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Plant organ formation is based on the balance of the 
programmed cell division and positional differentiation 
maintained by intercellular communication mediated by 
signaling molecules and receptors. in Arabidopsis thali
ana, two paralogous leucine-rich repeat receptor-like 
kinases, gaSSHO1 and gaSSHO2, redundantly partici-
pate in the regulation of various root cells identity and 
functioning and the proper epidermis patterning. the 
GASSHO genes are characterized mainly in A. thaliana. 
their significance in combination with the conservation 
of basic developmental processes justifies the study of 
gaSSHO kinases in other plant species with different 
nutrition and developmental features. the aim of this 
work was to identify the GASSHO genes in an angio-
sperm plant, pinesap Monotropa hypopitys, which is a 
non-photosynthetic achlorophyllous mycoheterotroph. 
in different tissues (roots with buds, bracts, and flowers) 
of two individual plants at the late flowering stage, the 
transcriptomic data search identified 3’-partial mrnas 
of two paralogous genes, MhyGASSHO1 (MhyGSO1) and 
MhyGSO2. Structural analysis of the encoded amino acid 
sequences revealed conserved domains, specific for 
leucine-rich repeat receptor-like kinases, in MhygSO1, 
and the n-terminal leucine-rich domain in MhygSO2. 
Phylogenetic analysis of MhygaSSHOs confirmed their 
homology with gSO1 and gSO2 kinases of the rosids 
and asterids representatives. the closest homologues of 
MhygSO1 and MhygSO2 were gSO1 and gSO2, respec-
tively, of the Solanales members (asterids). Quantifica-
tion of the MhyGSO1 and MhyGSO2 transcripts revealed 
expression of both genes in flowers and bracts, and 
MhyGSO1 – also in roots with buds. in combination with 
known data about GSO1 and GSO2, it allowed us to as-
sume the redundant activity of MhygaSSHO paralogues 

в процессе формирования органов растения баланс програм-
мированного деления и позиционной дифференцировки клеток 
поддерживается за счет межклеточного обмена сообщениями 
с помощью сигнальных молекул, избирательно узнаваемых ре-
цепторами. среди последних паралоги gaSSHO1 и gaSSHO2 – 
киназы с лейцин-богатыми повторами, участвующие в регуляции 
идентичности и функционирования различных клеток корня и 
эпидермиса. гены GASSHO охарактеризованы главным образом 
в Arabidopsis thaliana. их несомненная значимость в сочетании 
с консервативностью базовых процессов онтогенеза придает 
изучению киназ gaSSHO у других видов растений, отличающих-
ся типом питания и нетрадиционным развитием, особенную 
актуальность. Целью работы была идентификация генов GASSHO 
у представителя покрытосеменных, подъельника Monotropa hypo
pitys, который является бесхлорофилльным микогетеротрофом. 
в результате проведенного поиска среди данных секвенирова-
ния транскриптомов различных тканей (корни с адвентивными 
почками, прицветники и цветки) двух индивидуальных растений, 
находящихся на стадии позднего цветения, были идентифициро-
ваны неполные последовательности мрнК двух паралогичных ге-
нов MhyGASSHO1 (MhyGSO1) и MhyGSO2. структурный анализ ко-
дируемых ими неполных аминокислотных последовательно стей 
выявил консервативные домены, характерные для рецеп торных 
киназ с лейцин-богатыми повторами, в последователь ности 
MhygSO1 и n-концевой лейцин-богатый домен в последователь-
ности MhygSO2. Филогенетический анализ белков MhygSO1 и 
MhygSO2 подтвердил их гомологию с киназами gSO1 и gSO2 у 
представителей rosids и asterids. При этом ближайшими гомоло-
гами белков MhygSO1 и MhygSO2 оказались киназы gSO1 и gSO2 
у представителей порядка Solanales (asterids). Количественный 
анализ транскриптов MhyGSO1 и MhyGSO2 выявил экспрессию 
обоих генов в цветках и прицветниках, а гена MhyGSO1 – также 
в корнях с почками. Характер экспрессии исследуемых генов 
в совокупности с известными данными о генах GSO1 и GSO2 
(A. thaliana) предполагает взаимодополняющую деятельность 
паралогов gaSSHO в сигнальных путях развития подъельника, 
в частности в ответе на экзогенную сахарозу и в развитии репро-
дуктивных органов и эмбриональных соцветий.
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in signaling pathways, in particular, in response to 
exogenous sucrose and in development of reproductive 
organs and embryonic inflorescences.

Key words: Monotropa hypopitys; mycoheterotroph; tran-
scriptome; receptor-like kinases; gaSSHO; intercellular 
signaling; apical meristem; stem cells; embryogenesis; 
epidermis.

В течение жизни растение постоянно находится в про-
цессе формирования новых органов, балансируя 
между программированным клеточным делением 

и позиционной дифференцировкой клеток. Источником 
строительного материала служат популяции стволовых 
клеток в апикальных меристемах побега и корня, кото-
рые закладываются с первых стадий развития зародыша 
(Aichinger et al., 2012). Функционирование этих клеток 
осуществляется за счет обмена сообщениями через кле-
точные мембраны с помощью сигнальных молекул, изби-
рательно узнаваемых рецепторами (Takayama, Sakagami, 
2002). Одними из таких рецепторов являются рецептор-
ные киназы (RLK), составляющие около 60 % семейства 
киназ в модельном растении Arabidopsis thaliana. Большая 
их часть – это киназы с повторами, богатыми лейцином 
(LRR-RLK) (Shiu, Bleecker, 2003). Белки LRR-RLK уча-
ствуют в регуляции многих аспектов развития растения. 
В A. thaliana, например, ERECTA (ER) оказывает влия-
ние на форму органов и архитектуру соцветия (Torii et 
al., 1996; Yokoyama et al., 1998), CLAVATA1 (CLV1) – на 
баланс между самообновлением и дифференцировкой 
стволовых клеток (Schoof et al., 2000), HAESA – на ини-
циацию созревания цветковых органов (Jinn et al., 2000), 
RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 2 (RPK2) – на раз-
витие пыльника (Mizuno et al., 2007). Кроме того, киназы 
LRR-RLK играют существенную роль в инициации об-
разования и структуризации эпидермиса, от чего зависят 
успешное эмбриональное развитие и жизнеспособность 
проростка (Javelle et al., 2011).

На сегодняшний день известны некоторые регуляторы 
механизма формирования кутикулы (Abe et al., 2003; 
Aharoni et al., 2004; Hooker et al., 2007; Moussu et al., 2013; 
De Giorgi et al., 2015; Fiume et al., 2016). Киназы LRR-
RLK, RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 1 (RPK1) и 
TOADSTOOL 2 (TOAD2) поддерживают идентичность 
центрального домена протодермальных клеток во время 
эмбриогенеза (Nodine, Tax, 2008). На ранней стадии раз-
вития зиготы дифференцировка эпидермальных кле ток 
зависит от активности факторов транскрипции ARABI-
DOPSIS THALIANA MERISTEM L1 (ATML1) и PRO-
TODERMAL FACTOR2 (PDF2), выключение которых 
приводит к потере идентичности эпидермальных клеток 
и нежизнеспособности эмбриона (Abe et al., 2003). Кро-
ме ATML1 и PDF2, обратная сигнальная петля включает 
также рецепторную киназу ARABIDOPSIS CRINKLY4 

(ACR4), координируя поддержание эпидермальной иден-
тичности во внешнем клеточном слое эмбриона (Moussu et 
al., 2013). На более поздней, глобулярной стадии развития, 
когда эндосперм начинает накапливать целлюлозу, акти-
вируется второй сигнальный путь, включающий рецеп-
торные киназы GASSHO1 (GSO1) и GASSHO2 (GSO2), а 
также эндосперм-специфичный субтилизин ABNORMAL 
LEAFSHAPE1 (ALE1) (Tsuwamoto et al., 2008). Данный 
путь опосредует усиление развития эмбриональной ку-
тикулы, герметизируя эмбрион и стабилизируя эпидер-
мальную идентичность клеток (Moussu et al., 2013; San-
Bento et al., 2014). Одновременное выключение генов 
GSO1 и GSO2 ведет к искривлению зародышей и высокой 
проницаемости кутикулы, а также к слипанию семядолей 
и аномальному распространению устьиц на семядолях в 
зародыше и в проростке (Tsuwamoto et al., 2008).

В апикальной корневой меристеме эпидермис на кончи-
ке корня формируется потомством инициалей колумеллы 
корневого чехлика в проксимальной меристеме (Campilho 
et al., 2006), над которой находится покоящийся центр 
(ПЦ, или QC) – группа из нескольких редко делящихся 
стволовых клеток (Drisch, Stahl, 2015; Додуева и др., 2016).  
Поддержанию популяции стволовых клеток в ПЦ способ-
ствует фактор транскрипции WUS-RELATED HOMEO-
BOX 5 (WOX5) (Drisch, Stahl, 2015; Ощепкова и др., 
2016). Идентичность ПЦ и окружающих его инициалей, 
а также радиальное структурирование корня зависят 
от транскрипционных факторов SHORTROOT (SHR) и 
SCARECROW (SCR), взаимодействующих с белками 
JACKDAW (JKD) и MAGPIE (MGP) (Wildwater et al., 2005; 
Ogasawara et al., 2011). Спецификация судьбы эпидермаль-
ных корневых клеток связана с транскрипционными фак-
торами WEREWOLF (WER), GLABRA2 (GL2), GLABRA3 
(GL3), ENHANCER OF GLABRA3 (EGL3) и CAPRICE 
(CPC) (Song et al., 2011) и межклеточным сообщением, 
опосредованным двумя рецепторными киназами (ACR4 и 
CLV1) и сигнальным пептидом CLAVATA3 (CLV3) (Stahl 
et al., 2013). Рецепторная киназа SCRAMBLED (SCM) 
обра батывает позиционные сигналы дифференцировки 
эпидермальных клеток в корне (Kwak, Schiefelbein, 2007, 
2014).

Покоящийся центр является источником сигналов, под-
держивающих свойства стволовых клеток у окружающих 
его инициалей. Паралогичные киназы GSO1 и GSO2 
совместно участвуют в позитивной регуляции деления 
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инициалей колумеллы, а также в контроле дифферен-
цировки их дочерних клеток и идентичности стволовых 
клеток корня (Racolta et al., 2014). Кроме того, GSO1 и 
GSO2 контролируют рост корня проростка, модулируя 
опосредованный сахарозой сигнальный путь, а также ин-
тегрируют сигналы, поступающие от надземных органов 
и ниши стволовых клеток, для правильного структуриро-
вания корневого эпидермиса и поддержания активности 
апикальной меристемы (Racolta et al., 2014). Выключение 
обеих киназ вызывает усиление митотического деления в 
ПЦ, что, вероятно, представляет собой компенсирующую 
стратегию обновления инициалей со сбившейся диффе-
ренцировкой и нарушенным пространственно-временным 
паттерном клеточного деления. Двойная мутация также 
приводит к дефектной дифференцировке дочерних клеток 
инициалей колумеллы и пониженному накоплению крах-
мала в клетках колумеллы (Racolta et al., 2014).

Поскольку гены GASSHO охарактеризованы главным 
образом в A. thaliana, их несомненная значимость в со-
четании с консервативностью базовых процессов раз-
вития придает изучению киназ GASSHO в других видах 
растений особенную актуальность. В настоящей работе 
мы идентифицировали мРНК двух генов, гомологичных 
генам GASSHO, в микогетеротрофном растении Monotropa 
hypopitys. Были охарактеризованы структура, филогения и 
паттерн экспрессии генов в различных тканях M. hypopitys 
на стадии цветения.

Материалы и методы
В работе использованы данные секвенирования генома (не 
опубликовано) и транскриптомов корней с адвентивными 
почками, прицветников и цветков (Ravin et al., 2016) двух 
индивидуальных растений подъельника M. hypopitys. Рас-
тения были собраны на стадии цветения (соцветие состоит 
из полностью сформированных цветков) в августе 2015 г. 
в хвойном лесу Калужской области, привезены вместе с 
дерном и содержались в условиях теплицы при регули-
руемых параметрах освещенности и влажности в течение 
недели. Библиотеки мРНК получены на основе суммарной 
РНК, выделенной с помощью набора RNeasy Plant Mini 
Kit (QIAGEN, США), и секвенированы с использовани-
ем платформы Illumina HiSeq2500 (Illumina Inc., США). 
Всего получено 10–15 млн коротких (размером около 
100 нуклеотидов) чтений для каждого транскриптома, 
ко торые были собраны в транскрипты с использованием 
программы Trinity v.2.1.1 (Haas et al., 2013). Идентифи-
кацию генов рецепторных киназ, гомологов GASSHO, 
проводили посредством сравнения транскриптов с по-
следовательностями из банка данных NCBI (http://blast.
ncbi.nlm.nih.gov/). Генную экспрессию вычисляли как 

число транскриптов на миллион транскриптов в транс-
криптоме c нормализацией между образцами с помощью 
программного обеспечения RSEM (Li, Dewey, 2011). Дан-  
ные, полученные для каждой пары транскриптомов одно-
го вида, усредняли и вычисляли стандартное отклонение 
нормализованного числа транскриптов каждого гена от 
среднего значения с помощью программы Excel. Для 
структурного анализа последовательностей использо-
вали программы NCBI-CDD (http://www.ncbi.nlm.nih.
gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi) и Clone Manager 7.11 (http://
clone-manager-professional.software.informer.com/). Срав-
нительный и филогенетический анализы последователь-
ностей генов и кодируемых ими белков проводили с 
помощью программ NCBI BLAST (http://blast.ncbi.nlm.
nih.gov/) и MEGA6 (Tamura et al., 2013) с построением 
древа методом максимального правдоподобия (maximum 
likelihood), основанного на модели коррекции Пуассона 
(Poisson correction) (Zuckerkandl, Pauling, 1965).

Результаты
мРНК двух генов, MhyGSO1 и MhyGSO2, предположи-
тельно кодирующих ортологи киназы GSO1 (A. thaliana), 
были идентифицированы в транскриптомах различных 
тканей (корни с адвентивными репродуктивными почка-
ми, прицветники, цветки) подъельника и зарегистрирова-
ны в базе NCBI (см. таблицу).

Структурный анализ последовательностей кДНК генов 
MhyGASSHO и кодируемых ими аминокислотных по-
следовательностей показал, что удалось собрать только 
неполные кДНК (без стоп-кодона). Причиной неполной 
сборки транскриптов может быть недостаточное качество 
исходного материала, приготовленных библиотек или 
секвенирования. Полученные кДНК были транслиро-
ваны, соответственно, в неполные белковые последова-
тельности MhyGSO1 (предположительно, отсутствуют 
30 C-концевых аминокислот) и MhyGSO2 (присутствуют 
первые 250 из возможных 1 250 аминокислот). Геномный 
поиск подтвердил существование идентифицированных 
транскриптов MhyGASSHO и не обнаружил генов, гомо-
логичных GSO2 (A. thaliana). Согласно данным NCBI-
CDD, для последовательностей белков MhyGASSHO 
ха рактерны N-терминальный богатый лейцином домен 
LRRNT и богатые лейцином повторы LRR, а в более полно 
собранном белке MhyGSO1 присутствует каталитиче-
ский домен серин-треониновой киназы (рис. 1). Анализ 
аминокислотных последовательностей в NCBI-BLAST 
подтвердил, что гены MhyGSO1 и MhyGSO2 кодируют 
рецепторные киназы LRR-RLK, наиболее идентичные 
GSO1 из A. thaliana. При этом MhyGSO1 демонстрирует 
большее сходство с GSO1 и всеми известными его ортоло-

characteristics of MhyGASSHO genes in pinesap 

gene  
name

accession number, 
ncBi

mrna size, 
nt

Protein size,  
aa 

A. thaliana 
homologue

Similarity  
to the homologue, %

MhyGSO1 KY202763 3 669 1 223 gSO1 67

MhyGSO2 KY202764 750 250 gSO1 43

http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi
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Fig. 1. comparison of amino acid sequences of MhygSO1 and MhygSO2 (pinesap M. hypopitys) and known gSO1 and gSO2 kinases (A. thaliana). 
the solid line indicates the leucine-rich repeat n-terminal domain (lrrnt). the dotted line underlies leucine-rich repeats of the ribonuclease inhibitor-like 
subfamily (lrr-ri). the dashed line indicates the serine/threonine kinase catalytic domain (StKc) of interleukin-1 receptor associated kinase (iraK).
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гами из представителей Rosids и Asterids, в то время как MhyGSO2 наиболее 
близок белкам-ортологам GSO2 из Asterids. 

Структурно-филогенетическое сравнение аминокислотных последователь-
ностей MhyGSO1, MhyGSO2 и ортологов GSO1 и GSO2 у представителей 
Asterids и Rosids (включая A. thaliana и другие Brassicales) показало наиболее 
тесную кластеризацию белка MhyGSO1 с киназами GSO1 у представителей 
Asterids и белка MhyGSO2 с киназами GSO2 также у представителей Asterids 
(рис. 2). Паралоги GSO1 и GSO2 у представителей Brassicales кластеризуются 
обособленно и вместе составляют сест ринскую кладу для группы белков GSO1 
и GSO2 у представителей Asterids.

Биоинформатический анализ характера экспрессии выявил наличие мРНК 
MhyGSO1 и MhyGSO2 в цветках и прицветниках. При этом динамика экспрес-
сии этих генов меняется противоположным образом. В корнях с адвентивными 
почками присутствует только мРНК гена MhyGSO1 (рис. 3).

Обсуждение
Уникальный представитель цветковых семейства Ericaceae (порядок Ericales в 
составе базальной группы Asterids), бесхлорофилльный микогетеротроф, подъ-
ельник M. hypopitys получает питательные вещества от корней автотрофных 
деревьев через микоризный симбиоз (Leake, 1994). Это растение производит 
тысячи пылеобразных семян, развитие которых до формирования почек зани-
мает около двух лет (Wallace, 1975; Leake et al., 2004). В течение первого года 
семена преодолевают морфофизиологическое состояние покоя под влиянием 
сигналов окружающей среды, а во второй год накапливают с помощью ми-
коризы достаточные для роста нефотосинтезирующего растения углеродные 
ресурсы (Leake et al., 2004). Таким образом, зародыш находится в спящем 
состоянии до получения внешних и внутренних индуктивных сигналов. 
Прорастание семян знаменуется проникновением грибов и формированием 
микоризной корневой системы. Далее на корнях формируются адвентивные 
почки, содержащие эмбриональное соцветие, из которых в индуктивных ус-
ловиях развивается надземная часть растения – цветонос с прицветниками и 
соцветием на конце (Wallace, 1975; Leake et al., 2004).

Fig. 2. the unrooted phylogenetic tree constructed on the base of comparative evolutionary 
analysis of amino acid sequences of MhygSO1, MhygSO2, and gaSSHO orthologues of rosids and 
asterids species. 
the lengths of the branches correspond to the genetic distances (numbers of substitutions per site). 
Significant bootstrap values (the percentage of trees in which the associated taxa are clustered together) 
for 1000 replicates are shown at the bases of the branches. the names of proteins available from the 
ncBi database are followed by genBank accession numbers.

Fig. 3. tissue-specific expression pattern  
of MhyGASSHO genes in M. hypopitys at the 
late flowering stage.

В норме зародыш семенных расте-
ний содержит корешок и почечку, из 
которых развиваются главные корень 
и побег. Также в зародыше присут-
ствуют гипокотиль и семядоли. По-
добно опосредованному микоризой 
питанию и удалению сигнальных 
путей фотосинтеза из ядерного и пла-
стидного геномов (Ravin et al., 2016),  
редуцированная структура зароды-
ша подъельника образовалась, вероят-
но, как продукт эволюции в процессе 
при способления к жизни в практиче-
ски лишенных света лесных ареалах.

Структурная и генетическая редук-
ция подъельника не коснулась эпи-
дермиса, который является неотъем-
лемой частью как зародыша, так и 
растения в целом, благодаря своей 
защитной функции. Идентификация 
мРНК генов MhyGASSHO, кодирую-
щих рецепторные LRR-RLK киназы 
MhyGSO1 и MhyGSO2, свидетель-
ствует о наличии консервативного 
механизма регуляции развития эпи-
дермиса зародыша, корня и, вероятно, 
надземной части M. hypopitys.

Филогенетический анализ генов 
MhyGASSHO предполагает суще-
ствование общего предшественника 
генов GASSHO, гомологичного GSO1, 
до разделения растений на Rosids и 
Asterids. В то же время гены, подоб-
ные GSO2, видимо, появились в ре-
зультате эволюционных дупликаций, 
произошедших после разделения 
Rosids и Asterids. Поэтому с доста-
точной степенью уверенности можно 
говорить об ортологии GSO1-киназ у 
M. hypopitys (MhyGSO1) и A. thaliana 
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(GSO1). При этом белок MhyGSO2, паралогичный 
MhyGSO1 и ортологичный представителям клады GSO2 у 
Asterids, не является ортологом GSO2 (A. thaliana). Таким 
образом, можно предполагать функциональное сходство 
между MhyGSO1 и GSO1 (A. thaliana). Функции же 
MhyGSO2, вероятно, произошедшего в процессе дупли-
кации общего предшественника генов GSO1 из Asterids 
и обновившего свой функциональный статус, должны 
анализироваться отдельно, так как GSO2 охарактеризован 
только в A. thaliana.

Характер экспрессии генов MhyGSO1 и MhyGSO2, раз-
личный по динамике и пересекающийся в прицветниках и 
цветках подъельника, предполагает взаимодополняющую 
деятельность в сигнальных путях. В A. thaliana экспрес-
сия GSO1 и GSO2 обнаружена в стручочках, семенах и 
цветках, но не в листьях и стебле; в корнях присутствует 
в малых количествах мРНК GSO1 (Tsuwamoto et al., 
2008). В цветке GSO1 экспрессируется в тычиночной 
нити и рыльце пестика, а GSO2 – в пыльцевых зернах и 
разделительном слое между бутоном и цветоножкой; в 
развивающихся зародышах, семядолях и гипокотиле гены 
активны равномерно (Tsuwamoto et al., 2008). В течение 
шести дней после прорастания паттерны экспрессии 
GSO1 и GSO2 комплементарны, уровень GSO1 выше 
уровня GSO2, GSO1 преимущественно присутствует во 
внутренних слоях корня, ПЦ и апикальной меристеме по-
бега, а GSO2 – во внешних слоях и апикальной меристеме 
корня, включая ПЦ и инициали корневого чехлика (Racolta 
et al., 2014). Пространственная экспрессия MhyGSO1 и 
MhyGSO2 во взрослом растении, пусть не столь детали-
зированная, однако соответствует характеру экспрессии 
GSO1 и GSO2. Подобно GSO1 и GSO2, транскрипты 
MhyGSO1 присутствуют в корнях, а MhyGSO2 – отсутству-
ют. Кроме того, активность MhyGSO1 может распростра-
няться на корневые адвентивные почки (эмбриональные 
соцветия), что также соответствует характеру экспрессии 
GSO1. Поскольку MhyGSO2 не является ортологом GSO2, 
активность GSO2 на всех стадиях развития зародыша 
(Tsuwamoto et al., 2008) может не распространяться на 
MhyGSO2. Отсутствие мРНК GSO1 и GSO2 в стебле и 
листьях и наличие мРНК MhyGSO1 и MhyGSO2 в пред-
полагаемых прицветниках косвенно подтверждают репро-
дуктивную природу проростка подъельника. Экспрессия 
MhyGSO1 и MhyGSO2 в цветке, возможно, говорит об их 
активности в репродуктивных органах, подобной актив-
ности GSO1 и GSO2 (Tsuwamoto et al., 2008).

Интегрируя сигналы эндодермы, сосудистой ткани и 
эпидермиса, киназы GSO1 и GSO2 участвуют в поддер-
жании правильной схемы клеточного деления и специфи-
кации в нише стволовых клеток и эпидермисе (Racolta et 
al., 2014). Будучи вовлеченными как в зависимую, так и 
в независимую от сахарозы сигнализацию, GSO1 и GSO2 
стимулируют развитие проростка A. thaliana в процессе 
перехода от зародышевого гетеротрофного питания к 
фотоавтотрофному росту (Racolta et al., 2014). Гетеро-
трофное питание, характерное и для зародыша, и для 
взрослого растения M. hypopitys, говорит об участии ки-
наз MhyGSO1 и MhyGSO2 в ответе на экзогенную сахаро-
зу, поступающую через микоризу от корней автотрофных  
деревьев.

Таким образом, в паразитическом высшем растении 
M. hypopitys идентифицированы два паралогичных гена 
MhyGASSHO. Структурно-филогенетический анализ 
показал, что кодируемые генами белки принадлежат се-
мейству рецептор-подобных серин-треониновых киназ 
с богатыми лейцином повторами. При этом MhyGSO1 и 
MhyGSO2 являются паралогами, и MhyGSO1 – ортологом 
киназы GSO1 (A. thaliana). Характер экспрессии генов в 
совокупности с данными эволюционного анализа и лите-
ратурных источников позволил сделать предположение 
о возможных функциях генов. Полученные результаты 
свидетельствуют о консервативности механизмов регуля-
ции развития эпидермиса покрытосеменных с участием 
генов GASSHO.
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