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Проведена сравнительная оценка мутаций генов гиногенеза и партеногенеза у различных линий ку-
курузы саратовской селекции. В частности секвенированы гены, контролирующие гиногенез
(Zm_Pla1, Zm_CenH3, Zm_Dmp7) и взаимодействие мембран гамет (Zm_Gex2, Zm_Gcs1) у гаплоинду-
цирующих (ЗМС-8, ЗМС-П) линий, и гены, предположительно связанные с автономным развити-
ем эндосперма (Zm_Chr106, Zm_Hdt104 и Zm_Fie1) у партеногенетических (АТ-1, АТ-3, АТ-4) и
обычных (КМ, ГПЛ-1) линий кукурузы саратовской селекции. С помощью методов биоинформа-
тики проведено сравнение и выявлены изменения в нуклеотидных последовательностях исследо-
ванных генов у разных линий кукурузы. На основании данных секвенирования сделан вывод о воз-
можности использования генов Zm_Pla1, Zm_Gex2 и Zm_Fie1 для генотипирования линий и гибри-
дов кукурузы.
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Кукуруза (Zea mays L.) – одна из наиболее рас-
пространенных сельскохозяйственных культур,
производство которой во втором десятилетии XI в. в
мире выросло более чем в полтора раза, а в Рос-
сии с 1985 по 2018 гг. сбор зерна увеличился в де-
вять раз [1]. Саратовскими селекционерами на-
чиная с 60–80-х гг. ХХ в. по настоящее время бы-
ла создана уникальная коллекция линий
кукурузы, включающая эффективные линии-га-
плоиндукторы [2–5] и партеногенетические ли-
нии с элементами апомиксиса [6–10], которые
охарактеризованы фенотипически и цитоэм-
бриологически. Однако генетическая природа
мутаций, возникших у гаплоиндуцирующих (ГИ)
и партеногенетических (ПГ) линий саратовской
селекции, пока неясна. Для разработки техноло-
гий выведения ГИ и ПГ линий кукурузы с улуч-
шенными хозяйственно полезными признаками
необходимы знания о генах, контролирующих
механизмы спонтанного развития зародыша и
эндосперма без оплодотворения.

К настоящему времени установлены некото-
рые гены (Zm_Pla1, Zm_CenH3 и Zm_Dmp7), кото-
рые причастны к образованию гаплоидных расте-
ний в потомстве линий-гаплоиндукторов кукуру-
зы и явлению гаплоиндукции (гиногенеза) [11].
Работа американских селекционеров по селекции

линий-ГИ у кукурузы более 60 лет назад увенча-
лась существенным успехом – была получена ли-
ния Stock 6, индуцирующая образование матро-
клинных гаплоидов в потомстве в десятки–сотни
раз чаще, чем все остальные линии [12]. В ходе
последующей селекции кукурузы на базе линии
Stock 6 саратовским селекционерам удалось по-
высить эффективность ГИ с 2 до 8–10% [2, 4]. Ли-
ния-ГИ ЗМС-8 (частота ГИ – 8%) [3] является
прямым потомком линии Stock 6 [13]. Линия-ГИ
ЗМС-П (частота ГИ – 10%) была получена из
потомства самоопыленных гибридов линии-ГИ
ЗМС-8 (материнский родитель) и линии-ГИ
КМС (Коричневый маркер саратовский) – от-
цовский родитель [5], в Саратовском националь-
ном исследовательском государственном универ-
ситете им. Н.Г. Чернышевского (СГУ). Всего в
мире к 2016 г. насчитывалось более 50 линий-ГИ,
выведенных с участием линии Stock 6 [13].

Саратовскими селекционерами была получена
линия кукурузы АТ-1 [6] и ее производные – ли-
нии АТ-3, АТ-4, АТТМ [10], у которых автоном-
ный (без опыления) эмбрио- и эндоспермогенез
(матроклинный партеногенез) наблюдались с по-
вышенной (6–50% и более) частотой. По данным
литературы для кукурузы на молекулярно-гене-
тическом уровне изучены некоторые гены, кото-
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рые могли быть задействованы в процессе пере-
ключения с полового на апомиктичный способ
размножения. В частности, установлены гены, ко-
дирующие хроматинмодифицирующие белки
(ХМБ) кукурузы (Chr106, Dmt102, Dmt103, Dmt105,
Hdt104, Hon101), подавление экспрессии которых
коррелирует с признаками апомиксиса у гибри-
дов кукурузы и трипсакума [11, 14].

Другой группой генов, контролирующих у ку-
курузы развитие эндосперма, являются гены Fie,
сходные с генами группы Рolycomb Repressive Com-
plex 2 (PRC2), регулирующими ранние этапы в
развитии дрозофилы и арабидопсиса [15]. PRC2,
представляющий собой комплекс из белков
(FIS1/MEDEA/FIS2/MSI1), осуществляет мети-
лирование хроматина и может подавлять тран-
скрипцию целевых генов [15]. В отличие от ара-
бидопсиса, имеющего единственный ген Fie, у
кукурузы обнаружено два Fie-гена (Zm_Fie1 и
Zm_Fie2), один из которых (Zm_Fie2), вероятно,
является репрессором развития эндосперма [16–18].

В связи с этим возникает несколько проблем:
1) охарактеризовать уже известные гены гиноге-
неза и партеногенеза у образцов кукурузы сара-
товской селекции, используя молекулярно-гене-
тические подходы, и использовать эти знания для
развития современных технологий селекции;
2) понять природу повышенной ГИ и спонтанно-
го (без опыления) начала развития зародыша и
эндосперма у партеногенетических линий куку-
рузы из саратовской коллекции; 3) разработать
экспресс-систему контроля генов, связанных с
изменениями в развитии зародыша и эндосперма
кукурузы; 4) генотипировать полученные и вновь
создаваемые формы кукурузы.

Цель исследования – анализ мутаций генов, кон-
тролирующих гиногенез (Zm_Pla1, Zm_CenH3,
Zm_Dmp7), взаимодействие мембран гамет
(Zm_Gex2, Zm_Gcs1) и партеногенез (гены ХМФ и
Zm_Fie) у линий кукурузы саратовской селекции
ЗМСП, ЗМС-8, АТ-1, АТ-3, АТ-4 и контрольных
линий Коричневый маркер (КМ) и ГПЛ-1 сара-
товской селекции.

Для выявления мутаций мы секвенировали
транскрипты вышеуказанных генов у линий ку-
курузы. РНК выделяли из замороженных тканей
(пыльца, завязи) [19], получали кДНК согласно
инструкции производителя ревертазы (Евроген,
Россия). Участки кДНК исследуемых генов ам-
плифицировали с использованием специфиче-
ских праймеров (подобраны с помощью ресурса
Primer-Blast) для перекрывающихся фрагментов
последовательностей и набора реактивов “Tersus
Plus PCR kit” (Кат. № PK121, Евроген, Россия).
Затем ПЦР-продукты очищали при помощи на-
бора Cleanup Mini (Кат. № BC023S, Евроген, Рос-
сия) и секвенировали в компаниях Евроген и
Синтол (Россия). Нуклеотидные последователь-

ности генов кукурузы различных линий сравнива-
ли друг с другом и с нуклеотидными последователь-
ностями генов референсной линии B73 методом
множественного выравнивания с использованием
программы ClustalO (https://www.ebi.ac.uk/Tools/
msa/clustalo). Нуклеотидные последовательности
секвенированных генов кукурузы (Zm_Gex2,
Zm_Chr106, Zm_Hdt104, Zm_Gcs1, Zm_Fie1) пред-
ставлены нами в базе данных GenBank (номера
MN617022.2, OL649773.1, MW195549.1, MW441336.1,
MW222955.1, OK557951.1, MW414032.1, MG029204.1,
MW222954.1).

В нуклеотидных последовательностях гена
Zm_Pla1 линий ЗМС-П и ЗМС-8 обнаружены
15 однонуклеотидных замен (ОНЗ) и одна четы-
рехнуклеотидная вставка (НВ) (табл. 1), по срав-
нению с нуклеотидной последовательностью гена
Zm_Pla1 референсной линии B73 [19]. У линии
кукурузы Stock 6 вставка четырех нуклеотидов в
четвертом экзоне гена Pla1, кодирующего белок
фосфолипазу А, сдвигает рамку считывания, что
приводит к замене 20 аминокислот, а также появ-
лению стоп-кодона и укорочению белка [20]. Ген
Pla1, содержащий вставку, унаследовало множе-
ство линий-гаплоиндукторов – производных
Stock 6 [13], в том числе линии саратовской селек-
ции ЗМС-П и ЗМС-8 (табл. 1).

В гене Zm_CenH3 линии ЗМС-8 нуклеотидных
замен не обнаружено, а в гене Zm_CenH3 линии
ЗМС-П обнаружена одна однонуклеотидная за-
мена по сравнению с линией B73. В нуклеотид-
ной последовательности гена Zm_Gex2 линий
ЗМС-П, ЗМС-8, КМ обнаружены 35, 43 и 37 ОНЗ,
соответственно, и одна девятинуклеотидная
вставка по сравнению с последовательностью ре-
ференсной линии В73 (табл. 1).

В нуклеотидной последовательности гена
Zm_Dmp7 линии кукурузы ЗМС-8 обнаружено
шесть ОНЗ, а у линии кукурузы ЗМС-П – пять
ОНЗ и одна делеция из трех нуклеотидов, по
сравнению с референсной линией B73. В нуклео-
тидной последовательности гена Zm_Gcs1 линии
КМ обнаружено три ОНЗ, а у линии ЗМС-П – че-
тыре ОНЗ (табл. 1).

У гена Zm_Hdt104 партеногенетической линии
АТ-4 не обнаружено изменений, а у линии АТ-3
присутствуют шесть ОНЗ. В последовательности
гена Zm_Chr106 линии АТ-3 обнаружены шесть
ОНЗ. У гена Zm_Fie1 линии АТ-1 показаны десять
ОНЗ, у линии АТ-3 – 3 ОНЗ и делеция из шести
нуклеотидов, а у линии АТ-4 – 12 ОНЗ (табл. 1).

Таким образом, в нуклеотидных последова-
тельностях генов Zm_Pla1, Zm_Gex2, Zm_Fie1 ку-
курузы наблюдается полиморфизм, который мо-
жет быть использован в целях генотипирования
линий и гибридов кукурузы.

Исследование выполнено за счет гранта Россий-
ского научного фонда (проект № 23-26-00101).
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Analysis of Mutations of the Maize Genes of Autonomous Embryo-, Endospermogenesis
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The gynogenesis and parthenogenesis genes in Saratov maize lines was evaluated. In particular, the
(Zm_Gex2, Zm_Gcs1, Zm_Pla1, Zm_CenH3, Zm_Dmp7) genes in haploid-inducing (ZMS-8, ZMSP) and
(Zm_Chr106, Zm_Hdt104 and Zm_Fie1) genes in parthenogenetic (AT-1, AT-3, AT-4) and ordinary (KM,
GPL-1) maize lines were sequenced. Using bioinformatic methods, gene sequences were compared in differ-
ent maize lines and changes in nucleotide sequences were revealed. We suppose that it is possible to use
Zm_Pla1, Zm_Gex2, and Zm_Fie1 genes for maize line genotyping.
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