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Эндо�α�1,4�полигалактозаминидаза – очень
редкий фермент. Его энзиматическая активность
впервые была обнаружена в штамме бактерии Strep�
tomyces griseus C�10 [1], однако фермент так и не был
выделен из этого организма в гомогенном виде. Тем
не менее, в 1984 г. ему был присвоен классификаци�
онный номер [К.Ф.3.2.1.109]. Впоследствии анало�

гичный фермент обнаружили в штамме Pseudomo�
nas sp. 881 и исследовали его биохимические свой�
ства [2, 3]. В 1993 г. секвенировали соответствующий
ген (GenBank, D14846.1). При анализе аминокислот�
ной последовательности обнаружился короткий уча�
сток локального сходства с некоторыми гликозил�
гидролазами из семейства GH18 (клан GH�K), но
близкие гомологи не были найдены [4]. До настоя�
щего времени эндо�α�1,4�полигалактозаминидаз�
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ная активность у каких�либо других организмов не
выявлена. Однако при осуществлении геномных
проектов в целом ряде организмов (в том числе – в
штамме Streptomyces griseus NBRC 13350) обнаружи�
лись последовательности генов гомологичных бел�
ков, которые были объединены в семействе
COG3868 [5]. Лишь в 2008 г. оно было признано в
качестве семейства GH114 гликозилгидролаз [6].

В настоящее время (24 сентября 2010 г.) в семей�
ство GH114 объединяется 67 белков бактерий и
низших эукариот [6]. Пространственная структура
ни одного из них не установлена. Однако имеются
указания [7] на близкое родство семейства
COG3868 и семейства COG2342; трехмерная струк�
тура одного из его представителей – белка с неиз�
вестной функцией из Thermotoga maritima – была
установлена (PDB, 2AAM) в 2005 г. и представляет
собой (β/α)8�бочонок. Этот тип структуры наибо�
лее распространен среди каталитических доменов
гликозилгидролаз [6, 8]. Недавно нами показано,
что итеративный скрининг базы данных аминокис�
лотных последовательностей с помощью програм�
мы PSI�BLAST с использованием представителей
семейств GH31 [9] и GH13 [10] гликозилгидролаз
позволяет выявить эволюционное родство этих двух
семейств с семействами COG3868 (GH114) и
COG2342 соответственно. Это свидетельствует в
пользу того, что топологии трехмерных структур ка�
талитических доменов всех упомянутых семейств
однотипны.

В настоящей работе проведено сравнение после�
довательностей белков, содержащих домены семей�
ства GH114 гликозилгидролаз, и осуществлен по�
иск их гомологов. Предварительные результаты
этого исследования были представлены на 35�ом
конгрессе FEBS [11] и на Седьмой Международной
конференции по биоинформатике регуляции и
структуры геномов и системной биологии [12].

АНАЛИЗ ДАННЫХ

Скрининг базы данных аминокислотных после�
довательностей GenPept на сайте NCBI (ht�
tp://www.ncbi.nlm.nih.gov/) проводили 21 июля 2010 г.
(кроме случаев, специально отмеченных в тексте)
при помощи программы PSI�BLAST. В качестве за�
проса (query) служили GH114�домены пяти белков:
BAG23712.1 (использовали фрагмент белка от 42�го
аминокислотного остатка до 282�го), EAA59176.1
(85–336), EDK40790.2 (16–262), EDP52951.1 (71–
318) и EDX26248.1 (38–271). Поиск вели по каждо�
му из запросов во всех трех неперекрывающихся ча�
стях базы данных GenPept: “non�redundant protein
sequences” (далее “nr”), “environmental samples”
(“env_nr”) и “patented protein sequences” (“pat”).
Пороговое значение величины E�value для включе�
ния найденного белка в модель, используемую про�
граммой PSI�BLAST на каждой следующей итера�
ции, составляло 0.005. Результаты обобщали при

помощи разработанной нами программы PSI Pro�
tein Classifier [9]. В частности, эта программа позво�
ляет определить принадлежность исследуемых бел�
ков к ранее известным семействам на основе уровня
сходства аминокислотных последовательностей с
известными представителями этих семейств. 

Множественное выравнивание аминокислот�
ных последовательностей проводили вручную в
программе�редакторе BioEdit (http://www.mbio.
ncsu.edu/BioEdit/bioedit.html); при этом учитывали
результаты попарных выравниваний с помощью
PSI�BLAST. Если в процессе построения множе�
ственного выравнивания в отдельных аминокислот�
ных последовательностях обнаруживались протя�
женные делеции или отсутствовало сходство в неко�
торых участках с остальными последовательностями,
то анализировали соответствующие нуклеотидные
последовательности в трех рамках считывания и (в
случае эукариот) уточняли экзон�интронную
структуру генов, чтобы, по возможности, повысить
уровень сходства анализируемых аминокислотных
последовательностей (идентификаторы отредакти�
рованных последовательностей на рисунках даны
строчными буквами). С этой целью применяли
программу tblastn, позволяющую найти наилучшее
попарное выравнивание белка (query) с прочитан�
ными в трех рамках нуклеотидными последователь�
ностями.

По результатам множественного выравнивания
(после удаления наиболее вариабельных участков
последовательностей) строили филогенетические де�
ревья с использованием программ PROTPARS (метод
максимальной экономии, Protein Sequence Parsimony
method, MP) и NEIGHBOR (метод ближайших сосе�
дей, Neighbor�Joining method, NJ) из пакета PHYLIP
(http://evolution.gs.washington.edu/phylip.html). Стати�
стическую надежность узлов оценивали путем бут�
стреп�анализа (1000 псевдореплик для каждого дре�
ва). Программу TreeView Win32 (http://taxonomy.
zoology.gla.ac.uk/rod/treeview.html) применяли для
получения графических изображений деревьев. В
работе использовали классификацию подразделе�
ния гликозилгидролаз, полисахаридлиаз и карбо�
гидратэстераз на семейства и кланы, приведенную
на сайте Carbohydrate�Active Enzymes server [6], и
классификацию живых организмов, размещенную
на сайте NCBI Taxonomy Homepage (http://www.ncbi.
nlm.nih.gov/Taxonomy/).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Скрининг “nr” базы данных аминокислотных по�
следовательностей на сайте NCBI с использованием
пяти GH114�доменов в качестве запроса (query) поз�
волил после первой итерации программы PSI�
BLAST обнаружить, в общей сложности, 185 не�
идентичных белков (с E�value ≤ 0.005). Из них
160 содержат домены семейства GH114, а осталь�
ные 25 белков – домены семейства COG2342. Ана�
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логичные скрининги баз данных “env_nr” и “pat”
добавили (по итогам первых итераций) в общей
сложности еще семь и два белка соответственно.
Каждый из этих девяти белков имеет домен семей�
ства GH114. Таким образом, всего нами обнаруже�
но 169 белков, содержащих, как минимум, по одно�
му домену семейства GH114. Среди содержащих их
организмов – представители ряда таксономических
групп бактерий (Actinobacteria, Aquificae, Chlorof�
lexi, Deferribacteres, Deinococci и Proteobacteria),
грибы (аскомицеты и базидиомицеты), бурые (Ecto�
carpus siliculosus) и зеленые (Chlamydomonas rein�
hardtii и Volvox carteri) водоросли, оомицеты (Phy�
tophthora infestans) и инфузории (Tetrahymena thermo�
phila). Обращает на себя внимание отсутствие
белков этого семейства у бактерий отдела Firmic�
utes, высших растений, животных и архей. Следует
отметить, что из девяти видов дрожжей�аскомице�
тов, геномы которых представлены в базе данных
Génolevures, лишь Debaryomyces hansenii имеет бе�
лок семейства GH114 [13].

Размеры подавляющего большинства обнаружен�
ных нами белков попадают в диапазон 251–375 а.о.,
все они содержат лишь один домен. Белок из бакте�
рии Hahella chejuensis (GenPept, ABC28688.1) содер�
жит два домена семейства GH114. Два белка из Ec�
tocarpus siliculosus (CBJ30803.1 и CBJ30802.1) коди�
руются соседними генами; первый из белков имеет
три GH114�домена, а второй – один. При этом по�
следний домен первого белка и второй белок явля�
ются двумя фрагментами одного и того же домена.
Суммарно, эти два белка содержат три полнораз�
мерных GH114�домена. Белок из бактерии Endorift�
ia persephone (ZP_02533448.1) содержит, наряду с
GH114�доменом, еще домен семейства GH9 глико�
зилгидролаз. У нескольких белков обнаружены до�
полнительные N�концевые домены. Так, два белка
из зеленых водорослей (EDP04954.1 и EFJ52241.1)
содержат домены семейства Spherulin4 (или
PF12138) [14]. Два белка из бактерий отдела Proteo�
bacteria (ABB75727.1 и CAN94233.1) содержат домен
с неизвестной функцией, названный нами
GH114_assoc. Его удалось также обнаружить еще у
двух энзиматически неохарактеризованных белков
(ABF90472.1 и CAN96527.1), которые, наряду с ним,
содержат домены COG2342 и полисахаридлиаз PL9
соответственно.

Из дальнейшего анализа были исключены бел�
ки, имеющие высокую степень сходства (95% и бо�
лее идентичных аминокислотных остатков), и ко�
роткие фрагменты белков (частичные последова�
тельности). Последовательности остальных 138
GH114�доменов из 136 белков подвергали проце�
дуре множественного выравнивания (его наиболее
консервативные фрагменты частично приведены
на рис. 1). Полный список 136 белков представлен на
рис. 2 и 3. Во множественное выравнивание также
включили 41 представителя (список приведен в под�

писи к рис. 2) семейства COG2342 – эволюционно
наиболее близкого к семейству GH114 [7, 11, 12].

Известно, что ключевую роль в активном центре
подавляющего большинства гликозилгидролаз иг�
рают два карбоксил�содержащих аминокислотных
остатка [6, 15–17]. При множественном выравнива�
нии исследуемых белков (рис. 1) выявилось два вы�
сококонсервативных в семействах GH114 и
COG2342 остатка (Asp и Glu), расположенных на C�
конце предсказанных четвертого и шестого β�слоев
(β/α)8�бочонка. В гомологичных положениях у гли�
козилгидролаз клана GH�D (семейства GH27,
GH31 и GH36) находятся соответственно нуклео�
фил и донор/акцептор протона [18–20]; можно
предположить, что эти два аминокислотных остатка
играют аналогичную роль в активном центре эндо�
α�1,4�полигалактозаминидаз.

На основании множественного выравнивания
после удаления наиболее вариабельных участков
были построены филогенетические деревья семей�
ства GH114 гликозилгидролаз. В качестве внешней
группы использовали 41�го представителя семейства
COG2342. Деревья, построенные методами ближай�
ших соседей (рис. 2) и максимальной экономии (ри�
сунок не приводится), имеют сходную топологию.
На них могут быть выделены три крупных кластера
GH114�доменов (рис. 2 и 3). Два из них (I и II), имея
очень высокую бутстреп�поддержку (более 92% на
обоих деревьях), содержат почти исключительно
белки из бактерий отдела Actinobacteria. Исключение
составляют два белка из кластера I: один – из базиди�
омицета Schizophyllum commune (GenPept,
EFJ00854.1) и второй – из α�протеобактерии Mag�
netospirillum magnetotacticum (ZP_00047953.1). При
этом второй белок содержит неполноразмерный
GH114�домен, а последовательность его гена, веро�
ятно, является следствием технической ошибки (за�
грязнения) при секвенировании полного генома
соответствующей бактерии (т.к. соответствующий
участок ДНК не удалось картировать в геноме).
Скорее всего, этот белок принадлежит какой�то
бактерии из отдела Actinobacteria.

Третий крупный кластер (III), образованный
всеми белками грибов�аскомицетов (рис. 2 и 3),
формируется на обоих деревьях, однако имеет
очень низкую бутстреп�поддержку (37.9 и 21.9% на
NJ� и MP�деревьях соответственно), что свидетель�
ствует о малой достоверности его обособления от
обширной группы других белков бактериального и
эукариотического происхождения. Еще один кла�
стер с бутстреп�поддержкой 72.4 и 73.0% (на NJ� и
MP�деревьях соответственно) образован пятью (из
семи) GH114�доменами бурой водоросли Ectocarpus
siliculosus (рис. 2).

Анализ взаимного расположения ветвей на фи�
логенетических деревьях позволяет констатиро�
вать, что в эволюции генов, кодирующих белки се�
мейства GH114 гликозилгидролаз, велика роль эли�

9
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Рис. 1. Фрагменты множественного выравнивания аминокислотных последовательностей гликозилгидролаз семей�
ства GH114. Слева указаны идентификаторы белков согласно базе данных GenPept (NCBI). Пробелы вставлены для
улучшения выравнивания. Цифрами указаны расстояния до N� и C�концов белков и длина протяженных инсерций,
не указанных на рисунке. Высококонсервативные аминокислотные остатки выделены черным. Звездочками над и под
выравниванием отмечены два аминокислотных остатка (Asp и Glu) играющие, вероятно, в активном центре фермента
роль нуклеофила и донора/акцептора протона соответственно. Внизу рисунка представлена аминокислотная после�
довательность (AAD36481.1) белка семейства COG2342 и его вторичная структура согласно базе данных трехмерных
структур белков (PDB, 2AAM): α – α�спирали, β – β�слои.
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Рис. 2. Схема филогенетического древа семейства GH114 гликозилгидролаз, построенного NJ�методом (ближайших соседей). Ста�
тистическую надежность узлов древа оценивали с помощью бутстреп�анализа, около каждого узла указано число подтверждающих
псевдореплик из 1000. Группа из 41�го белка семейства COG2342 (GenPept: AAB99489.1, AAD36481.1, AAF10284.1, AAM02338.1,
AAM02400.1, AAS44482.1, ABD24977.1, ABD26061.1, ABD26936.1, ABE30011.1, ABF11022.1, ABF90472.1, ABK45762.1, ABP72922.1,
ABP72931.1, ABR30852.1, ACB07361.1, ACB09764.1, ACC72301.1, ACD28534.1, ACJ16173.1, ACK41676.1, ACM23260.1, ACN98302.1,
ACR79406.1, ACR79895.1, ACS33039.1, ACS63332.1, ACS80746.1, ADD28593.1, ADI31399.1, CAD15948.1, EDP68671.1, EDP76229.1,
EDQ03526.1, EEA95822.1, EEB74966.1, EEO40203.1, EEP04836.1, EEP24476.1 и EFG70166.1) взята в качестве внешней. Строение
кластеров ветвей I, II и III представлено на рис. 3. Для каждого из белков с помощью условных знаков указано таксономическое
положение организма�хозяина. Буквами “N” и “C” обозначены N� и C�концевые GH114�домены у белков ABC28688.1 и
CBJ30803.1. Строчными буквами (например, cbj31469.1) отмечены идентификаторы белков, аминокислотные последовательно�
сти которых подверглись редактированию при множественном выравнивании. Классификационным номером (К.Ф. 3.2.1.109)
отмечен единственный биохимически охарактеризованный белок семейства (BAA03574.1).
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Рис. 3. Фрагменты филогенетического древа семейства GH114 гликозилгидролаз, построенного NJ�методом (ближай�
ших соседей). Фрагменты а, б и в соответствуют кластерам ветвей I, II и III, изображенным на рис. 2. Обозначением
“Query” отмечено пять белков, использованных в качестве запросов при скрининге базы данных с помощью програм�
мы PSI�BLAST (см. табл. 1). Остальные обозначения – см. рис. 2.
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минаций, дупликаций и горизонтального переноса.
В частности, многочисленные белки протеобакте�
рий не формируют крупных стабильных кластеров
на деревьях (рис. 2).

Для исследования эволюционных связей между
белками семейства GH114 и белками других се�
мейств проводили итеративный скрининг базы
данных аминокислотных последовательностей с
помощью программы PSI�BLAST с использовани�
ем пяти GH114�доменов в качестве запроса. Было
проведено не менее чем по 8 итераций скрининга
“nr”�базы данных с каждым из пяти доменов:
20 итераций с GH114�доменом белка BAG23712.1,
10 – с EDK40790.2, 9 – с EDP52951.1 и по 8 – с
EAA59176.1 и EDX26248.1. Число итераций опреде�
лялось техническими ограничениями интернет�
версии программы PSI�BLAST. Скрининг баз дан�
ных “env_nr” и “pat” проводили до прекращения по�
явления новых белков (в зависимости от запроса – от
трех до семи и две итерации соответственно). В двух
последних базах данных удалось найти суммарно
лишь 23 белка (с E�value ≤ 0.005), все они принадле�
жат к семействам GH114 и COG2342.

Скрининг базы данных “nr” позволил обнару�
жить, в общей сложности, 14732 неидентичных бел�
ка. Большинство из них в области гомологии содер�
жит домены ранее известных семейств гликозил�
гидролаз: GH13 (клан GH�H), GH18 (GH�K), GH20
(GH�K), GH27 (GH�D), GH29, GH31 (GH�D),
GH35 (GH�A), GH36 (GH�D), GH66 и GH114
(табл. 1). Среди белков бывшего семейства GH36
оказались представители ранее выделенных нами
семейств GH36A, GH36B, GH36E, GH36F, GH36G
и GH36H [8, 9], а также двух новых – GH36J (Gen�
Pept, ADB29787.1) и GH36K (CBL19648.1). Кроме
того, были обнаружены белки, содержащие домены
ряда других семейств, которые до сих пор энзимати�
чески не охарактеризованы в эксперименте, но для
которых нами были показаны ранее эволюционные
связи с некоторыми семействами гликозилгидролаз
(семейства COG1306 [21], COG1649 [22], COG2342
[10], GHL3 [23] и GHL4 [23]). При этом наибольшее
число найденных белков – 10186 – принадлежит к
семейству GH13 (табл. 1). Среди них нет ни одного
белка, относящегося к подсемействам GH13_25
(или COG3625) и GH13_33, которые ранее мы
предложили рассматривать в качестве самостоя�
тельных семейств клана GH�H [10].

Из найденных только 22 белка не содержат доме�
ны ранее известных семейств в области гомологии с
последовательностями�запросами. На основании
гомологии эти белки удалось объединить в девять
семейств (табл. 1 и 2), названных нами GHL5 –
GHL13 (от англ. Glycoside Hydrolase�Like). Один из
этих белков (GenPept, ACB73617.1), отнесенный
нами к семейству GHL12, также содержит домен се�
мейства GH62 гликозилгидролаз, а четыре белка
(BAE70447.1, AAW77166.1, ZP_06485502.1 и

ZP_06488656.1), отнесенные к семейству GHL13,
содержат домен CE4 карбогидратэстераз.

Все обсуждаемые выше результаты скрининга
баз данных аминокислотных последовательностей
проводили 21 июля 2010 г. Однако в ряде случаев
скрининги, проведенные в более ранние сроки,
позволили выявить в базе данных “nr” некоторые
дополнительные белки. Среди них оказались белки,
содержащие домены, не относящиеся ни к одному
из известных семейств. Так, при использовании
GH114�домена белка EAA59176.1 9 мая и 21 февра�
ля 2010 г. по итогам четвертой итерации обнаружен
белок ACL40874.1 (E�value = 0.001 и 0.004 соответ�
ственно), а по итогам пятой итерации – белок
ABM10768.1 (E�value = 0.00007 и 0.00008 соответ�
ственно). На основании гомологии эти два белка объ�
единены нами в новое семейство GHL14 (табл. 2).
Использование в качестве запроса GH114�домена
белка EDK40790.2 позволило, по итогам шестой
итерации 4 февраля 2010 г., обнаружить белок
BAH54049.1 (E�value = 0.002), который мы рассмат�
риваем в качестве одного из представителей нового
семейства GHL15 (табл. 2).

Следует отметить, что некоторые белки семей�
ства GHL5 нам удавалось ранее выявлять с помо�
щью программы PSI�BLAST при использовании в
качестве запроса каталитических доменов семейств
GH13 [10] и GH101 [23] гликозилгидролаз.

Множественное выравнивание аминокислот�
ных последовательностей доменов семейств GH114
и COG2342 с представителями новых семейств ги�
потетических гликозилгидролаз (GHL3 – GHL15,
GH36J и GH36K) показало, что большинство из
них имеют консервативные остатки Asp и Glu на C�
конце предсказанных четвертого и шестого β�слоев
(β/α)8�бочонка (рис. 4). Эти данные позволяют, во�
первых, предположить общность механизма ката�
лиза (с вероятным сохранением оптической конфи�
гурации гликозидной связи у продукта реакции) и,
во�вторых, сходство расположения каталитически
важных остатков (на C�конце предсказанных чет�
вертого и шестого β�слоев) в большинстве новых
семейств. Следует отметить, что у белков семейств
GHL3 и GHL4 предполагаемые нуклеофил и до�
нор/акцептор протона находятся на C�конце чет�
вертого и пятого β�слоев (β/α)8�бочонка, подобно
гликозилгидролазам семейства GH101 [23].

Полученные в работе данные поддерживают ра�
нее высказанную нами гипотезу [8], что все катали�
тические домены гликозилгидролаз с трехмерной
структурой в виде (β/α)8�бочонка имеют общее эво�
люционное происхождение.

Уже после прохождения стадии рецензирования
данной статьи, 21 октября 2010 г. мы повторили
скрининг “nr”�базы данных аминокислотных по�
следовательностей на сайте NCBI с использовани�
ем пяти GH114�доменов в качестве запроса. По
итогам первых двух итераций программы PSI�
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Таблица 1. Эволюционные связи GH114 с другими семействами белковых доменов по данным скрининга “nr” базы
данных программой PSI�BLAST

Семейство BAG23712.1 EAA59176.1 EDK40790.2 EDP52951.1 EDX26248.1 Число белков

GH13 17 5 6 6 5 10186

GH18 3 3 3 6

GH20 20 7 9 2

GH27 19 7 10 8 6 27

GH29 19 8 9 7 8

GH31 17 4 5 5 3 2286

GH35 7 1

GH36A 17 6 10 8 6 693

GH36B 18 5 8 4 5 98

GH36E 8 1

GH36F 20 6 9 8 6 6

GH36G 18 7 10 7 6 7

GH36H 17 6 9 6 5 13

GH36J 8 7 1

GH36K 8 9 1

GH66 17 4 10 6 5 40

GH114 1 1 1 1 1 160

COG1306 17 2 4 3 7 152

COG1649 6 4 8 5 5 817

COG2342 2 1 1 1 1 203

GHL3 18 7 8 7 1

GHL4 19 1

GHL5 20 9 8 5

GHL6 19 1

GHL7 6 6 2

GHL8 3 8 3 3 1

GHL9 7 1

GHL10 18 7 6

GHL11 20 1

GHL12 10 6 1

GHL13 7 4

Примечание. Каждая колонка соответствует одному GH114�домену, использованному в качестве запроса (query). Указано минималь�
ное число итераций, необходимое для выявления белка соответствующего семейства с E�value ≤ 0.005. Бывшее семейство GH36 рас�
сматривается как группа из 11 самостоятельных семейств GH36A – GH36K. COG1306, COG1649, COG2342, а также GHL3 –
GHL13 – семейства гипотетических гликозилгидролаз. В последней колонке указано общее число неидентичных представителей
данного семейства, обнаруженных при скрининге хотя бы с одним из пяти запросов.
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Рис. 4. Два участка аминокислотных последовательностей представителей новых семейств гипотетических гликозил�
гидролаз (GHL3 – GHL15, GH36J и GH36K), гомологичных участкам последовательностей домена GH114, содержа�
щим остатки Asp и Glu, которые рассматриваются в качестве возможных компонентов активного центра – нуклеофи�
ла и донора/акцептора протона соответственно (отмечены звездочками сверху и снизу рисунка). Высококонсерватив�
ные аминокислотные остатки выделены черным. Слева указаны идентификаторы белков в базе данных GenPept
(NCBI). Цифрами указаны расстояния до N� и C�концов белков и длина протяженных инсерций, не приведенных на
рисунке. Справа указана принадлежность белков к определенным семействам. В случае белков семейств GHL3,
GHL4, GH36J и GH36K указан только один фрагмент, т.к. для второго не удалось получить надежного выравнивания.
Белки семейств GHL3 и GHL4, повидимому, содержат донор/акцептор протона в негомологичном положении ами�
нокислотной последовательности [23].

BLAST нам удалось обнаружить, в общей сложно�
сти, 317 неидентичных белков (с E�value ≤ 0.005). Из
них 167 содержат домены семейства GH114, 148 –
домены семейства COG2342, а оставшиеся два бел�
ка принадлежат к семействам COG0441 (GenPept,
CAH04860.1) и COG1306 (BAD40253.1). Таким об�
разом, число белков, содержащих домены семей�
ства GH114, в “nr”�базе данных за три месяца уве�
личилось с 160 до 167.

Согласно версии базы данных CAZy [6] от 13 ок�
тября 2010 г., семейство GH114 содержит лишь
67 белков. Анализ показал, что три из них
(AAF10284.1, CBJ50540.1 и EAR02555.1) на самом де�
ле принадлежат к семейству COG2342. Еще девять
представителей семейства COG2342 (ABM41017.1,
ABX38175.1, ADI31399.1, ADK67932.1, CBJ37308.1,
CBJ37339.1, CBJ42422.1, CBJ42450.1 и EAR02552.1)
оказались в списке неклассифицированных глико�
зилгидролаз (известных также как условное семей�
ство GH0). Согласно последней версии базы данных

CAZy [6] от 10 марта 2011 г., семейство GH114 содер�
жит уже 81 белок.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

1. Reissig J.L., Lai W.H., Glasgow J.E. 1975. An endoga�
lactosaminidase from Streptomyces griseus. Can. J. Bio�
chem. 53, 1237–1249.

2. Tamura J.�I., Takagi H., Kadowaki K. 1988. Purifica�
tion and some properties of the endo α�1,4 polygalac�
tosaminidase from Pseudomonas sp. Agric. Biol. Chem.
52, 2475–2484.

3. Tamura J.�I., Abe T., Hasegawa K., Kadowaki K. 1992.
The mode of action of endo α�1,4 polygalactosamini�
dase from Pseudomonas sp. 881 on galactosaminooli�
gosaccharides. Biosci. Biotech. Biochem. 56, 380–383.

4. Tamura J.�I., Hasegawa K., Kadowaki K., Igarashi Y.,
Kodama T. 1995. Molecular cloning and sequence
analysis of the gene encoding an endo α�1,4 polygalac�
tosaminidase of Pseudomonas sp. 881. J. Ferment.
Bioeng. 80, 305–310.



714

МОЛЕКУЛЯРНАЯ БИОЛОГИЯ  том 45  № 4  2011

НАУМОВ, СТЕПУЩЕНКО

5. Clusters of Orthologous Groups of proteins (COGs). 2010.
Phylogenetic classification of proteins encoded in complete
genomes. (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/COG/). 

6. Carbohydrate�Active Enzymes server (CAZy). 2011.
(http://www.cazy.org/).

7. Iyer L.M., Aravind L., Bork P., Hofmann K., Mushe�
gian A.R., Zhulin I.B., Koonin E.V. 2001. Quoderat
demonstrandum? The mystery of experimental valida�
tion of apparently erroneous computational analyses of
protein sequences. Genome Biol. 2, research0051.

8. Naumoff D.G. 2006. Development of a hierarchical
classification of the TIM�barrel type glycoside hydro�
lases. Proc. Fifth Internat. Conf. Bioinformat. Genome
Regulat. Struct. July 16–22, 2006. Novosibirsk. Russia.
1, 294–298. (http://www.bionet.nsc.ru/meeting/
bgrs2006/BGRS_2006_V1.pdf).

9. Наумов Д.Г., Каррерас М. 2009. Новая программа
PSI Protein Classifier автоматизирует анализ ре�
зультатов программы PSI�BLAST. Молекуляр. био�
логия. 43, 709–721. 

10. Gizatullina D.I., Naumoff D.G. 2009. Reclassification
of GH13 family of glycoside hydrolases. Proc. Internat.
Moscow Conf. Computat. Mol. Biol. July 20–23, 2009.
Moscow. Russia. P. 249–250. (http://mccmb.belozersky.
msu.ru/2009/MCCMB09_Proceedings.pdf).

11. Naumoff D.G., Stepuschenko O.O. 2010. Endo�α�
1,4�polygalactosaminidase structure and evolution.
FEBS J. 277(S1), 233–234.

12. Stepuschenko O.O., Naumoff D.G. 2010. Sequence
analysis of COG3868 and COG2342 families. Abstr.
Seventh Internat. Conf. Bioinformat. Genome Regulat.
Struct. and Systems Biol. June 20–27, 2010. Novosibir�
sk. Russia. P.193.

13. Naumoff D.G. 2010. Sequence analysis of yeast glycoside
hydrolases. Abstr. Seventh Internat. Conf. Bioinformat. Ge�
nome Regulat. Struct. and Systems Biol. June 20–27, 2010.
Novosibirsk. Russia. P. 194. (http://conf.nsc.ru/files/
conferences/BGRSSB2010/abstracts/11493/11766/
Naumoff_BGRS'2010.doc).

14. The Pfam database (Pfam 24.0). 2009. (http://pfam.
sanger.ac.uk).

15. Henrissat B., Davies G. 1997. Structural and sequence�
based classification of glycoside hydrolases. Curr. Opin.
Struct. Biol. 7, 637–644.

16. Rye C.S., Withers S.G. 2000. Glycosidase mechanisms.
Curr. Opin. Chem. Biol. 4, 573–580.

17. Zechel D.L., Withers S.G. 2000. Glycosidase mecha�
nisms: anatomy of a finely tuned catalyst. Acc. Chem.
Res. 33, 11–18.

18. Garman S.C., Hannick L., Zhu A., Garboczi D.N.
2002. The 1.9 Å structure of α�N�acetylgalactosamini�
dase: molecular basis of glycosidase deficiency diseases.
Structure. 10, 425–434.

19. Наумов Д.Г. 2004. Филогенетический анализ α�га�
лактозидаз семейства GH27. Молекуляр. биология.
38, 463–467. 

20. Lovering A.L., Lee S.S., Kim Y.W., Withers S.G.,
Strynadka N.C. 2005. Mechanistic and structural anal�
ysis of a family 31 α�glycosidase and its glycosyl�en�
zyme intermediate. J. Biol. Chem. 280, 2105–2115.

21. Naumoff D.G. 2008. The GH31 family of glycoside hy�
drolases: subfamily structure and evolutionary connec�
tions. Abstr. Sixth Internat. Conf. Bioinformat. Genome
Regulat. Struct. June 22�28, 2008. Novosibirsk. Russia.
P. 169. (http://www.bionet.nsc.ru/meeting/bgrs2008/
BGRS2008_Proceedings.pdf).

22. Kuznetsova A.Y., Naumoff D.G. 2006. Phylogenetic
analysis of COG1649, a new family of predicted glyco�
syl hydrolases. Proc. Fifth Internat. Conf. Bioinformat.
Genome Regulat. Struct. July 16�22, 2006. Novosibirsk.
Russia. 3, 179–182. (http://www.bionet.nsc.ru/meeting/
bgrs2006/BGRS_2006_V3.pdf).

23. Naumoff D.G. 2010. GH101 family of glycoside hy�
drolases: subfamily structure and evolutionary connec�
tions with other families. J. Bioinform. Comput. Biol. 8,
437–451.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


