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Резюме 
 У льна Linum usitatissimum L. in silico идентифицированы ортологи β-1,3-глюканаз (BG) 
Arabidopsis thaliana L. Им соответствовали 57 последовательностей, сгруппированные в 27 
ортологичных групп. Для 22 основных ортологов, проявляющих изменение экспрессии на уровне 
генов во время развития волокна (индивидуальной клетки) в норме (разные стадии), предсказаны 
белковые домены, характерные для β-1,3-глюканаз и проведен анализ временных (8 ч, 24 ч, 96 ч 
после наклона стебля) и пространственных (верхняя (PUL) и нижняя (OPP) стороны стебля 
растения) профилей экспрессии при гравиответе. Большинство анализируемых BG проявляли 
максимум экспрессии в апикальной меристеме. В ответ на гравистимуляцию изменение экспрессии 
выявлено у генов 11 BG. Из них 7 генов проявляли повышение экспрессии в волокнах обеих сторон 
стебля (Lus10015151, Lus10040461, Lus10033244), PUL-стороны (Lus10019801, Lus10039095 и 
Lus10032562) и OPP-стороны (Lus10024535). Понижение экспрессии при гравиответе выявилось у 
генов Lus10011482, Lus10002295, Lus10043075 и Lus10038099. При этом для Lus10011482 и 
Lus10043075 активность была обнаружена на обеих сторонах стебля через 8, 24 и 96ч после 
наклона растений. При гравиответе значение экспрессии генов основных ортологов изменялось в 
сторону более молодой стадии развития волокна и часто подтверждалось изменением экспрессии 
всех генов соответствующей ортологичной группы. Предполагается локализация соответствующих 
β-1,3-глюканаз в клеточной стенке и ее модификация для проявления «мускульных» функций 
волокон. Данное исследование обеспечивает основу для выяснения функциональных 
характеристик β-1,3-глюканаз в процессе развития волокна и при гравиответе.  
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Resume 
Orthologs of β-1,3-glycanase (BG) of Arabidopsis thaliana L. were identified in flax Linum usitatissimum 
L. in silico. They corresponded to 57 sequences grouped into 27 orthologous groups. Protein domains
characteristics of β-1,3-glucanases were predicted for 22 main orthologs showing changes in expression at
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the gene level during the development of the fiber (individual cell) in normal conditions (different stages), 
and an analysis of temporal (8 h, 24 h, 96 h after tilt of stem) and spatial (upper (PUL) and lower (OPP) 
sides of the plant stem) expression profiles during gravity response was performed. Most of the analyzed 
BG showed maximum expression in the apical meristem. In response to gravistimulation, a change in 
expression was detected in 11 BG genes. Of these, 7 genes showed increased expression in the fibers of 
both sides of the stem (Lus10015151, Lus10040461, Lus10033244), of PUL-side (Lus10019801, 
Lus10039095 and Lus10032562) and of OPP-side (Lus10024535). A decrease in expression during gravity 
response was revealed in genes Lus10011482, Lus10002295, Lus10043075 and Lus10038099. For 
Lus10011482 and Lus10043075, activity was detected on both sides of the stem 8, 24 and 96 hours after 
the plants were tilted. With gravity response, the value of gene expression of the main orthologs changed 
towards earlier stage of fiber development and was often confirmed by a change in the expression of all 
genes of the corresponding orthologous group. It is suggested that the corresponding β-1,3-glucanases are 
localized in the cell wall and modified to manifest the "muscular" functions of the fibers. This study 
provides a basis for elucidating the functional characteristics of β-1,3-glucanases during fiber development 
and during gravity response. 
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Введение 
У покрытосеменных древесных растений 

коррекцию положения зрелых органов растения в 
пространстве после изгиба сопровождает развитие 
разновидности реакционной древесины – древесины 
натяжения. Ключевым ее отличием от обычной 
древесины часто служит отложение в ксилемных 
волокнах третичной клеточной стенки (ТКС) - так 
называемого желатинозного слоя (G-слоя), резко 
отличающегося от других типов клеточной стенки (КС) 
по набору полимеров и расположению микрофибрилл 
целлюлозы. Длительное время считалось, что 
формирование древесины натяжения не характерно для 
травянистых видов. Однако в настоящее время развитие 
так называемой древесины натяжения описано у 
люцерны [Patten et al., 2007], резуховидки [Wyatt et al., 
2010], в корнях клевера [Schreiber et al., 2010], в стебле 
льна [Ibragimova et al., 2017] и в некоторых других 
травянистых растениях. Несмотря на то, что термин «G-
слой» обычно употребляют для волокон древесины 
натяжения, его базовые характеристики полностью 
приложимы ко многим другим волокнам, например, к 
флоэмным волокнам волокнистых культур (лен, конопля 
др.), что позволяет объединять их в одну группу – 
волокна с КС желатинозного типа, или G-волокна 
[Gorshkova, Morvan, 2006. Считается, что во время 
гравитропического ответа именно волокна, содержащие 
G-слой, генерируют высокое напряжение натяжением, в 
результате чего формируются контрактильные свойства 
и обеспечивается перемещение в пространстве органа, 
давно закончившего рост в длину.  

Волокна льна (Linum usitatissimum L.) - это 
первичные волокна флоэмы; длина отдельной клетки 
достигает нескольких сантиметров из-за интенсивного 
роста, который происходит в пространстве и во 
времени отдельно от утолщения клеточной стенки 
[Gorshkova, Morvan, 2006. В таких волокнах в ходе 
гравитропического ответа была обнаружена каллоза 
Ibragimova et al., 2017. Отложение каллозы показано 
и в волокнах ксилемы, когда растениям приходилось 
восстанавливать вертикальное положение Waterkeyn, 
1982, Kojima et al., 2012. Известно, что отложение 
каллозы во внеклеточном матриксе строго 
контролируется во времени и пространстве. В отличие 
от «канонических» полисахаридов КС, каллоза - 
аморфный β-1,3-глюкан является временным 
компонентом, но присутствие этого полисахарида в 
КС изменяет физические и механические свойства 
окружающей среды, что имеет фундаментальное 
значение для правильного выполнения 
многочисленных процессов, таких как деление клеток, 
развитие мужских гаметофитов, межклеточный 
транспорт или реакция на биотический и 
абиотический стрессы Usak et al., 2023. 
Существование полупроницаемых апопластов, 
образующихся в результате отложения каллозы в КС, 
предоставляет возможности для контроля переноса 
воды и растворенных веществ во многих частях 
растения. Это может обеспечить средство для очень 
эффективной защиты от различных типов стресса 
Pirselova 2013. Однако роль каллозы при гравиответе 
все еще не раскрыта. 

Гены β-1,3-глюканаз льна Linum usitatissimum L. при гравиответе



204 

Уровни каллозы регулируются 
противоположными активностями двух ферментов: 
каллозосинтаз (β-1,3-глюкансинтазы) и β-1,3-глюканаз, 
которые продуцируют и расщепляют каллозу, 
соответственно Chen и Kim, 2009. Большое 
разнообразие β-1,3-глюканаз (BG) затрудняет их 
классификацию Perrot, 2023. Чтобы прояснить 
биологическое значение генов BG и взаимосвязи между 
белковой последовательностью и функцией, были 
созданы методы классификации с использованием 
расширенного филогенетического анализа в сочетании 
с информацией об экспрессии, и сгруппированы 50 
предполагаемых BG Arabidopsis thaliana L. в пять 
архитектур белковых доменов [Doxey et al., 2007].  

В геноме льна идентифицировано 96 
предполагаемых генов BG по наличию домена GH17 
[Ibragimova, Mokshina, 2024. Однако известно, что 
для семейства гидролаз GH17 в базе данных CAZY 
(http://www.cazy.org/GH17.html) представлены разные 
активности: endo-β-1,3-glucanase/laminarinase (EC 
3.2.1.39); lichenase/endo-β-1,3-1,4-glucanase (EC 
3.2.1.73); ABA-specific β-glucosidase (EC 3.2.1.175); β-
1,3-glucanosyltransglucosidase (EC 2.4.1.-); exo-β-1,3-
glucanase (EC 3.2.1.58); laminarin β-1,6-
glucanosyltransglucosidase (EC 2.4.1.-). Таким образом, 
можно допустить, что информация по некоторым 
потенциальным ортологам могла не войти в анализ 
опубликованных данных и напротив, мы могли 
ошибочно выявить некоторые гены, не кодирующие 
BG, так как в опубликованной работе мы исходили не 
из ортологии, а из присутствия домена GH17 и 
максимального уровня экспрессии. В данном 
исследовании в основу легли результаты поиска генов 
BG в волокнах льна с помощью программы 
InParanoid-Diamond Persson, Sonnhammer, 2022, 
благодаря которой был сформирован список истинных 
ортологов BG A. thaliana и проведен анализ их 
экспрессии в ходе развития волокна и при 
гравиответе. 

Материалы и методы 
Выявление ортологов у льна Linum 

usitatissimum L. и резуховидки Arabidopsis thaliana L. 
проводилось, используя программу InParanoid-
Diamond Persson, Sonnhammer, 2022 и данные 
протеомов этих растительных организмов в Phytozome 
(https://phytozomenext.jgi.doe.gov/). В результате, 
согласно списку β-1,3-глюканаз A. thaliana, 
опубликованному ранее Doxey et al., 2007, были 
идентифицированы истинные ортологи β-1,3-глюканаз 
в L. usitatissimum.  

Используя базы данных Phytozome, 
подтверждалось наличие функциональных доменов 
(PFAM) для BG (PF00332) и домена CBM43 (InterPro). 
Наличие N-терминального сигнального пептида 

(NTS), GPI-якоря (гликозилфосфатидилинозитол) 
предсказывали с помощью сервиса TargetP 2.0, и 
NetGPI-1.1 
(https://services.healthtech.dtu.dk/services/NetGPI-1.1/), 
соответственно. Функции продуктов всех выявленных 
генов являются предположительными, так как их 
аннотация построена на ортологии к продуктам 
охарактеризованных генов A. thaliana,которые в 
тексте часто приводятся в скобках. 

Для оценки экспрессии генов BG были 
использованы полученные ранее транскриптомные 
данные для растений льна в фазе быстрого роста. Эта 
информация размещена в базе данных FIBexDB 
(https://ssl.cres-t.org/fibex/flax/). В FIBexDB 
транскриптомные данные из девяти разных проектов 
(61 образец) нормализованы и сведены в единую 
информационную базу с соответствующей 
статистической обработкой значений 
дифференциальной экспрессии, включая оценку 
критериев достоверности (P и q) [Mokshina et. al., 
2021]. Для анализа брали SAM –апикальную 
меристему стебля льна, флоэмные волокна до 
формирования ТКС (фаза интрузивного роста) – 
(iFIBa), на начальной стадии формирования ТКС – 
(tFIBa), на поздней стадии формирования ТКС (tFIBb) 
и на разных сторонах стебля (PUL – верхняя при 
подъеме растения, OPP – нижняя) поздней стадии 
формирования ТКС. Экспрессию генов в волокнах 
анализировали через 8, 24 и 96 ч после наклона 
растений. Подробная схема получения образцов 
представлена в работах Mokshina et. al., 2021; 
Ibragimova, Mokshina, 2024. Здесь обсуждаются 
только достоверные различия между образцами, 
используя критерий t-test.  

Результаты и обсуждение 
1. Характеристика BG льна. Всего в геноме льна
было выявлено 96 генов, кодирующих
гликозидгидролазы 17 (GH17, PF00332) и
соответствующих 34 гомологам в A. thaliana.
Ibragimova, Mokshina, 2024. Программа InParanoid-
DIAMOND Persson, Sonnhammer, 2022 позволила
исключить из рассматриваемого списка из 96 генов, не
кодирующие BG, так как известно, что для этого
семейства гидролаз в базе данных CAZY
(http://www.cazy.org/GH17.html) представлены разные
активности: endo-β-1,3-glucanase/laminarinase (EC
3.2.1.39); lichenase/endo-β-1,3-1,4-glucanase (EC
3.2.1.73); ABA-specific β-glucosidase (EC 3.2.1.175); β-
1,3-glucanosyltransglucosidase (EC 2.4.1.-); exo-β-1,3-
glucanase (EC 3.2.1.58); laminarin β-1,6-
glucanosyltransglucosidase (EC 2.4.1.-). Для поиска
ортологов использовались последовательности 50
предполагаемых BG в A. thaliana Doxey et al., 2007.
В итоге, был создан список из 57 истинных ортологов
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льна, сгруппированных в 27 ортологических групп. 
Каждый соответствующий ген такой группы 
характеризовался индексом соответствия. Если такой 
индекс равен 1.0, то соответствующие 
последовательности считаются идентичными. Но по 
мере того, как сходство снижается по отношению к 
основному ортологу, индекс соответствия понижался 
Brien et al., 2005. В данном исследовании, в целом, 
анализировались основные ортологи, то есть, 
имеющие индекс соответствия равный 1.0. Все эти 
гены кодировали последовательности, 
принадлежащие к гликозидгидролазам 17 (GH17) с 
консервативным доменом PF00332 и практически все 
содержали N-концевой сигнальный пептид (NTS), 
необходимый для секреции. Домен X8 (в настоящее 
время известный как углеводсвязывающий модуль 
CBM43), ответственный за связывание β-1,3-глюкана 
Doxey et al., 2007, присутствовал более чем в 
половине (19/27) последовательностей. С-концевая 
гидрофобная последовательность (CTS), которая 
может кодировать трансмембранный домен, 
участвующий в прикреплении GPI-якоря, или 
нацеливании на вакуоль, встречалась в отобранных 
последовательностях реже (12/27). 
Наличие/отсутствие этих признаков определяет 5 
архитектурных групп белковых доменов Doxey et al., 
2007. Общие белковые домены этих пяти групп 
состоят из наличия NTS и основного домена, 
характерного для GH17. Группа V состоит из белков с 
такой базовой архитектурой. В данном исследовании 
среди основных ортологов была выявлена 
принадлежность к четырем архитектурным группам: I 
группа – 12 BG, содержащих как домен CBM43, так и 
область CTS; II группа – 7 BG и IV группа – 2 BG 
(CBM43 и CTS присутствуют после домена GH17 у 
представителей этих групп, соответственно); V группа 
– 5 BG. Для некоторых последовательностей из-за
низкого коэффициента принадлежности определение
архитектурной группы было спорным. В Lus10016883
не обнаружены искомые последовательности, но и
соответствующий ген проявлял нулевую экспрессию.
Таким образом, у льна не было выявлено
последовательностей, имеющих два повторяющихся
домена CBM43 и не содержащих CTS, которые
относятся к III архитектурной группе. Среди BG A.
thaliana только At2G39640 относится к III группе
Doxey et al., 2007.
2. Экспрессия BG. Для оценки экспрессии на разных
стадиях развития флоэмного волокна и при
гравиответе, главным образом, были взяты основные
ортологи выявленных групп, проявляющие
достоверное изменение экспрессии. Такими генами
оказались представители 22 ортологических групп
(предполагаемые продукты этих генов представлены в
таблице) из 27 возможных. Уже это говорит о том, что

β-1,3-глюканазы играют явно не последнюю роль в 
формировании флоэмного волокна льна и при 
гравиответе. Часто в таких группах (более половины 
случаев) гены проявляли сходную экспрессию внутри 
самой группы, например, гены - ортологи At5G20870 
(Lus10043075 и Lus10001183), или At2G26600 
(Lus10006659 и Lus10038099).  

Гены, проявляющие нулевую, или 
приближенную к нулю, экспрессию, были исключены 
из дальнейшего анализа. 
2.1. Экспрессия BG на стадиях развития волокна. В 
ходе биогенеза флоэмные волокна льна проходят все 
стадии, характерные для большинства клеток 
растений: инициация, рост растяжением, 
специализация, старение и смерть. На стебле растений 
льна можно проследить последовательные этапы 
формирования первичных волокон, анализируя 
стебель сверху вниз; верхняя часть стебля содержит 
более молодые волокна, поскольку они образуются из 
прокамбия в апикальной части растения. Все 
постэмбриональные, надземные структуры семенных 
растений образуются из верхушечной части побегов 
(shoot apical meristem - SAM), которая действует как 
резервная система клеток стебля Zhang, Deyholos 
2016. В стебле льна первичные флоэмные волокна 
хорошо идентифицируются на продольных срезах на 
расстоянии примерно 0.3 – 0.5 мм от апекса Snegireva 
et al., 2010, где установлено, что волокна выявляются 
как вытянутые прямоугольные клетки через 5-6 слоев 
от эпидермиса. В этой области волокна растут 
симпластически с клетками окружающих тканей, о 
чем свидетельствует, в частности, наличие 
плазмодесм (ПД), встречающихся по всей длине 
клетки как между волокнами, так и на границе с 
соседними клетками паренхимы Snegireva et al., 
2010. Далее вниз волокна растут интрузивно до 
маркера – точки слома (ТС). Этот маркер перехода от 
стадии интрузивного роста к стадии формирования 
вторичной и третичной КС широко используется для 
исследования волокон льна, что позволяет изучать 
стадия-специфичные процессы. 

В таблице включены основные ортологи 
генов льна, экспрессия которых изменялась во время 
развития волокна. А на рис.1 представлены профили 
экспрессии этих генов на определенных стадиях 
развития. Было выявлено, что для Lus10031456, 
Lus10013465 Lus10040579, Lus10039179, Lus10012937, 
Lus10038211, Lus10031098, Lus10015151, Lus10040461, 
Lus10039095, Lus10033244, Lus10032562 и 
Lus10002295 максимальное значение наблюдалось в 
апикальной меристеме, и далее по мере развития 
волокна их экспрессия падала, часто оставаясь 
достаточно высокой на стадии интрузивного роста и 
очень низкой в волокнах в стадии зрелой ТКС.  
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Таблица. 
Некоторые характеристики предполагаемых BG, экспрессия генов которых  

изменялась во время развития флоэмного волокна льна. 
Table. Some characteristics of the putative BG, whose gene expression changed during the development of flax phloem fiber 

A. thaliana L. usitatissimum
(основные ортологи) 
(the main orthological) 

Максимум 
Maximum 

Гравитропизм («+» («-»)) 
и патогенез ↑(↓),  

Gravitropism («+» («-»))  
and pathogenesis↑(↓) 

NTS/CTS/CBM43, 
архитектурная 
группа, architectural 
group 

At1G11820 Lus10031456 SAM ↓ 0.997/0.566/+, I 
At2G01630 Lus10013465 SAM ↓ 0.999/0.517/+, I 
At5G58090 Lus10040579 SAM ↓ -/0.748/+, ? 
At3G13560 Lus10039179 SAM - 0.138/0.316/+, I 
At5G56590 Lus10012937 SAM - - /0.348/+,? 
At3G07320 Lus10038211 SAM - 0.999/-/+, II 
At1G64760 Lus10031098 SAM ↓ 0.998/0.458/+, I 
At2G27500 Lus10020618 iFIBa, tFIBb ↑ 0.927/-/-, V 
At3G24330 Lus10017740 iFIBa - 0.981/0.344/+, I 
At3G55430 Lus10040294 tFIBb ↑ 0.998/-/+, II 
At5G24318 Lus10023245 iFIBa, tFIBb - 0.992/-/+, II 
At2G05790 Lus10015151 SAM «+»↓ -/-/+, ? 
At4G34480 Lus10040461 SAM «+» ↓ 0.999/-/+, II 
At4G17180 Lus10039095 SAM, iFIBa «+» ↓ 0.999/0.275/+, I 
At4G31140 Lus10024535 iFIBa «+» - 0.915/0.398/+, I 
At1G32860 Lus10033244 SAM «+» ↓ 0.999/0.173/-, IV 
At3G57270, Lus10019801 tFIBb «+» ↑ 0.999/-/-, V 
At5G55180 Lus10032562 SAM «+» ↓ 0.999/ -/ +, II 
At3G15800 Lus10011482 tFIBb «-» ↑ 0.253/0.475/-, IV 
At1G66250 Lus10002295 SAM «-» ↓ 0.999/0.173/+, I 
At5G20870 Lus10043075 tFIBb «-» - 0.903/0.450/+, I 
At2G26600 Lus10038099 tFIBb «-» - 0.999/-/-, V 

Примечание. Максимум – стадия развития волокна, где фиксировался максимум экспрессии 
соответствующего гена. SAM – апикальная меристема стебля, iFIBa – интрузивно растущие волокна, tFIBa – 
ранняя стадия формирования ТКС, tFIBb – поздняя стадия формирования ТКС; «+» («-») и ↑(↓) – повышение 
(понижение) экспрессии соответствующего гена при гравиответе и патогенезе, соответственно; 
NTS/CTS/CBM43: NTS (N-терминальная последовательность), CTS- гидрофобная С-терминальная 
последовательность, CBM43- углевод связывающий модуль; + (-) показывает присутствие (отсутствие) 
домена;  
Note. The maximum - is the stage of fiber development, where the maximum expression of the corresponding gene 
was recorded. SAM - shoot apical meristem, iFIBa – intrusively growing fibers, tFIBa – early stage of formation 
TCW, tFIBb – late stage of formation TCW; “+” (“-“) and ↑(↓) an increase (decrease) in expression of the 
corresponding gene during gravity response and pathogenesis, respectively; NTS/CTS/CBM43: NTS – N-terminal 
sequence, CTS – C-terminal sequence, CBM43 - carbohydrate-binding modules; + (-), indicates the presence 
(absence) of the domain.  

Интересно отметить, что большинство 
ортологов, изменяющих экспрессию только в 
процессе развития волокна, относились к I группе, 
которые, согласно литературным данным, проявляют 
активность именно в процессе развития Xu et al., 
2016. Данные по экспрессии генов льна в SAM 
получены из 0.5 мм фрагментов Zhang, Deyholos, 
2016 проростков после 14 дней прорастания. По всей 

видимости, высокая экспрессия генов в стадии 
интрузивного роста – это остаточная экспрессия от 
SAM. Поскольку продолжительность 
симпластического роста составляет несколько часов 
Snegireva et al., 2010, а матричная РНК живет 
несколько дней, то, по всей видимости, данные по 
экспрессии генов в SAM и начале интрузивного роста 
могут перекрываться. По этой причине, вероятно, в 
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фазу интрузивного роста, когда функция 
плазмодесменных BG не актуальна, для некоторых из 
них наблюдали достаточно высокую экспрессию, и 
многие соответствующие им последовательности 
принадлежали к I архигруппе (таблица), которые 
посредством GPI могут крепиться на внешней стороне 
плазматической мембраны (ПМ), необходимом 
условии участия в работе ПД. Необходимо другое 
объяснение увеличения экспрессии BG в стадии 
интрузивного роста или утолщения КС без 
доминирующего пика в SAM (Lus10020618, 
Lus10017740, Lus10040294, Lus10023245, 
Lus10024535, Lus10011482, Lus10043075, 
Lus10038099), продукты которых относятся, в целом, 
не к I архигруппе (таблица, рис.1). В этом случае, 
можно предполагать, что каллоза входит в состав КС 
волокон, учитывая отсутствие домена CTS, включая 
сайт закрепления GPI, у половины данных ферментов, 
что позволяет осуществлять им внеклеточную 

секрецию. Однако в процессе роста встает 
необходимость, по всей видимости, о как минимум 
частичном разрушении каллозы и ремоделировании 
КС. Этому предположению вполне соответствуют и 
данные по увеличению экспрессии LusGSL6 
(Lus10037469(At1G05570), ответственных за синтез 
каллозы в волокнах в начале формирования ТКС 
Ibragimova, Mokshina, 2024. Известно, что если 
первая группа характеризуется вакуолярной 
локализацией или на внешней поверхности ПМ, то 
ферменты II и V групп, скорее внеклеточной и 
задействованы в патогенезе Xu et al., 2016. 
Показано, что два из этих генов, Lus10040294(II) и 
Lus10020618(V), повышали экспрессию в результате 
инфицирования льна Fusarium oxysporum Dmitriev et 
al., 2017 и, как следствие, вероятно, связаны с 
патогенезем. Однако, это правило не всегда работает 
для BG архигруппы II (таблица).  

Рис. 1. Изменение экспрессии генов предполагаемых β-1,3-глюканаз на разных стадиях развития волокон 
стебля льна. SAM – апикальная меристема побега, iFIBa – интрузивно растущие волокна, tFIBa – ранняя стадия 
формирования третичной клеточной стенки (ТКС), tFIBb – поздняя стадия формирования ТКС. 
Fig. 1. Changes in gene expression of putative β-1,3-glucanases at different stages of flax stem fiber development. SAM 
- shoot apical meristem, iFIBa – intrusively growing fibers, tFIBa – early stage of tertiary cell wall formation (TCW),
tFIBb – late stage of formation TCW.
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2.2. Изменение экспрессии BG при гравиответе. 
Половина основных ортологов BG изменяли 
экспрессию на уровне генов, как на определенных 
стадиях развития волокна, так и при гравиответе 
(таблица, рис.2). Увеличение экспрессии было 
характерно для 7 генов. При этом они по-разному 
проявляли экспрессию на стадиях развития волокна в 
норме: Lus10015151, Lus10040461, Lus10033244, 
Lus10032562, максимальное значение имели в 
апикальной меристеме, Lus10039095 – в апикальной 
меристеме и при интрузивном росте, Lus10024535 – в 
стадии интрузивного роста, Lus10019801 - в стадии 
зрелого волокна с ТКС. Однако все эти гены в зрелой 
стадии имели низкие значения, а при гравиответе 
уровень их экспрессии усиливался, главным образом, 
спустя 8 (24) ч после наклона, для некоторых генов 
практически в равной степени на обеих сторонах 
стебля. Убедительными с этой точки зрения выглядит 
функционирование генов Lus10015151, Lus10040461 и 
Lus10033244. Интересным является факт того, что 
ортологи Lus10015151 и Lus10032562 в A. thaliana 
AT2G05790 и AT5G55180, соответственно, являются 
ближайшими гомологами GhGluc1 – специфичной β-
1,3-глюканазы волокна хлопчатника Xu et al., 2016, 
уровень экспрессии которой был высоким в генотипе 
коротких волокон и слабым в генотипе 
промежуточных по длине и длинных волокон Ruan et 
al., 2004. Нужно отметить, что для Lus10032562 
экспрессия возрастала только на PUL-стороне (8 ч), то 
есть той стороне, которая является тянущей, но сама 
сжимается. Авторам также удалось показать, что 
GhGluc1 может играть определенную роль в этом 
процессе путем деградации каллозы при повторном 
открытии ПД. Кроме этого, показано, что At2G05790 
(Lus10015151) является ближайшим гомологом 
PsBG9-маркера для выхода из состояния покоя 
древовидного пиона и окружающего ПД-канал, 
однако тоже не имеющего GPI-якоря Gao et al., 2021. 
Lus10033244 является истинным ортологом 
At1G32860,который на 61% идентичен (73% 
сходство) AtBG_ppap – ПД ассоциированной β-1,3-
глюканазе Levy et al., 2007. Ген, проявляющий 
максимум экспрессии в стадии интрузивного роста, 
Lus10024535, экспрессировался сильнее на OPP-
стороне и, согласно тестированию, его 
последовательность содержит домен GPI, 
необходимый для крепления на внешней стороне 
плазматической мембраны для функционирования 
ПД Perrot et al., 2022. Доказано экспериментально 
присутствие этого домена у ортолога этой 
последовательности в A. thaliana (At4G31140).  

Учитывая, что ортологичные гены часто 
сохраняют идентичные биологические роли в 
современных организмах Persson, Sonnhammer, 
2022, приведенные выше рассуждения косвенно 

указывают на участие таких BGs у льна в 
проницаемости ПД, или просто в распечатывании их. 
Однако сложно представить наличие 
функционирующих ПД в волокнах, имеющих зрелую 
ТКС. Именно на таких волокнах анализировалась 
экспрессия LusBGs при гравитропизме. Уровни 
каллозы в ПД регулируются противоположными 
активностями двух ферментов: каллозосинтаз 
(CALSs), также известные как глюкан-
синтазоподобные белки (GSL) и BGs, которые 
продуцируют и расщепляют каллозу, соответственно. 
В недавнем исследовании [Ibragimova, Mokshina, 
2024 отмечено, что гены GSL в волокнах льна 
экспрессировались часто сходным образом: высокая 
экспрессия в фазу интрузивного роста и начала 
формирования ТКС, низкая экспрессия на стадии 
зрелой ТКС и понижение экспрессии при гравиответе 
через 24 часа после наклона стебля. Однако, на этом 
фоне выделялись 3 гена (Lus10014601 
(AT4G04970(GSL1)), Lus10042478(AT3G14570(GSL4)) 
и Lus10031648(AT4G03550(GSL5)). Экспрессия 
Lus10014601 возрастала только в OPP-образцах (24ч), 
экспрессия для двух последних возрастала через 8 ч 
после наклона в волокнах обеих сторон стебля, а для 
Lus10031648 еще и через 24 ч OPP - стороны стебля. 
Если высокую экспрессию каллозосинтаз во время 
интрузивного роста можно объяснить запечатыванием 
ПД, а во время начала формирования ТКС – 
остаточным эффектом, то возрастание при 
гравиответе в волокнах с ТКС, объяснить непросто. 
Известно, что GSL4 и GSL5 участвуют в регуляции 
ПД, в ответе на грибную инфекцию и при 
формировании пыльцы и КС пыльцевой трубки Usak 
et al., 2023. Учитывая, что ранее мы на этом объекте 
при гравиответе наблюдали наличие каллозы в 
зауженных местах волокон Ibragimova et al., 2017, 
можно предположить формирование или усиление 
таких «полупроницаемых пробок» за счет продуктов 
этих генов для ограничения внутриклеточной 
коммуникации между возникшими септами очень 
длинных волокнистых клеток, где могли бы 
функционировать и β-1,3-глюканазы. На данный 
момент времени нельзя исключить и наличие ПД, 
играющих решающую роль в процессе развития 
растения и в ответе на стрессы, при формировании 
ТКС. Однако, это маловероятно, и ранее их не 
наблюдали. Скорее всего, можно предположить 
расщепление каллозы вблизи ПМ. В любом случае, 
наличие изменяющейся экспрессии генов синтеза и 
распада каллозы при развитии флоэмных волокон и 
гравиответе, свидетельствует о важной роли в данных 
процессах этого полисахарида, локализация которого, 
по всей видимости, не ограничивается 
обнаруженными «каллозными пробками» на PUL-
стороне стебля Ibragimova et al., 2017. 
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Необходимо отметить, что повышение 
экспрессии только для PUL-стороны было характерно 
для Lus10039095. На наш взгляд, интерес 
представляет также Lus10019801 ((At3G57270 (BG1)) 
Doxey et al., 2007. Несмотря на большой разброс в 
контроле, в данном исследовании показано, что ген не 
экспрессировался во время SAM и на стадии 
интрузивного роста, проявляя яркий рост экспрессии 
через 24 ч на PUL-стороне. Учитывая 
принадлежность этой последовательности к V группе 
белковой доменной архитектуры, вероятно, продукт 
этого гена локализуется в КС, что позволяет 
предположить наличие каллозы в КС. Все члены этой 
ортологичной группы имели очень схожий профиль 
экспрессии, что является дополнительным 
подтверждением неслучайного места и времени в 
проявлении данной экспрессии (рис.3). Все гены 
данной группы также демонстрировали повышение 
экспрессии при инфицировании растений льна F. 
oxysporum, вызывающим увядание растений Dmitriev 
et al., 2017. В ответ на заражение F. oxysporum 

повышенная экспрессия этих генов, была значительно 
выше в устойчивом к фузариозному увяданию сорте, 
чем у восприимчивых сортов. Хорошо известно, что 
являясь членами группы PR-2 белков, связанных с 
патогенезом (PR), β-1,3-глюканазы индуцируются 
патогенной инфекцией и играют активную 
противогрибковую роль в гидролизе β-1,3-глюкана, 
основного структурного компонента клеточных 
стенок грибов. Считается, что деградация β-1,3-
глюкана в клеточных стенках способствует 
дестабилизации КС грибов, а также высвобождению 
связанных с клеточной стенкой иммунных 
элиситоров, которые дополнительно стимулируют 
защитные реакции Doxey et al., 2007. Другой ролью 
BG, связанной с функцией PR, является их участие в 
реакции на холод  Doxey et al., 2007 . У A. thaliana 
BG1 регулирует также деградацию каллозы на ПД 
Liu et al., 2022. В нашем случае можно 
предположить участие этих β-1,3-глюканаз в 
дестабилизации КС, утончающейся на PUL-стороне, 
как показано ранее [Ibragimova et al., 2017]. 

Рис.2. Изменение экспрессии генов предполагаемых β-1,3-глюканаз волокон стебля льна при гравиответе. tFIBb 
– поздняя стадия формирования третичной клеточной стенки (контроль); 8, 24, 96 ч – время фиксации образцов
после наклона стебля; PUL – pulling side (тянущая сторона), OPP – противоположная PUL-стороне.
Fig. 2. Changes in gene expression of putative β-1,3-glucanases of flax stem fibers during gravity response. tFIBb – late
stage of formation of tertiary cell wall formation (control); 8, 24, 96 h – sample fixation time after stem tilt; PUL –
pulling side, OPP – the opposite of the PUL-side.

На рисунке 2 также показаны гены, 
экспрессия которых достоверно уменьшалась при 
гравиответе. По профилю экспрессии на разных 
стадиях развития эти гены, кроме Lus10002295, 
проявляли экспрессию, возрастающую с развитием 
волокна (рис.1), с максимумом в зрелых волокнах 

(таблица, рис.2): Lus10011482(IV), Lus10043075(I), 
Lus10038099(V). Эта группа для нас представляет 
особый интерес, по всей видимости, проявляя свою 
функцию в зрелых волокнах с утолщенной ТКС и 
меньшей нужностью этого проявления, вероятно, 
связанного с потерей эластичности, при гравиответе, 
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что предстоит исследовать в дальнейшем. 
Принадлежность к разным белковым доменным 
группам соответствующих ферментов дает нам 
возможность предполагать наличие каллозы вне 
клетки и внутри ее. Интересно, что BG хлопчатника 
(GhGlu30), продукт которого – ближайший гомолог 
BG в A. thaliana (AT2G26600 (Lus10038099)), 

проявлял максимальную экспрессию также в зрелых 
волокнах хлопчатника, представляющих собой 
одноклеточные волоски, удлиняющиеся до 
нескольких сантиметров в длину от эпидермиса 
семенной оболочки тетраплоидных видов (Gossypium 
hirsutum и Gossypium barbadense) Xu et al., 2016. 

Рис.3. Повышение экспрессии при гравиответе генов предполагаемых BG льна, имеющих общего ортолога 
At3G57270 (BG1) в A. thaliana. iFIBa – интрузивно растущие волокна, tFIBa – ранняя стадия формирования 
третичной клеточной стенки (ТКС), tFIBb – поздняя стадия формирования ТКС; 8, 24, 96 ч – время фиксации 
образцов после наклона стебля; PUL – pulling side (тянущая сторона), OPP – противоположная PUL-стороне. 
Fig.3. Increased expression during gravity response of genes of putative BG flax having a common ortholog 
At3G57270 (BG1) in arabidopsis. iFIBa – intrusively growing fibers, tFIBa – early stage of tertiary cell wall formation 
(TCW), tFIBb – late stage of formation TCW; 8, 24, 96 h – sample fixation time after stem tilt; PUL – pulling side, 
OPP – the opposite of the PUL-side. 

Таким образом, в данном исследовании у 
льна L. usitatissimum идентифицированы ортологи β-
1,3-глюканаз (BG) A. thaliana. Для 22 основных 
ортологов, демонстрирующих изменение экспрессии 
на уровне генов во время развития волокна 
(индивидуальной клетки) в норме (разные стадии), 
предсказаны белковые домены, характерные для β-
1,3-глюканаз, и проведен анализ временных (8 ч, 24 ч, 
96 ч после наклона стебля) и пространственных 
(верхняя (PUL) и нижняя (OPP) стороны стебля) 
профилей экспрессии при гравиответе. Большинство 
из анализируемых BG проявляли максимум 
экспрессии в апикальной меристеме. Принадлежность 
к разным белковым доменным группам 
соответствующих ферментов дает нам возможность 
предполагать их локализацию (наличие каллозы) в 
клеточной стенке волокна и внутри клетки. В ответ на 

гравистимуляцию изменение экспрессии выявлено у 
11 генов BG. При гравиответе значение экспрессии 
генов основных ортологов изменялось в сторону 
более молодой стадии развития волокна, часто 
подтверждаемое и другими генами соответствующей 
ортологичной группы. Предполагаемые функции 
анализируемых генов были определены из научной 
литературы на основе знаний о продуктах 
ортологичных генов в A. thaliana, как β-1,3-глюканаз, 
главным образом, сопутствующих каллозе в качестве 
регулятора симпластического молекулярного потока 
через плазмодесмы, а также задействованных при 
патогенезе. Данное исследование обеспечивает 
основу для выяснения точной биологической роли β-
1,3-глюканаз в процессе развития волокон и при 
гравиответе.  
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