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Аннотация. CLE (CLV3/ESR) – одна из важнейших групп пептидных фитогормонов. Ее представители регули-
руют развитие различных органов и тканей растений, а также взаимодействие с некоторыми паразитами и 
симбионтами и ответ на факторы окружающей среды. В связи с этим идентификация и изучение генов CLE, 
кодирующих пептиды этой группы, у культурных растений представляют большой практический интерес. 
О функциях CLE пептидов у картофеля известно немного, поскольку гены CLE картофеля Solanum phureja Juz. 
et Buk. были охарактеризованы только в 2021 г. Вместе с тем картофель включает в себя много клубненосных 
видов рода Solanum L., как диких, так и культурных, и разнообразие его форм может зависеть в том числе 
от различий по последовательностям генов CLE. В этой работе мы впервые произвели поиск и анализ по-
следовательностей генов CLE у трех диких видов картофеля (S. bukasovii Juz. et Rybin., S. verrucosum Schltdl., 
S. commersonii Dunal.) и четырех культурных (S. chaucha Juz. et Buk., S. curtilobum Juz. et Buk., S. juzepczukii Juz. 
et Buk., S. ajanhuiri Juz. et Buk.). У проанализированных видов картофеля выявлено 332 гена CLE: от 40 до 43 ге-
нов этого семейства для каждого вида картофеля. У всех видов картофеля, взятых в исследование, выявлены 
гомологи ранее идентифицированных генов CLE S. phureja; в то же время ген CLE42, отсутствующий в геноме 
S. phureja, найден у всех остальных проанализированных нами видов картофеля. Наибольшие отличия по 
аминокислотным последовательностям белков CLE оказались характерны для S. commersonii – вида, расту-
щего вне ареалов культурных видов картофеля и, вероятно, не входящего в число их предков. Обнаружены 
также примеры полиморфизма по аминокислотным последовательностям доменов белков CLE, несущих 
разную функциональную нагрузку. Дальнейшее изучение белков CLE картофеля позволит выявить их роль 
в развитии этой важнейшей сельскохозяйственной культуры, в том числе в формировании признаков про-
дуктивности.
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Abstract. CLE (CLV3/ESR) is one of the most important groups of peptide phytohormones: its members regulate 
the development of various plant organs and tissues, as well as interaction with some parasites and symbionts 
and response to environmental factors. In this regard, the identif ication and study of the CLE genes encoding the 
peptides of this group in cultivated plants are of great practical interest. Relatively little is known about the func-
tions of CLE peptides in potato, since the CLE genes of the potato Solanum phureja Juz. et Buk. were characterized 
only in 2021. At the same time, potato includes plenty of tuberous species of the genus Solanum L., both wild and 
cultivated, and the diversity of its forms may depend on differences in the sequences of CLE genes. In this work, 
we performed a search for and analysis of the CLE gene sequences in three wild potato species (S. bukasovii Juz., 
S. verrucosum Schltdl., S. commersonii Dunal) and four cultivated species (S. chaucha Juz. et Buk., S. curtilobum Juz. 
et Buk., S. juzepczukii Juz. et Buk., S. ajanhuiri Juz. et Buk.). In total, we identif ied 332 CLE genes in the analyzed 
potato species: from 40 to 43 genes of this family for each potato species. All potato species taken for analysis had 
homologues of previously identif ied S. phureja CLE genes; at the same time, the CLE42 gene, which is absent from 
the S. phureja genome, is present in all other analyzed potato species. Polymorphism of CLE proteins of S. commer-
sonii is signif icantly higher than that of other analyzed potato species, due to the fact that S. commersonii grows in 
places outside the growing areas of other potato species and this potato is probably not one of the ancestors of 
cultivated potato. We also found examples of polymorphism of domains of CLE proteins that carried different func-

© Ганчева М.С., Лосев М.Р., Гурина А.А., Полюшкевич Л.О., Додуева И.Е., Лутова Л.А., 2021

Контент доступен под лицензией Creative Commons Attribution 4.0

ГЕНЕТИКА РАЗВИТИЯ
Оригинальное исследование / Original article

Вавиловский журнал генетики и селекции. 2021;25(7):746-753
DOI 10.18699/VJ21.085

Перевод на английский язык  https://vavilov.elpub.ru/jour

http://vavilov.elpub.ru/jour


Полиморфизм последовательностей  
генов CLE картофеля

М.С. Ганчева, М.Р. Лосев, А.А. Гурина 
Л.О. Полюшкевич, И.Е. Додуева, Л.А. Лутова

2021
25 • 7

747ГЕНЕТИКА РАЗВИТИЯ / DEVELOPMENTAL GENETICS

tions. Further study of potato CLE proteins will reveal their role in development, including regulation of productiv-
ity in this important agricultural crop.
Key words: CLE genes; potato; Solanum bukasovii; Solanum verrucosum; Solanum commersonii; Solanum chaucha; 
Solanum curtilobum; Solanum juzepczukii; Solanum ajanhuiri.
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Введение
Рост и развитие высших растений, а также их ответ на 
внешние стимулы регулируются с помощью межклеточ-
ных коммуникаций, опосредованных фитогормонами. 
Помимо давно известных и детально изученных «класси-
ческих» фитогормонов (ИУК, цитокининов, АБК и т. д.), 
важную роль в координации развития растений играют 
многочисленные семейства пептидных гормонов, пред-
ставляющих собой мобильные секретируемые олигопеп-
тиды или небольшие белки (Ганчева и др., 2019). Одно 
из самых известных семейств пептидных фитогормонов 
с очень широкими функциями  – пептиды CLE (CLV3/
ESR), получившие свое название по первым выявленным 
представителям: пептидам CLAVATA3 (CLV3) резуховид-
ки (Clark et al., 1995) и ENDOSPERM SURROUNDING 
REGION  (ESR) кукурузы (Opsahl-Ferstad et al., 1997). 
К настоящему времени гены, кодирующие пептиды CLE, 
выявлены у всех групп наземных растений, а также у 
зеленой водоросли Chlamidomonas reinhardtii (Oelkers et 
al., 2008; Goad et al., 2017). 

Гены CLE кодируют белки длиной 100–150 аминокис-
лот (АК), которые имеют сигнальный домен на N-конце, 
консервативный CLE-домен на С-конце и вариабельный 
домен между ними (Strabala et al., 2014). CLE-домен, 
состоящий из 12 АК, является функциональной частью 
белка CLE: сразу после синтеза белок-предшественник 
подвергается протеолитическому процессингу и пост-
трансляционным модификациям (Kondo et al., 2006; Ni 
et al., 2011). В результате от него остается CLE-домен с 
модификациями консервативных остатков пролина (гид
роксилированием, арабинозилированием)  – это и есть 
зрелый пептид CLE. Секретируясь в межклеточное про
странство, пептиды CLE становятся лигандами для рецеп
торных киназ семейств Leucin Reach Repeats containing 
Receptor-Like Kinases (LRR-RLK) и CRINKLY4, располо-
женных на плазматических мембранах клеток (Полюшке-
вич и др., 2020). Взаимодействуя с рецепторами, пептиды 
CLE запускают сигнальный каскад, в числе мишеней 
которого  – гомеодоменсодержащие транскрипционные 
факторы семейства WOX, регулирующие поддержание 
ниш стволовых клеток у растений (Творогова и др., 2021). 
К числу известных функций пептидов CLE относятся 
контроль активности апикальных меристем и камбия, 
дифференцировка проводящих тканей, образование боко-
вых корней и клубеньков, ранний эмбриогенез, развитие 
устьиц, а также ответ на ряд средовых факторов: нехватку 
воды и изменение содержания азота в почве (Yamaguchi 
et al., 2016; Fletcher, 2020) (рис. 1). 

У всех изученных видов покрытосеменных семейство 
пептидов CLE кодируется многочисленными генами. 
Так, в относительно небольшом геноме резуховидки Ara­

bidopsis thaliana имеется 32 гена CLE (Sharma et al., 2003; 
Strabala et al., 2006), при этом каждый из них отличается 
уникальным пространственным характером экспрессии 
(Jun et al., 2010). Однако некоторые гены CLE кодируют 
одинаковые пептиды CLE. Предполагается, что такая из-
быточность CLE-пептидов служит для тонкой регуляции 
развития (Kinoshita et al., 2007).

Очевидно, что семейство генов СLE далеко не исчер
пывается открытыми к настоящему моменту генами; на
копление геномных данных и усовершенствование про
граммного обеспечения позволяют находить новых пред
ставителей этого семейства. В нашем исследовании в 
референсном геноме картофеля, являющемся последова-
тельностью удвоенного моноплоида клона Solanum phu­
reja DM-1-3 516R44 (Gancheva et al., 2021), был выявлен 
41 ген CLE, который кодирует 37 уникальных пептидов 
CLE. В то же время известно множество культурных 
и дикорастущих видов картофеля. По представлениям 
разных авторов, к картофелю (Solanum L., секция Petota 
Dumort.) относится от 112 до 235 видов (Huamán, Ross, 
1985; Spooner et al., 2014). Геномы некоторых видов кар-
тофеля секвенированы и доступны в базах данных.

В нашей работе мы произвели поиск и анализ генов CLE 
в геномах семи видов картофеля: трех диких видов (S. bu­
kasovii, S.  verrucosum, S.  commersonii) и четырех при-
митивных культурных видов (S.  chaucha, S.  curtilobum, 
S. juzepczukii, S. ajanhuiri), представленных в базе данных 
NCBI. Всего мы обнаружили 332  гена CLE и выявили 
уникальные пептиды у единичных видов картофеля, кото-
рые могут выполнять иные функции либо вовсе потерять 
функциональность. Мы обнаружили также сходство по-
следовательностей разных CLE, что может говорить об 
их общем происхождении. 

Материалы и методы
В работе использовали представленные в базе данных 
NCBI сборки геномов различных видов картофеля: диких 
видов S. commersonii, S. verrucosum и S. bukasovii, а также 
примитивных культурных видов S. chaucha, S. juzepczukii, 
S. curtilobum и S. ajanhuiri. 

Solanum  commersonii – широко распространенный в 
Южной Америке диплоидный вид картофеля, ареал ко
торого приурочен к прибрежной зоне Атлантического 
океана, преимущественно в Аргентине и Уругвае, и про-
стирается от уровня моря до высоты 1300 м. Этот вид 
является рудеральным. Основные места его обитания – 
каменистые участки, дюны, посадки культурных растений 
(Hawkes, Hjerting, 1969).

Диплоидный вид S.  verrucosum, в отличие от других 
рассмотренных нами видов, распространен в Северной 
Америке, а точнее в Мексике. Тем не менее считается, 
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что эволюционно он ближе к предкам культурных видов 
картофеля, чем S. commersonii (Hawkes, 1990). Его место-
обитания – лесные массивы.

Южноамериканский диплоидный вид S. bukasovii про
израстает на высоте 3300–4000 м над уровнем моря в Перу. 
Относится к группе диких видов картофеля, от которых 
предположительно произошли культурные виды (Li et 
al., 2018).

Solanum juzepczukii и S.  curtilobum – высокогорные 
триплоидный и пентаплоидный виды соответственно, 
обладающие крайне ограниченным ареалом. Относятся к 
группе «горьких» картофелей из-за высокого содержания 
гликоалкалоидов. Фактически были обнаружены лишь от-
дельные их клоны, возделываемые в высокогорных райо
нах Перу и Боливии, где не могут возделываться другие 
виды картофеля. Являются более морозоустойчивыми в 
сравнении с другими культурными видами (Лехнович, 
1971). 

Solanum ajanhuiri – диплоидный высокогорный вид, 
который возделывается на высоте более 3900 м в районе 
озера Титикака. Тоже морозостойкий, но, в отличие от 
S.  juzepczukii и S.  curtilobum, имеет значительно более 
низкое содержание гликоалкалоидов в клубнях (Hawkes, 
1990). 

Solanum chaucha – триплоидный вид, встречающийся 
преимущественно в северных горных районах Южной 
Америки (Эквадор, Колумбия), а также на севере Перу. 
Возделывается на более низких высотах по сравнению с 
вышеперечисленными культурными видами картофеля 
(Hawkes, 1990). 

Поиск генов CLE у разных видов картофеля произво-
дили по гомологии с генами этого семейства у картофеля 
S. phureja (Gancheva et al., 2021), резуховидки A. thaliana 
(Sharma et al., 2003; Strabala et al., 2006) и томата Solanum 
lycopersicum (Zhang et al., 2014; Gancheva et al., 2021) с ис-
пользованием базы данных NCBI (https://blast.ncbi.nlm.nih.
gov/Blast.cgi), где размещены сборки геномов изучаемых 
видов картофеля (см. таблицу), с помощью инструмента 
Nucleotide Basic Local Alignment Search Tool (BLASTN) 
и алгоритма discontiguous megablast (Altschul et al., 1990). 
Выравнивание аминокислотных и нуклеотидных по-
следовательностей осуществляли с помощью алгоритма 
Muscle из программы MEGA7 (https://www.megasoftware.
net/) (Kumar et al., 2016).

Филогенетический анализ выполняли в программе 
MEGA7 методом ближайшего соседа (Saitou, Nei, 1987) 
со стандартными настройками и бутстрепом 1000 (Felsen-
stein, 1985). Сигнальные домены белков CLE предска-
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Рис. 1. Некоторые функции пептидов CLE в развитии растений.
ПАМ – апикальная меристема побега; КАМ – апикальная меристема корня.

https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi
https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi
https://www.megasoftware.net/
https://www.megasoftware.net/


Полиморфизм последовательностей  
генов CLE картофеля

М.С. Ганчева, М.Р. Лосев, А.А. Гурина 
Л.О. Полюшкевич, И.Е. Додуева, Л.А. Лутова

2021
25 • 7

749ГЕНЕТИКА РАЗВИТИЯ / DEVELOPMENTAL GENETICS

зывали с использованием программы SignalP-5.0 (http://
www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/). Консенсусные последо
вательности белков CLE визуализировали в программе 
Geneious Prime (https://www.geneious.com/features/).

Результаты
С помощью базы данных NCBI по гомологии с генами CLE 
картофеля S. phureja (SphCLE ), резуховидки (A. thaliana) 
и томата (S. lycopersicum) нами были идентифицированы 
гены CLE у картофеля семи видов: примитивных куль-
турных видов S.  chaucha, S.  curtilobum, S.  juzepczukii, 
S.  ajanhuiri и диких видов S.  bukasovii, S.  commersonii, 
S. verrucosum (Приложение)1. Мы также произвели иден-
тификацию генов CLE у примитивного культурного карто-
феля S. stenotomum и дикого вида S. pinnatisectum, однако 
недостаточное качество сборок не позволило внести эти 
гены в дальнейший анализ. 

Для каждого вида картофеля было найдено разное коли-
чество генов CLE – от 40 до 43 (см. таблицу). Это связано 
в первую очередь с различным уровнем сборок. Так, геном 
S. verrucosum представлен в базе данных в виде протяжен-
ных скэффолдов, тогда как для S. curtilobum это сборка на 
уровне контигов, в результате чего некоторые гены CLE 
не взяты в анализ в связи с обрывом контига и невозмож-
ностью проанализировать всю последовательность гена. 
Гомологи большинства ранее идентифицированных нами 
генов CLE S. phureja (SphCLE) (Gancheva et al., 2021) были 
обнаружены у всех видов картофеля, взятых в анализ. В то 
же время ген, названный нами CLE42, не найден в геноме 
S. phureja, хотя присутствует у всех остальных изученных 
нами видов картофеля. 

Анализируя аминокислотные последовательности 
(АКП) отдельных белков CLE у разных видов картофе-
ля, мы обнаружили их высокое сходство между собой 
(78–98 % идентичных АК) (рис. 2), причем присутству-
ют как полностью идентичные АКП белков (например, 
АКП CLE39 у шести из восьми проанализированных ви-
дов идентичны), так и варианты, когда идентичных АКП 
среди видов нет (CLE3, CLE16, CLE40). Тем не менее 
белки CLE у разных видов картофеля очень похожи между 
собой, и по полной последовательности белка отдельные 
CLE формируют группы, каждая из которых включает все 
1 Приложение см. по адресу: 
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx12.pdf

гомологи одного белка CLE у разных видов картофеля 
(рис. 3). Среди всех проанализированных видов картофе-
ля у S. commersonii в белках CLE присутствует большее 
число уникальных АК, которых нет у других видов.

В составе молекул белков CLE выделяют три домена: 
сигнальный (СД), вариабельный (ВД) и CLE-домен. CLE-
домен является функциональной частью белка, которая 
наиболее консервативна, и замены в ней довольно редки. 
В остальных участках белка замены происходят намного 
чаще. Наибольший эффект от замен будет при их появле-
нии в домене CLE, однако остальные части белка, такие 
как СД и ВД, тоже важны и играют роль в осуществлении 
функции пептида CLE. Они вовлечены в процессинг 
пептида CLE и могут таким образом влиять на наличие 
рабочего пептида в определенных клетках и тканях (Meng 
et al., 2010). Оказалось, что у разных видов картофеля АКП 
доменов CLE в пределах каждой группы, как правило, 
идентичны. В то же время нуклеотидные последователь-
ности  (НП) CLE-домена у белков одной группы часто 
различаются между видами. Так, белки группы CLE12, 
хоть имеют и идентичные АКП CLE-доменов, отличаются 
по НП соответствующих участков генов.

Несмотря на то что у S.  phureja мы выявили 41  ген 
CLE, они кодируют всего 37 пептидов CLE (Gancheva et 
al., 2021). Связано это с тем, что АКП CLE доменов у не-
которых белков идентичны (например, у CLE8 и CLE12). 
Однако у других видов картофеля найдено еще 20 доменов 
CLE, которых нет у S.  phureja. Все эти домены имеют 
сходство с доменами CLE белков S. phureja, но отличаются 
от них на 1–4 АК (рис. 4). 

Как упоминалось выше, у некоторых CLE белков од-
ного вида растений домены CLE идентичны (например, 
у CLE41 и CLE44 резуховидки). У картофеля обнаружено 
10 пар белков с идентичными CLE-доменами: идентич-
ны по АКП зрелые пептиды в группах CLE10 и CLE38, 
CLE17 и CLE18, CLE25 и CLE34, CLE6 и CLE19, CLE8  
и CLE12, но остальные части этих белков (за пределами 
CLE-домена) существенно различаются внутри каждой 
пары. 

Некоторые CLE белки картофеля имеют сходную АКП, 
но их домены CLE не идентичны и различаются на одну 
или несколько АК (например, CLE32 и CLE35, CLE26 и 
CLE27). Интересно, что некоторые белки группируются 
по-разному в зависимости от того, что сравнивается  – 

Количество выявленных генов CLE у разных видов картофеля, взятых в анализ

№ 
п/п

Вид картофеля Номер сборки Сокращение Кол-во  
выявленных CLE

Характеристика  
вида

1 S. chaucha Juz. et Buk. GCA_009849625.1 Sch 43 Примитивный  
культурный

2 S. curtilobum Juz. et Buk. GCA_009849645.1 Scu 40

3 S. juzepczukii Juz. et Buk. GCA_009849685.1 Sj 42

4 S. phureja Juz. et Buk. GCA_009849755.1 Sph 41

5 S. ajanhuiri Juz. et Buk. GCA_009849805.1 Sa 40

6 S. bukasovii Juz. et Rybin. GCA_009849815.1 Sb 43 Дикий

7 S. commersonii Dunal. GCA_001239805.1 Sco 42

8 S. verrucosum Schltdl. GCA_900185145.1 Sv 41

http://www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/
http://www.cbs.dtu.dk/services/SignalP/
https://www.geneious.com/features/
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx12.pdf
http://www.bionet.nsc.ru/vogis/download/pict-2021-25/appx12.pdf


M.S. Gancheva, M.R. Losev, A.A. Gurina 
L.O. Poliushkevich, I.E. Dodueva, L.A. Lutova

750 Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2021 • 25 • 7

Polymorphism of CLE gene sequences  
in potato

Sb
CL

E8
8EL

ChpS Sc
uC

LE
8

Sc
hC

LE
8

20
Sj

CL
E8

53

Sa
CL

E8
Sv

CL
E8

Sc
oC

LE
8

32
31

10
0

Sp
hC

LE
16

Sb
CL

E1
6

33

Sc
hC

LE
16

88

Sv
CL

E1
6

Sa
CL

E1
6

Sc
uC

LE
16

Sj
CL

E1
6

Sc
oC

LE
16

88

10
0

20

Sp
hC

LE
12

Sc
hC

LE
12

24

Sv
CL

E1
2

36

Sc
oC

LE
12

36

Sb
CL

E1
2

39

Sa
CL

E1
2

97

Sj
CL

E1
2 

2

10
0

Sb
CL

E1
3

Sv
CL

E1
3

Sc
uC

LE
13

Sa
CL

E1
3

Sc
hC

LE
13

Sc
oC

LE
13

Sp
hC

LE
13

Sj
CL

E1
3

88

10
0

10
0

66

22

Sc
oC

LE
30

Sb
CL

E3
0

30

Sp
hC

LE
30

68

Sj
CLE

30

53

Sc
hCLE

30
Sc

uCLE
30

Sa
CLE

30

28

71

99

Sv
CLE

30

10
0

SjC
LE

31
Scu

CLE
31

87

Sch
CLE

31

SbCLE31

51

SvCLE31

SaCLE31

ScoCLE31

SphCLE31

57

50

100

34

SvCLE32

SbCLE32

SjCLE32

ScoCLE32

45

SchCLE32

48

ScuCLE32

SphCLE32

SaCLE32

26

67

100

ScuCLE35

ScoCLE35

SphCLE35

SjCLE35

SchCLE35

SbCLE35

SvCLE35

SaCLE35

10099

SbCLE39

ScoCLE39

SvCLE39

SchCLE39

SaCLE39

ScuCLE39

SjCLE39

SphCLE39

100

SbCLE18 1

SchCLE18 2

ScuCLE18

SjCLE18
SphCLE18

SvCLE18
SchCLE18 1

SbCLE18 2
25

SaCLE18
67 ScoCLE18

100 ScuCLE26
SaCLE2628

SphCLE2660

SbCLE2662

SjCLE26
SchCLE2686

55

ScoCLE26
SvCLE2677

77

ScoCLE27
SaCLE27

63

SchCLE27

33

SphCLE27SvCLE27SbCLE27ScuCLE27SjCLE27
23

40
31

47
88

100

ScoCLE17SvCLE17SaCLE17SjCLE17SbCLE17SphCLE17ScuCLE17SchCLE17

61

64

100

28

SvCLE28SbCLE28ScuCLE28SphCLE28

44

SaCLE28

45

ScoCLE28
SchCLE28

SjCLE28

25

64

100

ScuCLE22
SvCLE22

SchCLE22
SphCLE22

SjCLE22

29

SbCLE22

33

ScoCLE22

50

SaCLE22

100

SaCLE37
SvCLE37

ScoCLE37

68

ScuCLE37

78

SphCLE37

SjCLE37

71

SchCLE37

SbCLE37

64

79

67

100

96

SvCLE38
ScoCLE38

ScuCLE38

SchCLE38

SphCLE38

SbCLE38

SaCLE38

87

SjCLE38

100

SchCLE40

SphCLE40

SbCLE40

SjCLE40

ScuCLE40

ScoCLE40

SvCLE40

SaCLE40

44
42

35
44

36

100
93

SphCLE2

SjCLE2

SaCLE2

SvCLE2

SbCLE2

65

ScoCLE2

78

ScuCLE2

SchCLE2

100

SphCLE33

SchCLE33

SbCLE33

SaCLE33

20
63

ScoCLE33

SjCLE33

ScuCLE33

47
27

59
SvCLE33

100
SchCLE20

SaCLE20
22

SbCLE20
30

ScuCLE20
27

SjCLE20
31

SvCLE20

49
SphCLE20

98
ScoCLE20

96
SvCLE23
ScuCLE23

89

ScoCLE23
87

SphCLE23
SchCLE23

69

32
E

L
Ca

S
32

E
L

Cj
S

32
E

L
Cb

S

92

97
79

49

Sa
CL

E1
1

Sc
hC

LE
11

Sc
oC

LE
11

Sp
hC

LE
11

47

Sb
CL

E1
1

47

Sv
CL

E1
1

Sc
uC

LE
11

Sj
CL

E1
1

49
33

10
0

Sj
CL

E1
4

Sc
oC

LE
14

60

Sv
CL

E1
4

50

Sb
CL

E1
4

Sc
hC

LE
14

Sa
CL

E1
4

Sp
hC

LE
14

29
70

50

10
0

27

Sc
uC

LE
19

Sc
hC

LE
19

Sj
CL

E1
9

Sb
CL

E1
9

Sp
hC

LE
19

61

Sv
CL

E1
9

Sa
CL

E1
9

Sc
oC

LE
19

29
27

10
0

Sj
CL

E6

Sc
oC

LE
6

Sv
CL

E6

Sp
hC

LE
6

Sc
uC

LE
6

Sb
CL

E6

Sc
hC

LE
6

43

50

10
0 77

Sc
oC

LE
21

Sc
uC

LE
21

Sj
CLE

21

Sv
CLE

21

20

65

Sa
CLE

21

Sc
hCLE

21

Sp
hCLE

21

53

52

10
0

Sc
hCLE

7

SphCLE
7

66

Sco
CLE

7

SvCLE7

SaCLE7

SbCLE7

ScuCLE7
SjCLE7

30

31

37

100 47

SbCLE3
ScuCLE3
SaCLE3

SchCLE3
SphCLE3

ScoCLE3
SvCLE3

86
100

SvCLE9
SbCLE9

ScoCLE9
SchCLE9
SaCLE9

ScuCLE9
SphCLE9SjCLE9

100

SchCLE1
ScuCLE1SvCLE1SaCLE1SphCLE1SbCLE1

64

SjCLE1ScoCLE1

66 100

SvCLE24SphCLE24SbCLE24 27
SchCLE24

66
ScoCLE24SaCLE24SjCLE24ScuCLE24

31 100
SphCLE29SvCLE29SbCLE29SaCLE29SjCLE29SchCLE29ScuCLE29

64

ScoCLE29
100

SchCLE5
SvCLE5

22

SaCLE5
41

ScoCLE5
45

SjCLE5 2
SbCLE5 2 69

62

SjCLE5
SbCLE5

SphCLE5
ScuCLE5 29

70
83

100

ScoCLE42
SbCLE42

SjCLE42
SaCLE42

SchCLE42

ScuCLE42
SvCLE42

59
79

100

95

SjCLE15

SbCLE15

ScuCLE15

SvCLE15

44

ScoCLE15

59

SphCLE15

SchCLE15
68

100

SaCLE41

SchCLE41

28

SphCLE41

58

SbCLE41

57

SvCLE41

ScuCLE41

ScoCLE41

SjCLE41
30

79

30

100

ScuCLE10

SchCLE10

ScoCLE10

SbCLE10

SjCLE10

SaCLE10

SphCLE10

86

SvCLE10

100

SchCLE34

ScoCLE34

SbCLE34

ScuCLE34

SvCLE34

SphCLE34

SjCLE34

65

SaCLE34

100

SbCLE4

SchCLE4

28

SphCLE4

69

SaCLE4
ScuCLE4

68

80

ScoCLE4
SjCLE4

43

100

SaCLE25
SphCLE25

20

SvCLE25
SbCLE25

66

ScoCLE25
SchCLE25
SjCLE25

ScuCLE25

40
29

34
99

SchCLE36
SjCLE36

64

SphCLE36
SbCLE36

SvCLE36
ScuCLE36

ScoCLE36
SaCLE36

61
99

75
26

94

21

67
100

65

SaCLE5

Рис. 3. Филогенетическое дерево белков CLE картофеля.
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Рис. 2. Консенсусные последовательности белков CLE у восьми видов картофеля.
ИАК – идентичные АК, %.
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Рис. 4. Дерево и выравнивание уникальных 
пептидов CLE картофеля. 

CLE-домен или оставшаяся часть белка. Так, по CLE-домену CLE37 ближе 
к CLE31 (отличаются на 1  АК), однако по остальной части белка CLE37 
объединяется вместе с CLE22. То же самое происходит у CLE25 и CLE34: 
они имеют одинаковые CLE-домены, но их последовательности вне домена 
различаются, и по ним CLE34 группируется вместе с CLE36, а не CLE25. 
Иногда такая ситуация имеет место в пределах только одного вида картофе-
ля: к примеру, CLE-домен ScoCLE4 всего на 1 АК отличается от CLE25 (в то 
время как у остальных видов картофеля CLE-домены белков CLE4 отличаются 
на 2 АК от CLE25), притом часть вне домена определенно является CLE4. 
Очевидно, различия по последовательности CLE-домена (и, следовательно, 
зрелого пептида) должны приводить к функциональным различиям таких 
белков, несмотря на большое сходство их АКП. Сходные по АКП, но раз-
личающиеся по CLE-домену белки CLE имеются и у других видов растений 
(например, CLE41 и CLE42 или CLE25 и CLE26 резуховидки). Считается, 
что их гены могли возникнуть в результате дупликаций с последующими 
мутациями в последовательности CLE-домена, приведшими к появлению 
новых функций (Yaginuma et al., 2011; Takahashi et al., 2018). Действительно, 
некоторые гены CLE у картофеля дуплицированы, и их последовательности 
очень слабо отличаются друг от друга. Так, у всех видов картофеля, взятых в 
анализ, дуплицированы гены CLE26 и CLE2. В ряде случаев у таких дупли-
цированных генов имеются замены в последовательности домена CLE, что 
ведет к появлению уникального пептида (например, SvCLE2-2). Тем не менее, 
в связи с высоким уровнем сходства, такие гены не учитываются в таблице. 

В некоторых случаях домен CLE некоторых CLE белков идентичен у не-
скольких видов картофеля и отличается от CLE-доменов тех же белков у других 
видов. Так, у белков CLE26 S. juzepczukii и S. chaucha во втором положении 
CLE-домена находится I, тогда как у прочих видов – L; у белков CLE11 S. ver­
rucosum, S. curtilobum и S. juzepczukii в положении 5 CLE-домена стоит E, тогда 
как у других видов – Q (см. рис. 4). Наибольшее число уникальных доменов 
CLE, отличающихся от таковых у всех прочих видов картофеля, было найдено 
у S. verrucosum, S. commersonii и S. juzepczukii. 

Более крупные межвидовые различия по АКП белков CLE касаются после-
довательностей вне домена CLE. Например, среди генов группы CLE8 выделя-
ется SvCLE8, у которого есть три дополнительных нуклеотида в вариабельном 
домене (ВД), что делает белок на 1 АК длиннее. У белков CLE18 S. verrucosum, 
S.  commersonii, S.  bukasovii, S.  chaucha и S.  juzepczukii в ВД присутствует 
участок длиной 5 АК, в то время как у CLE18 других видов такого участка 
нет; при этом у S. bukasovii и S. chaucha есть по два гена CLE18, кодирующих 
белки как с участком, так и без него (рис. 5). Сходная ситуация имеет место для 

H S V P S G P N P E S N
H N V P S G P N P E S N
H E V P S G A N P E S N
H E V P S G P N P I S N
H D V P S G A N P I Q N
H K P P S G P N P N G N
H D V P S G P N P I H D
H V V P G G P N P L H N
H A V P G G P N P L H N
H R V P F G T N P L H N
H C V P F G M N P L H N
R R V P S G T N P L H N
C R V P S G K N P L H N
R R V P T G P N A I H N
R R V P T G P N P L H N
R R I P T G S N P L H N
R R V P T G S N P L H N
R E V P S S P D P L H N
R R V P S C P D P L H N
R R V P S E P D P I H N
R R V P N G P D P I H N
R R V K R G S D P I H N
R K V R K G S D P I H N
R T V R K G S D P I H N
R T V P G G P N P L H N
R T V P T G P N P L H N
R I V P S G P N P L H N
R I V P T G P N P L H N
R L V H T G P N P L H N
R K V R T G P N P L H N
R L V P S G P N P L H N
R L V P T G P N P L H H
R L V P S G P N P L H H
R G V P A G P D P L H H
R G V P A G P D P M H H
R L S P D G P D P R H H
R L S P G G P D P R H H
R L S P S G P D P R H H
R L S P G G P D P K H H
R N S P G G P D P K H H
R L S P R G P N P K H H
R S A P G G P N P Q H H
R S T P G G P N P R H H
R V A P G G P D P K H H
R V A P G G P G P K H H
R V A P G G P D P R H H
R V A P G G P D P E H H
R L A P G G P D P Q H H
R Q A P G G P D P Q H H
R V A P G G P D P Q H H
R V A P Q G P D A Q H H
R V A P E G P D A Q H H
R Q I P T G P D P L H H
R L I P T G P N P L H H
R L I P A G P N P L H N
R L I P S G P N P L H N
R L I P S G P N P L T T

CLE16
SpiCLE16
CLE13
CLE8/12
CLE32
CLE30
CLE35
CLE31
CLE37
ScuCLE2
SvCLE2 2
CLE2
SchCLE2
CLE14
CLE23
CLE20
CLE33
CLE1
CLE9
CLE3
CLE6/19
CLE21
CLE7
ScoCLE7
CLE22
CLE40
SjSchCLE26
SchCLE40
CLE28
CLE39
CLE26
CLE17/18
SvCLE17
CLE15
ScoCLE15
CLE4
ScoCLE4
SjCLE4
CLE25/34
CLE41
CLE36
CLE38
SjCLE38
CLE24
SjCLE24
SaCLE24
SvCLE10
CLE5
ScoCLE5
CLE10/42
CLE11
SvScuSjCLE11
CLE29
SaCLE18
ScuCLE26
CLE27
SvCLE27

V E S T R R K V D S Q H I L H E I I F D L G R K M K N M Q F N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K V D S Q H I L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K V D S Q H I L H E I I F Y L G R K M K N M Q F N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K L D S Q H I L H E I I F D L E R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F Y L G R K M K N M K I N N K R A L V D E D R Q A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

V E S T R R K I - - - - V L H E I I F D L G R K M K N M Q I N N K R A L V D E D R L A P G G P D P Q H H *

SphCLE5

ScuCLE5

SbCLE5-1

SjCLE5-1

SchCLE5

SvCLE5

ScoCLE5

SaCLE5

SjCLE5-2

SbCLE5-2

74 75 76 77 78 79 80 81 82 88 89 90 91 92 93 94 95 96 97 98 99 100101102103104105106107108109110111112113114115H H H H K V D V Y - - - - - E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H K V D V Y - - - - - E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H Q A D V Y - - - - - E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H Q V D V Y - - - - - E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L I P T G P N P L H H *

H H H H Q V D V Y - - - - - E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H Q D D V Y E Q P E A E P V G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H R D D V Y E Q P E A E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H R D D V Y E Q P E A E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H R D D V Y E Q P E A E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

H H H H R D D V Y E Q P E A E P A G S H E I D Q R Y G V E K R L V P T G P N P L H H *

SphCLE18

SchCLE18-1

SbCLE18-1

SaCLE18

ScuCLE18

ScoCLE18

SjCLE18

SvCLE18

SbCLE18-2

SchCLE18-2

Рис. 5. Фрагменты выравниваний белков CLE18 и CLE5.
Черной линией выделен CLE-домен.
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Polymorphism of CLE gene sequences  
in potato

белка CLE5: участок в 4 АК в ВД присутствует у S. phureja, 
S. curtilobum, S.  juzepczukii, S. bukasovii, но отсутствует 
у S. chaucha, S. verrucosum, S. ajanhuiri, S. commersonii, 
тогда как у S. bukasovii и S. juzepczukii имеется по два гена 
CLE5, кодирующих белки как без этого участка, так и с 
ним (см. рис. 5). Иногда такие крупные отличия по АКП 
белков CLE наблюдаются только в пределах одного вида. 
Так, у белка SvCLE30, в отличие от CLE30 других видов 
картофеля, в ВД отсутствуют 3 АК; в ВД ScoCLE20 от-
сутствует участок в 8 АК, а его сигнальный домен (СД) 
удлинен на 1 АК. У S. juzepczukii найдены два гена CLE12, 
один из которых кодирует белок, отличающийся от CLE12 
других видов тем, что начало его СД удлинено на 6 АК, 
при этом в ВД отсутствуют 3 АК.

Итак, анализ последовательностей генов и белков CLE 
у проанализированных нами видов картофеля выявил 
полиморфизм по разным участкам белков CLE, несущим 
разную функциональную нагрузку. Такой полиморфизм 
может сказываться на функционировании пептидов CLE; 
касаются изменения самого домена CLE, из которого об
разуется собственно пептид CLE, или последовательно
стей вне его, которые могут влиять на процессинг бел-
ка CLE. Вместе с тем точные данные о функциональном 
различии белков CLE у видов картофеля могут быть 
получены только при более детальном анализе функций 
каждого из них. Например, в опытах по сверхэкспрессии 
соответствующих генов или обработке растений синтети-
ческими пептидами. Наше исследование может послужить 
заделом в этой области. 

Обсуждение
Нами проведены поиск и анализ генов, кодирующих белки 
CLE, у разных видов картофеля: диких и примитивных 
культурных. Из 332 выявленных генов CLE мы обнару-
жили 57 генов, кодирующих уникальные пептиды CLE. 
Всего выявлено 42 гена, которые присутствуют почти у 
всех проанализированных видов картофеля, при этом есть 
гены как очень похожие между собой у разных видов, так 
и имеющие значительные межвидовые различия. Так, 
в генах S.  commersonii предположительно происходило 
наибольшее количество уникальных замен, что привело к 
серьезным отличиям его белков CLE от таковых у прочих 
видов картофеля. Этот дикий вид картофеля характеризу-
ется и иным местом произрастания – вне ареалов культур-
ных видов картофеля, и, скорее всего, не входит в число 
предков культурного картофеля (Юзепчук, Букасов, 1929). 

Некоторые выявленные различия в последователь-
ностях белков CLE уникальны для определенного вида 
картофеля, а некоторые касаются нескольких видов 
картофеля. Особенно интересны белки CLE5 и CLE18, 
которые выделяются наличием или отсутствием участка в 
4–5 АК. И есть виды картофеля, у которых присутствуют 
оба варианта белка (см. рис. 4), что может быть связано с 
естественной гибридизацией картофеля (Hawkes, 1990).

У некоторых видов картофеля происходили замены в 
домене CLE, которые могли повлиять на функции соот-
ветствующих пептидов. Так, известно, что отличие на 
1 АК в домене CLE у A. thaliana приводит к тому, что один 
пептид (CLE25) участвует в ответе на нехватку воды, а 
второй (CLE26) – нет (Takahashi et al., 2018). Уникальные 

пептиды, появившиеся у единичных видов картофеля в 
связи с отличиями в домене CLE, могут выполнять иные 
функции либо вовсе потерять функциональность. Кроме 
того, изменения в последовательности вне домена CLE 
могут сказаться на функционировании пептида CLE, и 
у разных видов картофеля есть изменения, коснувшиеся 
вариабельного или сигнального доменов, что также могло 
повлиять на работу пептидов. В то же время сходство 
последовательностей разных CLE может говорить об 
их общем происхождении. Наличие дуплицированных 
генов, таких как CLE2-2, у которых происходят замены в 
последовательности домена CLE и которые в дальнейшем 
могут приводить к появлению новых генов, подтверждает 
это предположение.

Заключение
Таким образом, мы обнаружили, что белки CLE у разных 
видов картофеля чаще всего очень похожи друг на дру-
га, но имеют и отличия, которые могли повлиять на их 
функционирование. Дальнейшее изучение белков CLE 
позволит выявить их роль в развитии картофеля.
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