ ìå-
òîäîâ ñåêâåíèðîâàíèÿ íå îãðàíè÷èâàåòñÿ îïðå-
äåëåíèåì íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãå-
íîìà æèâûõ îðãàíèçìîâ. Îäíîé èç ìîäèôèêà-
öèé ýòîãî ìåòîäà ÿâëÿåòñÿ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâà-
íèå, êîòîðîå ïîçâîëÿåò èçó÷àòü òðàíñêðèïòîì 
îðãàíèçìà, òêàíè èëè êëåòêè [1–3]. Èçó÷åíèå 
ïðåäñòàâëåííîñòè òðàíñêðèïòîâ ïîñðåäñòâîì 
àíàëèçà äàííûõ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ äîïîë-
íÿåò, à èíîãäà è ñîñòàâëÿåò àëüòåðíàòèâó òà-
êèì ìåòîäàì èçó÷åíèÿ òðàíñêðèïòîìà, êàê êî-
ëè÷åñòâåííàÿ ÏÖÐ, Ñàóçåðí-ãèáðèäèçàöèÿ, 
ìèêðî÷èïû [4]. Ïî îöåíêàì ñïåöèàëèñòîâ óæå
â áëèæàéøèå ãîäû ìåòîäû ÐÍÊ-ñåêâåíèðî-

âàíèÿ ñòàíóò ðóòèííîé ïðîöåäóðîé, ãëàâíûì 
îáðàçîì, çà ñ÷åò ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ è óäåøåâ-
ëåíèÿ àïïàðàòíîãî îáåñïå÷åíèÿ è óïðîùåíèÿ 
ïîäãîòîâêè ïðîá. Ýòî â ñâîþ î÷åðåäü ìíîãî-
êðàòíî óâåëè÷èò ýìïèðè÷åñêèå äàííûå è ïðè-
âåäåò ê íåîáõîäèìîñòè èõ êà÷åñòâåííîãî àíà-
ëèçà è èíòåðïðåòàöèè [5, 6]. 

Ñ ïîìîùüþ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ è ïîñëå-
äóþùåãî àíàëèçà ïîëó÷åííûõ äàííûõ óæå ñåé-
÷àñ ðåøàþòñÿ ìíîãèå êàê ôóíäàìåíòàëüíûå, 
òàê è ïðèêëàäíûå çàäà÷è. Íàïðèìåð, èñïîëü-
çîâàíèå òàêîãî ïîäõîäà ïîçâîëÿåò äåòàëèçèðî-
âàòü âçàèìîäåéñòâèå ãåíîâ â ïîëèïëîèäíûõ ãå-
íîìàõ ðàñòåíèé [7], çàãëÿíóòü ïîãëóáæå â ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû ýâîëþöèè 
ãåíîìà, àðõèòåêòóðó ãåíîìà è äîìåñòèôèêàöèþ 
ó áîáîâûõ [8]. Ñ ïîìîùüþ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâà-
íèÿ îáúÿñíåíû è äåòàëèçèðîâàíû ìîëåêóëÿð-
íûå ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â îñíîâå îòâåòà ðàñ-
òåíèÿ íà ñòðåññ [9], à òàêæå îòêðûòû ãåíû, 
îòâåòñòâåííûå çà óñòîé÷èâîñòü ðàñòåíèé ê êîí-
êðåòíûì âèäàì ñòðåññà [10]. Òàêèå ãåíû ìî-
ãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ ïîâûøåíèÿ óñòîé-
÷èâîñòè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð ê ñòðåñ-
ñîâûì ôàêòîðàì.

Ìåòîäû ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà, ãåíîìèêè è 
òðàíñêðèïòîìèêè íàõîäÿò øèðîêîå ïðèìåíå-
íèå ïðè èññëåäîâàíèè áèîñèíòåçà ïîëèñàõà-
ðèäîâ ðàñòèòåëüíîé êëåòî÷íîé ñòåíêè. Áèî-
ñèíòåç öåëëþëîçû (îñíîâíîé ïîëèñàõàðèä êëå-
òî÷íîé ñòåíêè ðàñòåíèé) – ñëîæíûé áèîõè-
ìè÷åñêèé ïðîöåññ, êîòîðûé íå óäàåòñÿ âîñ-
ïðîèçâåñòè in vitro [11–13]. Äëÿ åãî èçó÷åíèÿ
ïåðñïåêòèâíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïðèìåíåíèå ñîâ-
ðåìåííûõ ìåòîäîâ ñåêâåíèðîâàíèÿ, à èìåííî
òðàíñêðèïòîìíîãî àíàëèçà ãåíîâ öåëëþëîçî-
ñèíòàç (CesA-ãåíîâ), êîòîðûé ïîçâîëèò ïîëó-
÷èòü êîñâåííóþ, íî öåííóþ èíôîðìàöèþ î 
áèîãåíåçå ðàñòèòåëüíîé êëåòî÷íîé ñòåíêè. Ïî-
ýòîìó öåëüþ íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ ñòàëà 
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Àíàëèç ñòðàòåãèé ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç âûñøèìè ðàñòåíèÿìè 

êà÷åñòâåííàÿ è êîëè÷åñòâåíàÿ õàðàêòåðèñòèêà 
ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç â ðàçëè÷-
íûõ îðãàíàõ è òêàíÿõ âûñøèõ ðàñòåíèé ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì äàííûõ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ. 
Äîñòóïíîñòü â on-line áàçàõ ðåçóëüòàòîâ ÐÍÊ-
ñåêâåíèðîâàíèÿ ðàçëè÷íûõ êóëüòóð (http://phy-
tozome.jgi.doe.gov/phytomine/aspect.do?name=
Expression.) ïîçâîëèëà íàì ïðîâåñòè áèîèí-
ôîðìàöèîííûé àíàëèç òðàíñêðèïòîâ CesA-ãå-
íîâ ðÿäà âûñøèõ ðàñòåíèé.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Äëÿ àíàëèçà ýêñïðåñ-
ñèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç âûñøèõ ðàñòåíèé 
íàìè ïðîàíàëèçèðîâàíû äàííûå ÐÍÊ-ñåêâå-
íèðîâàíèÿ, ê êîòîðûì èìååòñÿ îòêðûòûé äî-
ñòóï íà ãåíåòè÷åñêîì ðåñóðñå Phytozome (http://
phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/aspect.do?
name=Expression). Íà âðåìÿ ïðîâåäåíèÿ àíà-
ëèçà (10.10.2015) áûëè äîñòóïíû äàííûå ÐÍÊ-
ñåêâåíèðîâàíèÿ äëÿ øåñòè ñåðèé ýêñïåðèìåí-
òîâ ñ ðàçëè÷íûìè âèäàìè è ìåæâèäîâûì ãè-
áðèäîì ðàñòåíèé, ÷åòûðå èç êîòîðûõ îòíîñÿòñÿ 
ê ïîêðûòîñåìåííûì, à èìåííî òîïîëü (Populus 
trichocarpa Torr., A. Gray, 7 ýêñïåðèìåíòîâ), ýâ-
êàëèïò (ãèáðèä Eucalyptus grandis × E. urophylla, 
6 ýêñïåðèìåíòîâ), ñîÿ (Glycine max (L.) Merr., 
9 ýêñïåðèìåíòîâ) è ôàñîëü (Phaseolus vulgaris L., 
11 ýêñïåðèìåíòîâ). Îïèñàíèå îáðàçöîâ, äàí-

íûå ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ êîòîðûõ èñïîëüçî-
âàíû â ðàáîòå, ïðèâåäåíî â òàáë. 1.

Äëÿ èäåíòèôèêàöèè òðàíñêðèïòîâ, êîòîðûå
êîäèðóþò öåëëþëîçîñèíòàçû â ãåíîìå óïîìÿ-
íóòûõ ðàñòåíèé, à òàêæå â ãåíîìå A. thaliana,
èñïîëüçîâàëè ïðîãðàììó Biomart (http://www.
biomart.org/). Ñ ïîìîùüþ ýòîé ïðîãðàììû îò-
áèðàëè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, â îïèñàíèè êîòî-
ðûõ àííîòèðîâàí áåëêîâûé äîìåí Pfam 03552 
(http://pfam.xfam.org/family/Cellulose_synt#
tabview=tab0), õàðàêòåðíûé äëÿ ñóïåðñåìåéñò-
âà öåëëþëîçîñèíòàç, âêëþ÷àþùåãî CesA-ãåíû
è öåëëþëîçîñèíòàçîïîäîáíûå ãåíû. Ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè ãåíîâ ñ óïîìÿíóòûì äîìåíîì èç
ãåíîìà ìîäåëüíîãî îðãàíèçìà A. thaliana èñ-
ïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå ðåôåðåíòíûõ ïðè ðåêîí-
ñòðóêöèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé. Âûðàâ-
íèâàíèå àìèíîêèñëîòíûõ òðàíñëèðîâàííûõ ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòåé îñóùåñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ ïðî-
ãðàììû MUSCLE (https://www.ebi.ac.uk/Tools/
msa/muscle/), ðåêîíñòðóêöèþ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèõ îòíîøåíèé âñåõ íàéäåííûõ àìèíîêèñëîò-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé – ñ ïîìîùüþ ïðî-
ãðàììû ClustalW2 Phylogeny (http://www.ebi.ac.
uk/Tools/phylogeny/clustalw2_phylogeny/) è ìå-
òîäà êëàñòåðèçàöèè Neighbour-joining. Ôèëî-
ãåíèþ ãðóïïû ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç âîññòà-

Òàáëèöà 1. Âåãåòàòèâíûå îðãàíû è òêàíè ðàñòåíèé, èñïîëüçîâàííûå äëÿ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ [8]

Îðãàí 
ðàñòåíèÿ

Ðàñòåíèå

Òîïîëü Ýâêàëèïò Ñîÿ Ôàñîëü

Êîðåíü

Ñòåáåëü

Ëèñò

Öâåòîê

Ïëîä

Âåðõóøêà êîðíÿ
Êîðåíü

Óçåë
Ñòåáåëü

Çðåëûå ëèñòüÿ
Ìîëîäûå ëèñòüÿ

Æåíñêàÿ öâåòî÷íàÿ 
ïî÷êà (ðàííÿÿ ñòàäèÿ)

Àïèêàëüíàÿ ìåðèñòåìà 
ñòåáëÿ
Ôëîýìà
Íåçðåëàÿ êñèëåìà
Çðåëàÿ êñèëåìà

Çðåëûå ëèñòüÿ
Ìîëîäûå ëèñòüÿ

Êîðåíü
Êîðíåâûå âîëîñêè

Àïèêàëüíàÿ ìåðèñòåìà 
ñòåáëÿ
Óçåë
Ñòåáåëü

Ëèñòüÿ

Öâåòîê

Ïåðèêàðïèé ïëîäà
Ñåìÿ

Êîðåíü (10 äíåé)
Êîðåíü (19 äíåé)

Óçåë
Ñòåáåëü (10 äíåé)
Ñòåáåëü (19 äíåé)

Ëèñòüÿ
Ìîëîäîé òðèëèñòíèê

Öâåòî÷íàÿ ïî÷êà
Öâåòîê

Ìîëîäîé áîá
Áîá çåëåíîé çðåëîñòè
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Ò.À. Ïîäâèöêèé, Ä.Â. Ãàëèíîâñêèé, Í.Â. Àíèñèìîâà è äð.

íàâëèâàëè, èñïîëüçóÿ ïðîãðàììó PhyML ñ JTT-
ìîäåëüþ àìèíîêèñëîòíûõ çàìåí (http://www.atgc-
montpellier.fr/phyml/).

Äëÿ àíàëèçà ïðåäñòàâëåííîñòè òðàíñêðèï-
òîâ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç èõ Fpkm-çíà÷åíèÿ 
áûëè èçâëå÷åíû èç áàçû äàííûõ Phytozome10.3 
ñ ïîìîùüþ èíòåðôåéñà PhytoMine. Çíà÷åíèå
Fpkm ÿâëÿåòñÿ ÷èñëîâûì ïîêàçàòåëåì êîëè-

÷åñòâà «ôðàãìåíòîâ íà òûñÿ÷ó îñíîâàíèé íà
ìèëëèîí êàðòèðîâàíûõ ïðî÷òåíèé». Fpkm – îò-
íîñèòåëüíàÿ åäèíèöà èçìåðåíèÿ ýêñïðåññèè ãå-
íîâ, èñïîëüçóåìàÿ ïðè àíàëèçå ðåçóëüòàòîâ ñåê-
âåíèðîâàíèÿ ïàðíûõ ïðî÷òåíèé è ïîçâîëÿþ-
ùàÿ ñðàâíèâàòü ðåçóëüòàòû ðàçëè÷íûõ ýêñïåðè-
ìåíòîâ [14]. Àíàëèç äàííûõ è ïîñòðîåíèå ãèñ-
òîãðàìì îñóùåñòâëÿëè â R-ñðåäå.

Ðèñ. 1. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî òðàíñêðèïòîâ ãåíîâ ÷åòûðåõ èññëåäóåìûõ ðàñòåíèé è A. thaliana, ñî-
äåðæàùèõ äîìåí Pfam 03552. Êëàñòåð CesA-ãåíîâ âûäåëåí æèðíûì íà÷åðòàíèåì
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Äëÿ îöåíêè ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè îò-
äåëüíûõ CesA-ãåíîâ ðàññ÷èòûâàëè äîëþ ýêñ-
ïðåññèè èíäèâèäóàëüíûõ ãåíîâ îò îáùåãî óðîâ-
íÿ ýêñïðåññèè âñåãî ïóëà öåëëþëîçîñèíòàç. Ïî-
êàçàòåëü «äîëÿ ýêñïðåññèè» ãåíîâ öåëëþëîçî-
ñèíòàç ðàññ÷èòûâàëè êàê ÷àñòíîå ìåæäó çíà-

÷åíèåì Fpkm öåëåâîãî ãåíà è Fpkm âñåãî ïóëà 
ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé è èõ îáñóæäåíèå. Â 
ðåçóëüòàòå àíàëèçà ãåíîìà ÷åòûðåõ èññëåäóå-
ìûõ âèäîâ ðàñòåíèé è ãåíîìà ðåçóõîâèäêè 
(A. thaliana (L.) Heynh.) îïðåäåëèëè ãåíû, ñî-

Òàáëèöà 2. Ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç, àííîòèðîâàííûå â èññëåäóåìûõ ãåíîìàõ

Ãåí
Êîä (ID) ëîêóñà ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç

Ðåçóõîâèäêà Òîïîëü Ýâêàëèïò Ñîÿ Ôàñîëü

Ïåðâè÷íàÿ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà

CesA1/10

CesA2/5/6/9

CesA3

AT2G25540
AT4G32410

AT5G64740
AT5G09870
AT4G39350
AT2G21770

AT5G05170

Potri.018G029400
Potri.006G251900

Potri.005G087500
Potri.007G076500
Potri.005G194200
Potri.002G066600
Potri.005G027600
Potri.013G019800

Potri.016G054900
Potri.006G052600
Potri.001G266400
Potri.009G060800 

Eucgr.C02801
Eucgr.C01769
Eucgr.H00939
Eucgr.J01639
Eucgr.L02402

Eucgr.I00286
Eucgr.F04212
Eucgr.F04216
Eucgr.H02200
Eucgr.H00646
Eucgr.F03635
Eucgr.B01532
Eucgr.B01562
Eucgr.B03971

Eucgr.A02372
Eucgr.J01278
Eucgr.G03380

Glyma.06G069600
Glyma.04G067900
 

Glyma.05G187300
Glyma.08G145600
Glyma.02G080900
Glyma.16G165900
Glyma.10G223500
Glyma.16G081000
Glyma.06G316700

Glyma.09G103000
Glyma.15G275000
Glyma.13G202500
Glyma.12G237000

Phvul.009G094200

Phvul.002G268200
Phvul.004G093300
Phvul.007G081700 
Phvul.005G010400

Phvul.005G022100
Phvul.011G211500

Âòîðè÷íàÿ êëåòî÷íàÿ ñòåíêà

CesA4

CesA7

CesA8

AT5G44030

AT5G17420

AT4G18780

Potri.002G257900

Potri.018G103900
Potri.006G181900
 

Potri.011G069600
Potri.004G059600
 

Eucgr.A01324

Eucgr.D00476

Eucgr.C00246

Glyma.10G039600
Glyma.13G126000
Glyma.15G157100
Glyma.09G051100
Glyma.08G088400
Glyma.04G142700
Glyma.06G225400
Glyma.04G153700
Glyma.06G225500
Glyma.02G205800
Glyma.17G072200

Glyma.06G065000
Glyma.04G063800
Glyma.05G160000
Glyma.08G117500

Phvul.007G190300
Phvul.009G242700
Phvul.002G188600

Phvul.009G205200
Phvul.009G205100
Phvul.003G154600
 

Phvul.009G090100
Phvul.002G240200



ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2017. Ò. 51. ¹ 116

Ò.À. Ïîäâèöêèé, Ä.Â. Ãàëèíîâñêèé, Í.Â. Àíèñèìîâà è äð.

äåðæàùèå äîìåí Pfam 03552. Âñåãî â èññëå-
äîâàííûõ íàìè ãåíîìàõ ðàñòåíèé èäåíòèôè-
öèðîâàíî 199 ãåíîâ è ñîîòâåòñòâåííî 311 âà-
ðèàíòîâ èõ òðàíñêðèïòîâ â ñîñòàâå òðàíñêðèï-
òîìîâ. Ïðè ïîìîùè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëè-
çà äèôôåðåíöèðîâàëè ãåíû esA-ñóïåðñåìåéñòâà 
(ðèñ. 1). Ãåíû, òðàíñêðèïòû êîòîðûõ ñîñòàâ-
ëÿëè åäèíûé êëàñòåð ñ öåëëþëîçîñèíòàçàìè 
A. thaliana, áûëè îòíåñåíû ê CesA-ãåíàì è 
äàëåå ïðîàíàëèçèðîâàíû. Â ãåíîìå òîïîëÿ îá-
íàðóæèëè 17 ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç, ýâêà-
ëèïòà – 20, ñîè – 28 è â ãåíîìå ôàñîëè – 
15 CesA-ãåíîâ (òàáë. 2). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî
ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâà-
íèÿ, àíàëèçèðóåìûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå, 
ïîëó÷åíû ðàçíûìè èññëåäîâàòåëÿìè â ðàç-
ëè÷íîå âðåìÿ è ñ ðàçíûìè öåëÿìè, ïîýòîìó â 
íèõ íåò åäèíîãî ïëàíà äèôôåðåíöèàöèè òêà-
íåé è îðãàíîâ ðàñòåíèé. Âûïîëíåííîå íàìè
ñîîòíåñåíèå îáðàçöîâ èç ðàçëè÷íûõ ýêñïåðè-
ìåíòîâ ïðèâåäåíî â òàáë. 1. 

Îáùèé óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëî-
çîñèíòàç ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àåòñÿ â ðàçíûõ îð-
ãàíàõ îäíîãî ðàñòåíèÿ, õîòÿ â ïóëå ãåíîâ öåë-
ëþëîçîñèíòàç åñòü ãåíû, ýêñïðåññèÿ êîòîðûõ 
äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíà. Ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç 
â ëèñòüÿõ ýêñïðåññèðóþòñÿ ñëàáåå ñðåäè âñåõ 
âåãåòàòèâíûõ îðãàíîâ, â ïóëå CesA-ãåíîâ äî-
ìèíèðóþò ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç ïåðâè÷íîé 
êëåòî÷íîé ñòåíêè, ãåíû âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé 
ñòåíêè ñîñòàâëÿþò íå áîëåå 14 % (ðèñ. 2). Ó 
èññëåäîâàííûõ ðàñòåíèé â ñòåáëå è êîðíå ãå-
íû öåëëþëîçîñèíòàç ýêñïðåññèðóþòñÿ ìîù-
íåå, ÷åì â ëèñòüÿõ. Åñëè ñðàâíèâàòü êîðåíü 
è ñòåáåëü ìåæäó ñîáîé, òî ó ðàñòåíèé ñîè è 
ôàñîëè ïîêàçàòåëü Fpkm ñîîòâåòñòâåííî â 
1,24 è 1,49 ðàçà âûøå äëÿ ñòåáëÿ, à ó òîïîëÿ 
â 1,25 ðàçà âûøå äëÿ êîðíÿ. Äëÿ ýâêàëèïòà 
òàêîå ñðàâíåíèå ïðîâåñòè íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ 
âîçìîæíûì, ïîñêîëüêó îòñóòñòâóþò äàííûå äëÿ
êîðíÿ. Ïðè ñðàâíèìîì îáùåì óðîâíå ýêñ-
ïðåññèè CesA-ãåíîâ â ñòåáëÿõ è êîðíÿõ ñëåäóåò 
îòìåòèòü ðàçíûé ïðîôèëü ýêñïðåññèè CesA-
ãåíîâ â ýòèõ îðãàíàõ. Åñëè â êîðíå äîìèíèðó-
þò ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç, îòâåòñòâåííûå çà 
ñèíòåç ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè (75 % è
áîëåå îò îáùåãî ïóëà CesA-ãåíîâ), à ãåíû âòî-
ðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè â îáùåì ïóëå òðàíñ-
êðèïòîâ ñîñòàâëÿþò íå áîëåå 25 %, òî â ñòåáëå 
äîëÿ ãåíîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè âûøå 

è ñîñòàâëÿåò íå ìåíåå 42 %. Òàêîå ñîîòíî-
øåíèå òðàíñêðèïòîâ íàáëþäàëè â ñòðóêòóðå 
òðàíñêðèïòîìîâ êîðíåé è ñòåáëåé âñåõ ïðî-
àíàëèçèðîâàííûõ ðàñòåíèé. Ñàìàÿ âûñîêàÿ äî-
ëÿ ãåíîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè èç âñåõ 
ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ýêñïåðèìåíòîâ âûÿâëåíà 
â êñèëåìå ñòåáëÿ ó ãèáðèäà E. grandis × E. uro-
phylla, çäåñü îíà ñîñòàâèëà 87 %, à óðîâåíü ýêñ-
ïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç â îáðàçöàõ áûë 
ñàìûì âûñîêèì èç âñåõ èìåþùèõñÿ. Ñëåäóåò 
îòìåòèòü, ÷òî â óçëàõ ñòåáëÿ íàáëþäàëè êàðòè-
íó, îòëè÷íóþ îò îñòàëüíîé ÷àñòè ñòåáëÿ. Âî-
ïåðâûõ, îáùèé óðîâåíü òðàíñêðèïòîâ CesA-ãåíîâ
áûë íèæå ïî ñðàâíåíèþ ñ îñòàëüíîé ÷àñòüþ 
ñòåáëÿ, à âî-âòîðûõ, â ïóëå òðàíñêðèïòîâ CesA-
ãåíîâ îáíàðóæåíà íèçêàÿ äîëÿ ãåíîâ öåëëþëî-
çîñèíòàç âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè – 11–
18 % (ðèñ. 2, à, â, ã).

Èç ïîëó÷åííûõ äàííûõ ìîæíî çàêëþ÷èòü, 
÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ýêñïðåññèÿ ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåí-
êè ïðåâàëèðóåò íàä ýêñïðåññèåé ãåíîâ áåëêîâ 
âòîðè÷íîé ñòåíêè. Åñòü îáðàçöû, ãäå ïðåäñòàâ-
ëåííîñòü òðàíñêðèïòîâ öåëëþëîçîñèíòàç ïåð-
âè÷íîé è âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ïðèìåð-
íî ðàâíà. Òàêîå ñîîòíîøåíèå óñòàíîâëåíî äëÿ
îáðàçöîâ ñòåáëåé ðàñòåíèé è ïåðèêàðïèÿ áî-
áîâ (äëÿ ôàñîëè è ñîè). Òîëüêî â îäíîì ñëó-
÷àå îáíàðóæåí ïàòòåðí ýêñïðåññèè CesA-ãåíîâ, â 
êîòîðîì ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç âòîðè÷íîé êëå-
òî÷íîé ñòåíêè äîìèíèðóþò íàä ïåðâè÷íîé, – 
ýòî îáðàçöû êñèëåìû (çðåëîé è íåçðåëîé) ýâêà-
ëèïòà (ðèñ. 2, á). Âèäèìî, â áîëüøèíñòâå êëå-
òîê ðàñòèòåëüíîãî îðãàíèçìà ôóíêöèîíèðóþò 
ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç, ñâÿçàííûå ñ áèîãåíå-
çîì ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè. CesA-ãåíû 
âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ýêñïðåññèðóþòñÿ 
â êëåòêàõ ñòåáëÿ, à â ñëó÷àå áîáîâûõ – â êëåò-
êàõ ñåìÿí è îêîëîïëîäíèêà. Óñèëåíèå ýêñ-
ïðåññèè ãåíîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè 
ïðîÿâëÿåòñÿ, âîçìîæíî, â òåõ ñëó÷àÿõ, ãäå íå-
îáõîäèìî îáåñïå÷åíèå ìåõàíè÷åñêîé ôóíêöèè. 
Äîìèíèðîâàíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ âòîðè÷íîé 
êëåòî÷íîé ñòåíêè â îáùåì ïóëå ãåíîâ öåëëþ-
ëîçîñèíòàç, âèäèìî, ñâèäåòåëüñòâóåò î ñïåöè-
àëèçàöèè òêàíè. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå ñîãëàñó-
åòñÿ ñ äàííûìè ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ ðàñòåíèé 
äæóòà (Corchorus capsularis L.), êîòîðûå èñïîëü-
çóþòñÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ðàñòèòåëüíîãî âîëîêíà. 
Ïðè áèîãåíåçå âîëîêîí äæóòà ïîêàçàíà ýêñ-
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Àíàëèç ñòðàòåãèé ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç âûñøèìè ðàñòåíèÿìè 

ïðåññèÿ äåâÿòè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç, èç êî-
òîðûõ ÷åòûðå ýêñïðåññèðîâàëèñü íàèáîëåå ñèëü-
íî (comp11363_c0, comp11363_c1, comp24217_
c0 è comp23531_c0) [15]. Äëÿ áûñòðîðàñòóùå-
ãî òðîïè÷åñêîãî äåðåâà êàäàìáà (Neolamarckia 

cadamba (Roxb.) Bosser) ïðè ôîðìèðîâàíèè âî-
ëîêîí â ñòåáëå ïîêàçàíà ïðåîáëàäàþùàÿ òðàíñ-
êðèïöèÿ ÷åòûðåõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç. Âñåãî
æå â ýòèõ ýêñïåðèìåíòàõ çàôèêñèðîâàíà òðàíñ-
êðèïöèÿ 18 ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç. Òðàíñ-

Ðèñ. 2. Óðîâíè ýêñïðåññèè (Fpkm) ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç, îòâå÷àþùèõ çà áèîãåíåç ïåðâè÷íîé è âòîðè÷-
íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè òîïîëÿ (à), ýâêàëèïòà (á), ñîè (â) è ôàñîëè (ã)
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êðèïòû ãåíîâ NcCesA4 (comp78663_c0), NcCes-
esA7 (comp86337_c0), NcCesA8 (comp82609_c0) 
è NcCesA1 (comp86965_c0) â ñóììå ñîñòàâëÿëè 
îêîëî 70 % îáùåãî ÷èñëà òðàíñêðèïòîâ CesA-
ãåíîâ [16], ïðè÷åì â äàííîì ñëó÷àå ãåíû Nc
CesA4, NcCesA7 è NcCesA8 àññîöèèðîâàíû ñ áèî-
ãåíåçîì âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè, à ãåí 
NcCesA1 – ïåðâè÷íîé [17]. Â àïèêàëüíîì ñåã-
ìåíòå ñòåáëÿ äåðåâà êàäàìáà, ãäå îòñóòñòâóåò 
àêòèâíîå äåïîíèðîâàíèå ðàñòèòåëüíûõ âîëî-
êîí, ïðåîáëàäàþò òðàíñêðèïòû ãåíîâ NcCesA1 
(comp86965_c0), NcCesA2 (comp86567_c1) è 
NcCesA9 (comp86567_c0) [16]. Óïîìÿíóòûå ãåíû 
ÿâëÿþòñÿ îðòîëîãàìè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç A. thaliana è àññîöèèðîâàíû 
ñ áèîñèíòåçîì ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè 
[17]. Ñ ïîìîùüþ ìåòîäà ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ 
ó ëüíà êóëüòóðíîãî (Linum usitatissimum L.), â 
ñòåáëå êîòîðîãî ôîðìèðóþòñÿ ôëîýìíûå âîëîê-
íà, èçó÷åíà òðàíñêðèïöèÿ ãåíîâ â àïèêàëüíîé
è áàçàëüíîé ÷àñòÿõ ñòåáëÿ. Óñòàíîâëåíî, ÷òî 
ýêñïðåññèÿ CesA-ãåíîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé 
ñòåíêè LusCesA4 (Lus10008225, Lus10008226) è

LusCesA8 (Lus10007296, Lus10029245) áîëåå ÷åì
â 100 ðàç óñèëèâàåòñÿ â áàçàëüíîé ÷àñòè ñòåá-
ëÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ àïèêàëüíîé [18]. Àíàëèçè-
ðóÿ ýòè ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, à òàêæå
ðåçóëüòàòû âûïîëíåííîé íàìè ðàíåå àííîòà-
öèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ëüíà [19], ìîæíî
ñäåëàòü âûâîä, ÷òî íàèáîëüøèé âåñ â îáùåì 
ïóëå öåëëþëîçîñèíòàç áàçàëüíîé ÷àñòè ñòåá-
ëåé 14-äíåâíûõ ðàñòåíèé ëüíà èìåþò ãåíû 
LusCesA4 (Lus10008226) – 23 %, LusCesA3 
(Lus10007538) – 13 % è LusCesA8 (Lus10007296) – 
10 %. Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî â ðàáîòå [18] íå 
ïðîàíàëèçèðîâàíà ýêñïðåññèÿ ãåíà LusCesA7, 
êîòîðàÿ áûëà ïîêàçàíà ðÿäîì àâòîðîâ ïðè èçó-
÷åíèè áèîãåíåçà ëüíîâîëîêíà [20–22].

Â òî æå âðåìÿ äëÿ âîëîêîí ðàìè (Boehmeria 
nivea L. Gaud), êîòîðûå òàêæå îðèåíòèðîâàíû 
íà ìàñøòàáíûé ñèíòåç öåëëþëîçû, õàðàêòåð-
íà îòíîñèòåëüíî ñèëüíàÿ ýêñïðåññèÿ 36 ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç (âñåãî èäåíòèôèöèðîâàíà ýêñ-
ïðåññèÿ 51 CesA-ãåíà) [23], ÷òî äîñòàòî÷íî 
ìíîãî ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ðàññìîòðåííû-
ìè êóëüòóðàìè. Îïèðàÿñü íà ýòè ðåçóëüòàòû, 

Òàáëèöà 3. Óðîâíè ýêñïðåññèè (Fpkm) îòäåëüíûõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç òîïîëÿ

Ïðèìå÷àíèå. Çäåñü è â òàáë. 4–6: *çíà÷åíèÿ Fpkm áîëåå 15 % îò îáùåãî ïóëà CesA-ãåíîâ; ** çíà÷åíèÿ Fpkm 
îò 5 äî 14 % îò îáùåãî ïóëà CesA-ãåíîâ. Îñòàëüíûå çíà÷åíèÿ Fpkm ìåíåå 5 % îò îáùåãî ïóëà CesA-ãåíîâ.
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Óçåë 
ñòåáëÿ

Ñòå-
áåëü

Ãåíû ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA1/10
CesA1/10
CesA3
CesA3
CesA3

Potri.005G087500
Potri.007G076500
Potri.005G194200
Potri.002G066600
Potri.005G027600
Potri.013G019800
Potri.018G029400
Potri.006G251900
Potri.016G054900
Potri.001G266400
Potri.009G060800

17**
34*
27**

9
13**

8
21**
28**
16**
13**
22**

16**
33**
23**

9
15**

7
26**
30**
15**
13**
29**

15**
41*
26**

9
17**

9
29**
31**
11

15**
35**

23**
49**
41**
14

19**
10

33**
41**
20**
19**
35**

14
64**
88**
79**
80**
59**
103**
63**
37
27

105**

27**
40**
35**
18
16
13

24**
33**
24**
16

29**

35**
42**
40**
16
13
15

26**
34**
22
17

32**

Ãåíû âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA4
CesA8
CesA7
CesA7

Potri.002G257900
Potri.004G059600
Potri.018G103900
Potri.006G181900

3
1
2
2

4
1
3
3

4
2
3
3

7
2
5
3

18
9
11
10

28**
13
12
15

82*
39**
37**
48**
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ìîæíî âûäåëèòü ñåìü CesA-ãåíîâ (Unigene30783, 
Unigene23146, Unigene22477, Unigene4349, Uni-
gene1078, Unigene1617, Unigene24841), ýêñïðåñ-
ñèÿ êîòîðûõ â êîðå ñòåáëÿ ðàìè çíà÷èòåëüíî 
ïðåâîñõîäèò ýêñïðåññèþ îñòàëüíûõ óïîìÿíó-
òûõ â ñòàòüå ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç [23].

Äëÿ êàæäîãî èç èññëåäîâàííûõ â ðàáîòå âèäîâ 
ðàñòåíèé èìåþòñÿ ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç ñ íèç-
êîé ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòüþ, äîëÿ òðàíñ-
êðèïòîâ êîòîðûõ â ëþáîì èç èññëåäîâàííûõ 
òðàíñêðèïòîìîâ íå ïðåâûøàëà 5 %. Â ñëó÷àå 
ãèáðèäà E. grandis × E. urophylla îáíàðóæåíî
11 òàêèõ ãåíîâ (Eucgr.H00939, Eucgr.J01639,
Eucgr.L02402, Eucgr.F04212, Eucgr.F04216, Eucgr.
H02200, Eucgr.H00646, Eucgr.B01532, Eucgr.
B01562, Eucgr.B03971 è Eucgr.A02372), äëÿ Pha-
seolus vulgaris – 6 (Phvul.007G081700, Phvul.005G-
01040, Phvul.007G190300, Phvul.002G188600, 
Phvul.009G205200 è Phvul.002G240200), äëÿ
Glycine max – 7 (Glyma.16G081000, Glyma.
06G316700, Glyma.10G039600, Glyma.13G126000,
Glyma.08G088400, Glyma.04G142700 è Glyma.
05G160000) è îäèí äëÿ Populus trichocarpa (Potri.
006G052600). Òðàíñêðèïòû ïåðå÷èñëåííûõ ãå-
íîâ íå ó÷èòûâàëè â ïîñëåäóþùåì àíàëèçå. 
Çíà÷åíèÿ Fpkm äëÿ îñòàëüíûõ ãåíîâ öåëëþ-
ëîçîñèíòàç ïðèâåäåíû â òàáë. 3–6. 

Ñðåäè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ïåðâè÷íîé êëå-
òî÷íîé ñòåíêè òîïîëÿ íåâîçìîæíî âûäåëèòü 
îäíîçíà÷íûõ «ëèäåðîâ ýêñïðåññèè». Â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ äîëÿ êàæäîãî ãåíà ñîñòàâëÿëà 
îò 5 äî 14 %, çà èñêëþ÷åíèåì ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè Potri.007G076500 (ãåí CesA2/5/6/9), êî-

òîðàÿ â äâóõ ïðîáàõ íåñêîëüêî ïðåâûøàëà 
15 %, è ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé Potri.002G066600 
è Potri.013G019800, äîëÿ êîòîðûõ (êðîìå òðàíñ-
êðèïòîìà êîðíÿ) ñîñòàâëÿëà ìåíåå 5 %. Ðÿä 
ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé 
ñòåíêè îòëè÷àëñÿ äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíîé ýêñ-
ïðåññèåé â íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé. Óðî-
âåíü ýêñïðåññèè ãåíîâ Potri.007G076500 (CesA2/
5/6/9), Potri.005G194200 (CesA2/5/6/9), Potri.
005G027600 (CesA2/5/6/9), Potri.018G029400 
(CesA1/10), Potri.006G251900 (CesA1/10) è 
Potri.009G060800 (CesA3) â òàêèõ îáðàçöàõ ðàç-
ëè÷àëñÿ â 1,5–1,8 ðàçà (òàáë. 3). 

Êàê óæå óêàçûâàëîñü âûøå, ãåíû öåëëþ-
ëîçîñèíòàç âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ýêñ-
ïðåññèðîâàëèñü â ñòåáëå, è ñðåäè íèõ áîëåå 
15 % ïóëà ñîñòàâëÿëè òðàíñêðèïòû ãåíà Potri.
002G257900, êîòîðûé ýêñïðåññèðîâàëñÿ â 1,7–
2,2 ðàçà ñèëüíåå, ÷åì îñòàëüíûå CesA-ãåíû âòî-
ðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè.

Ñðåäè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ýâêàëèïòà, îò-
âå÷àþùèõ çà ñèíòåç ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåí-
êè, ôóíêöèîíèðóþò ÷åòûðå ãåíà – Eucgr.I00286 
(CesA2/5/6/9), Eucgr.F03635 (CesA2/5/6/9), Eucgr.
C02801 (CesA1/10) è Eucgr.G03380 (CesA3), ýêñ-
ïðåññèðóþùèåñÿ äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíî â ðàç-
íûõ òèïàõ îðãàíîâ è òêàíåé (ðàçíèöà â óðîâíå 
ýêñïðåññèè 2,2–3,8 ðàçà). Íàèáîëåå ñòàáèëüíî
ýêñïðåññèðóåòñÿ ãåí Eucgr.I00286, ðàçíèöà ýêñ-
ïðåññèè êîòîðîãî ìåæäó ìèíèìàëüíûì çíà-
÷åíèåì (ëèñòüÿ) è ìàêñèìàëüíûì (íåçðåëàÿ 
êñèëåìà) ñîñòàâèëà 2,2 ðàçà (òàáë. 4). Âîçìîæ-
íî, òàêèå ðåçóëüòàòû ñâÿçàíû ñ îòñóòñòâèåì

Òàáëèöà 4. Óðîâíè ýêñïðåññèè (Fpkm) îòäåëüíûõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ýâêàëèïòà

Ãåí ID ãåíà
Àïèêàëüíàÿ 
ìåðèñòåìà 

ñòåáëÿ

Ìîëîäûå 
ëèñòüÿ

Çðåëûå 
ëèñòüÿ

Ôëîýìà
Íåçðåëàÿ 
êñèëåìà

Êñèëåìà

Ãåíû ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA1/10
CesA3

Eucgr.I00286
Eucgr.F03635
Eucgr.C02801
Eucgr.G03380

134 *
75**
138*
132*

145*
96*
174*
122*

116**
178*
309*
163*

187*
80**
134*
183*

254**
178

270**
347**

163
47
104
156

Ãåíû âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA4
CesA7
CesA8

Eucgr.A01324
Eucgr.D00476
Eucgr.C00246

7
3
4

9
4
12

24
22

52**

34
40

122**

506**
641*
1983*

596**
757*
2352*
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äàííûõ äëÿ êîðíÿ, öâåòêîâ è ïëîäîâ, ãäå ìî-
æåò ìåíÿòüñÿ ïðîôèëü ýêñïðåññèè ãåíîâ öåë-
ëþëîçîñèíòàç.

Ãåíû öåëëþëîçîñèíòàç âòîðè÷íîé êëåòî÷-
íîé ñòåíêè íàèáîëåå àêòèâíî ýêñïðåññèðóþòñÿ 
â êñèëåìå, ãäå ôóíêöèîíèðóþò òðè ãåíà – 
Eucgr.A01324 (CesA4), Eucgr.D00476 (CesA7) è 
Eucgr.C00246 (CesA8), ïîñëåäíèé èç êîòîðûõ 
äîìèíèðóåò (åãî ýêñïðåññèÿ â 3,9 ðàçà âûøå 
ïî ñðàâíåíèþ ñ Eucgr.A01324 è â 3,1 ðàçà – ñ 
Eucgr.D00476). Ïîëàãàåì, ÷òî ðàñòåíèÿ ýâêà-
ëèïòà ìîãóò áûòü óäîáíîé ìîäåëüþ äëÿ èçó-
÷åíèÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ áèîñèíòåçà öåëëþëîçû 
(à âîçìîæíî, è äðóãèõ ïîëèìåðîâ êëåòî÷íîé
ñòåíêè) ââèäó ìàëîãî êîëè÷åñòâà ôóíêöèîíè-
ðóþùèõ ãåíîâ è äîñòàòî÷íî ÷åòêèõ òêàíåñïåöè-
ôè÷íûõ èçìåíåíèé â ïàòòåðíå ýêñïðåññèè ãåíîâ. 
Ñîîòíîøåíèå òðàíñêðèïòîâ ãåíîâ EuCesA4 : 
EuCesA7 : EuCesA8 âî ôëîýìå è êñèëåìå ñòåáëÿ 
ïðèìåðíî 1:1:4. Õîòÿ íå ñóùåñòâóåò ïðÿìûõ ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûõ äîêàçàòåëüñòâ, íî ñ÷èòàåòñÿ, 
÷òî ðàçëè÷íûå òðè èçîôîðìû CESA ñîáèðàþòñÿ 

â íàòèâíûé öåëëþëîçîñèíòåçèðóþùèé êîìï-
ëåêñ â ñîîòíîøåíèè 1:1:1 [13]. Ðàññ÷èòàííîå
çäåñü ñîîòíîøåíèå òðàíñêðèïòîâ ãåíîâ EuCesA4,
EuCesA7 è EuCesA8 ìîæåò óêàçûâàòü íà ñî-
îòíîøåíèå öåëëþëîçîñèíòàçíûõ ñóáúåäèíèö 
â òðàíñìåìáðàííîì öåëëþëîçîñèíòåçèðóþùåì 
êîìïëåêñå ëèáî íà ñóùåñòâîâàíèå â îäíîé 
òêàíè öåëëþëîçîñèíòåçèðóþùèõ êîìïëåêñîâ ñ
ðàçíûì ñîñòàâîì ñóáúåäèíèö. Ýêñïåðèìåíòàëü-
íî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè îòñóòñòâèè îäíîé èç
èçîôîðì CESA4, CESA7 èëè CESA8 ïåïòèäà 
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ äèìåðèçàöèÿ îñòàâøèõ-
ñÿ äâóõ. Â ñëó÷àå èçîôîðì CESA7 èëè CESA8 
ôîðìèðóþòñÿ ãåòåðîäèìåðû, à CESA4 ñïîñî-
áåí ôîðìèðîâàòü ãîìî- è ãåòåðîäèìåðû [13]. 
Ýòè äàííûå ñîãëàñóþòñÿ ñ âîçìîæíîñòüþ ñó-
ùåñòâîâàíèÿ â îäíîé òêàíè «ïîïóëÿöèé» öåë-
ëþëîçîñèíòåçèðóþùèõ êîìïëåêñîâ, ñîáðàííûõ 
èç ðàçëè÷íûõ èçîôîðì CESA áåëêîâ.

Ýêñïðåññèîííûé ïðîôèëü ãåíîâ öåëëþëîçî-
ñèíòàç ñîè îêàçàëñÿ íàèáîëåå ñëîæíûì äëÿ 
èíòåðïðåòàöèè (òàáë. 5). Èç åãî îñîáåííîñ-
òåé ìîæíî îòìåòèòü îðãàíîñïåöèôè÷íûé ãåí 

Òàáëèöà 5. Óðîâíè ýêñïðåññèè (Fpkm) îòäåëüíûõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ñîè

Ãåí ID ãåíà Ñåìÿ

Àïè-
êàëü-
íàÿ 

ìåðèñ-
òåìà 

ñòåáëÿ

Ëèñ-
òüÿ

Öâå-
òîê

Ïåðè-
êàðïèé 
áîáà

Êîðíåâûå 
âîëîñêè

Êîðåíü
Óçåë 

ñòåáëÿ
Ñòå-
áåëü

Ãåíû ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA1/10
CesA1/10
CesA3
CesA3
CesA3
CesA3

Glyma.05G187300
Glyma.08G145600
Glyma.02G080900
Glyma.16G165900
Glyma.10G223500
Glyma.06G069600
Glyma.04G067900
Glyma.09G103000
Glyma.15G275000
Glyma.13G202500
Glyma.12G237000

45**
29
21

48**
12

51**
34
15
14

40**
107*

56**
33
20
32
33

79**
42**
26
25
32

59**

34**
21**
24**
36**

2
56*
41**

6
6

21**
63*

25
10
5
5

327*
37**
29
6
14

52**
65**

88**
56
52

98**
28

164**
82**
47
40
44

127**

92**
50**
36

62**
18

159*
65**
107**
70**
12
32

98**
52

139**
228*
32

179*
123**
151**
78**

6
11

66**
26

45**
50**

7
99*
49**
54**
49**
12

37**

101**
65

84**
88**
44

157**
72**
64
55
23
65

Ãåíû âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA4
CesA8
CesA8
CesA7

Glyma.09G051100
Glyma.06G065000
Glyma.08G117500
Glyma.06G225500

70**
34
17

82**

59**
16

69**
83**

9
7
0
8

6
2
2

43**

169**
77**

1
90**

15
7
3
9

4
2
5
8

24
15
4
20

133**
66
37

107**
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Glyma.10G223500 (CesA2/5/6/9), ôóíêöèîíè-
ðóþùèé â öâåòêå (åãî òðàíñêðèïòû ñîñòàâëÿþò 
49 % îáùåãî ïóëà CesA-ãåíîâ) è áîëåå íèãäå íå 
ïðîÿâëÿþùèéñÿ. Ñðåäè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç 
ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè òîëüêî äëÿ ãåíîâ 
Glyma.06G069600 (CesA1/10), Glyma.12G237000 
(CesA3) è Glyma.16G165900 (CesA2/5/6/9) óñòà-
íîâëåíû ñëó÷àè, êîãäà äîëÿ èõ ýêñïðåññèè ïðå-
âûøàëà 15 % â îáùåì ïóëå ãåíîâ. Äëÿ ãåíà 
Glyma.06G069600 ýòî áûëè òðàíñêðèïòîìû ëèñ-
òüåâ, êîðíÿ, êîðíåâûõ âîëîñêîâ è óçëîâ ñòåáëÿ, 
äëÿ ãåíà Glyma.12G237000 – ëèñòüåâ è ñåìÿí, 
äëÿ Glyma.16G165900 – êîðíÿ. Áîëüøèíñòâî æå 
ãåíîâ âíîñèëè íå áîëåå 14 % ýêñïðåññèîííîãî 
ïóëà. Âîçìîæíî, òàêîå îáñòîÿòåëüñòâî ñâÿçàíî 
ñ ýâîëþöèîííî íåäàâíèì óäâîåíèåì ãåíîìà 
ñîè [24], ÷òî ïðèâåëî ê óäâîåíèþ ôóíêöèî-
íèðóþùèõ ãåíîâ è, êàê ñëåäñòâèå, ñíèæåíèþ
äîëè òðàíñêðèïòîâ êàæäîãî èç íèõ. Âî âñåõ 
ðàññìîòðåííûõ ýêñïåðèìåíòàõ êàæäûé èç CesA-
ãåíîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè âíîñèë ìå-
íåå 15 % â îáùèé ýêñïðåññèîííûé ïóë. Ìàêñè-
ìàëüíóþ äîëþ (12 %) â îáùèé ïóë öåëëþëîçî-
ñèíòàç âíîñèë ãåí Glyma.09G051100 (CesA4) ïðè
ýêñïðåññèè â ïåðèêàðïèÿõ áîáîâ. Ñðåäè CesA-ãå-
íîâ âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ýòîò æå ãåí 
íàèáîëåå èíòåíñèâíî ýêñïðåññèðîâàëñÿ â ñòåá-

ëå ñîè (9 %) íàðÿäó ñ ãåíîì Glyma.06G225500 
(CesA7) – 7 %. Âîçìîæíî, ïðè÷èíó óæå óïî-
ìèíàâøåãîñÿ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà CesA-ãåíîâ,
ôóíêöèîíèðóþùèõ ïðè áèîãåíåçå âîëîêíà â 
ñòåáëå ðàìè, òàêæå ñëåäóåò èñêàòü â ôèëîãåíå-
òè÷åñêîé èñòîðèè âèäà. Â ïðîöåññå ýâîëþöè-
îííîãî ðàçâèòèÿ Boehmeria nivea ìîãëà ïðîè-
çîéòè ïîëèïëîèäèçàöèÿ åãî ãåíîìà. 

Ïðè àíàëèçå äàííûõ ÐÍÊ-ñåêâåíèðîâàíèÿ 
Phaseolus vulgaris óñòàíîâëåíî, ÷òî èç 15 ãå-
íîâ öåëëþëîçîñèíòàç, èìåþùèõñÿ â ãåíîìå, 
ôóíêöèîíèðóþò 9, èç êîòîðûõ 5 – CesA-ãåíû 
ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè è 4 – âòîðè÷íîé 
(òàáë. 2 è 6). Ñðåäè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç 
ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè íàèáîëåå ñèëüíî 
ýêñïðåññèðîâàëèñü òðè ãåíà – Phvul.002G268200 
(CesA2/5/6/9), Phvul.009G094200 (CesA1/10) è
Phvul.005G022100 (CesA3). Ýêñïðåññèÿ ýòèõ ãå-
íîâ äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíà âî âñåõ âåãåòàòèâíûõ 
îðãàíàõ (âêëþ÷àÿ è êîðåíü) è ðàçëè÷àåòñÿ â
ðàçíûõ îáðàçöàõ â 1,9–2,6 ðàçà. Â öâåòêàõ 
ñíèæàåòñÿ îáùèé óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç è ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ äîëè 
îòäåëüíûõ ãåíîâ. Ïðè ñîçðåâàíèè â ïåðèêàð-
ïèÿõ áîáîâ, à òàêæå â ñòåáëå óâåëè÷èâàåòñÿ 
ýêñïðåññèÿ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç âòîðè÷íîé 
êëåòî÷íîé ñòåíêè, ñðåäè êîòîðûõ ëèäèðóåò ãåí 

Òàáëèöà 6. Óðîâíè ýêñïðåññèè (Fpkm) îòäåëüíûõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç ôàñîëè
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Ãåíû ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè

CesA2/5/6/9
CesA2/5/6/9
CesA1/10
CesA3
CesA3

Phvul.002G268200
Phvul.004G093300
Phvul.009G094200
Phvul.005G022100
Phvul.011G211500

197*
72**
204*
124*
66**

191*
48**
213*
105*
88**

58*
30**
115*
60*
24**

11**
16*
25*
15*
13**

81*
42**
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82*
29**
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Ãåíû âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåíêè
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20
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25
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Phvul.009G242700 (CesA4), ôóíêöèîíèðóþùèé 
òàêæå â êîðíÿõ, ãäå ïðåäñòàâëåííîñòü åãî òðàíñ-
êðèïòîâ äîõîäèò äî 12 % îáùåãî ïóëà ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç (òàáë. 6). 

Ïðè àíàëèçå ïðîôèëåé ýêñïðåññèè CesA-
ãåíîâ ìîæíî óëîâèòü äâå àëüòåðíàòèâíûå ìî-
äåëè èõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ, êîòîðûå íàèáî-
ëåå ÷åòêî ïðîÿâëÿþòñÿ ïðè ýêñïðåññèè ãåíîâ 
öåëëþëîçîñèíòàç ïåðâè÷íîé êëåòî÷íîé ñòåí-
êè. Ïåðâàÿ ìîäåëü õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì 
äîìèíèðóþùèõ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç (ýâêà-
ëèïò è ôàñîëü), äîëÿ ýêñïðåññèè êàæäîãî èç 
êîòîðûõ ìîæåò äîñòèãàòü 15 % è áîëåå. Â òàêîì 
ñëó÷àå ýêñïðåññèÿ òðåõ ãåíîâ äàåò áîëåå 50 % 
ïóëà ýêñïðåññèè CesA-ãåíîâ è ìîæíî ãîâîðèòü 
î «ëèäåðàõ ýêñïðåññèè». Âî âòîðîé àëüòåðíà-
òèâíîé ìîäåëè íåò «ëèäåðîâ ýêñïðåññèè», ýêñ-
ïðåññèîííûé ïóë CesA-ãåíîâ ðàçäåëåí ìåæäó 
8–10 ãåíàìè, êàæäûé èç êîòîðûõ èìååò ìåíåå 
15 % â îáùåì ïóëå. Âîçìîæíî, ýòîò ôàêò îò-
ðàæàåò ôèëîãåíåòè÷åñêóþ èñòîðèþ âèäà, à 
èìåííî ñîáûòèÿ óäâîåíèÿ ãåíîìà ñ ñîõðàíå-
íèåì ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè óäâîåííûõ 
êîïèé ãåíîâ. Â òàêîì ñëó÷àå ìîäåëü ýêñïðåññèè 
CesA-ãåíîâ ñâÿçàíà ñ íàëè÷èåì èëè îòñóòñòâè-
åì ñîáûòèé ïîëèïëîèäèçàöèè â ïðîöåññå ãå-
íåçèñà ýòîãî âèäà ðàñòåíèé. 

Âûâîäû. Òàêèì îáðàçîì, â ðàáîòå ïðîàíà-
ëèçèðîâàíû òðàíñêðèïòîìû ðàçëè÷íûõ îðãà-
íîâ è òêàíåé ðàñòåíèé: òîïîëÿ (Populus tricho-
carpa), ýâêàëèïòà (ãèáðèä E. grandis × E. urophyl-
la), ñîè (Glycine max) è ôàñîëè (Phaseolus vul-
garis). Óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçî-
ñèíòàç ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àëñÿ â îðãàíàõ è 
òêàíÿõ îäíîãî êîíêðåòíîãî ðàñòåíèÿ. Â ñòåáëå 
è êîðíå CesA-ãåíû ýêñïðåññèðîâàëèñü ñèëüíåå, 
÷åì â ëèñòüÿõ. Êðîìå êîëè÷åñòâåííûõ, â îð-
ãàíàõ ðàñòåíèé îòìå÷åíû è êà÷åñòâåííûå ðàç-
ëè÷èÿ â ïðîôèëå ýêñïðåññèè CesA-ãåíîâ. Â 
ëèñòüÿõ è êîðíå äîëÿ ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç, 
îòâåòñòâåííûõ çà ñèíòåç âòîðè÷íîé êëåòî÷íîé
ñòåíêè, ñîñòàâëÿëà íå áîëåå 25 % îáùåãî ïó-
ëà CesA-ãåíîâ, à â ñòåáëå – 42 % è áîëåå. Ïðè
îöåíêå ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ãåíîâ öåë-
ëþëîçîñèíòàç âûÿâèëè äâå àëüòåðíàòèâíûå ñòðà-
òåãèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîâ öåëëþëîçîñèí-
òàç. Äëÿ èçó÷åííûõ òðàíñêðèïòîìîâ ôàñîëè è 
ýâêàëèïòà õàðàêòåðíî íàëè÷èå «äîìèíèðóþ-
ùèõ» ãåíîâ, êîòîðûå äàâàëè áîëåå 50 % ïóëà 
ýêñïðåññèè ãåíîâ öåëëþëîçîñèíòàç. Â ñëó÷àå 

òîïîëÿ è ñîè ýêñïðåññèîííûé ïóë ðàñïðåäå-
ëÿëñÿ ìåæäó áîëüøèì ÷èñëîì ãåíîâ, íà êàæ-
äûé èç êîòîðûõ ïðèõîäèëîñü ìåíåå 15 % îá-
ùåãî ÷èñëà òðàíñêðèïòîâ. Âîçìîæíî, òàêîé ïàò-
òåðí ýêñïðåññèè CesA-ãåíîâ îòðàæàåò ïðîöåññ 
ôèëîãåíåçà èññëåäóåìûõ ãåíîìîâ, à èìåííî
ñðàâíèòåëüíî íåäàâíþþ èõ ïîëèïëîèäèçàöèþ,
êîòîðàÿ ïðèâåëà ê óâåëè÷åíèþ êîïèé ôóíêöèî-
íèðóþùèõ ãåíîâ è ñíèæåíèþ äîëè òðàíñêðèï-
òîâ êàæäîãî èç íèõ.  

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå 
ÍÀÍ Áåëàðóñè (äîãîâîðû ¹ Á15ÓÊ/À-041 è 
ÁÐÔÔÈ Á15Ì-101) è ÍÀÍ Óêðàèíû (ïðîåêò 
¹ 0115U004560).

These sequence data used in this work were 
produced by the US Department of Energy Joint 
Genome Institute http://www.jgi.doe.gov/ in col-
laboration with the user community.
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The transcriptomes from different organs and tissues of 
western poplar, eucalyptus, soybean and common bean 
were studied. The expression level of cellulose synthase 
genes was notably different in different types of tissues 
and organs in studied plants. For common bean and 
eucalyptus transcriptome the domination of certain 
cellulose synthase genes was typical. These prevailing ge-
nes made up more than 50 % of the total expression 
pull of cellulose synthases. On the contrary, cellulose 
synthase expression pulls of wes-tern poplar and soybean 
were distributed between multiple genes. The different 
expression strategies of CesA-genes may reflect a phylo-
genetic processes that occurred in genomes studied.

ÀÍÀË²Ç ÑÒÐÀÒÅÃ²É ÅÊÑÏÐÅÑ²¯ ÃÅÍ²Â 
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Ïðîàíàë³çîâàíî òðàíñêðèïòîìè ð³çíèõ îðãàí³â ³ òêà-
íèí ÷îòèðüîõ âèä³â ðîñëèí – òîïîë³, åâêàë³ïòà, ñî¿ òà
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êâàñîë³. Âñòàíîâëåíî ³ñòîòí³ â³äì³ííîñò³ ð³âíÿ åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â öåëþëîçîñèíòàç â îðãàíàõ ³ òêàíèíàõ 
îäí³º¿ ðîñëèíè. Äëÿ òðàíñêðèïòîìîâ êâàñîë³ òà åâ-
êàë³ïòà õàðàêòåðíà íàÿâí³ñòü «äîì³íóþ÷èõ» ãåí³â,
ÿê³ äàþòü ïîíàä 50 % ïóëó åêñïðåñ³¿ ãåí³â öåëþ-
ëîçîñèíòàç. Ó òîïîë³ òà ñî¿ åêñïðåñ³éíèé ïóë ðîç-
ïîä³ëåíèé ì³æ âåëèêèì ÷èñëîì ãåí³â. Éìîâ³ðíî, 
ñòðàòåã³ÿ åêñïðåñ³¿ CesA-ãåí³â â³äîáðàæàº ïðîöåñ 
ô³ëîãåíåçó äîñë³äæóâàíèõ ãåíîì³â.
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