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Наступление репродуктивной фазы развития у
высших растений определяется циркадными рит-
мами, важным экологическим сигналом для уста-
новки которых служит фотопериодизм. Показа-
ния биологических часов сопоставляются со све-
товыми сигналами, и растение зацветает при
длинном фотопериоде (более 12 ч; длинноднев-
ные виды), коротком фотопериоде (короткоднев-
ные) или независимо от длины фотопериода
(нейтральные; однако количество цветков обу-
словлено соотношением дня и ночи). Важным
компонентом основного циркадианного осцил-
лятора (эндогенные часы) считается транскрип-
ционный фактор (ТФ) GIGANTEA (GI). На при-
мере модельного длиннодневного вида Arabidopsis
thaliana L. показано, что белок GI совместно с ре-
цептором синего света FLAVIN-BINDING,
KELCH REPEAT, F-BOX 1 (FKF1) стимулируют
экспрессию гена ТФ CONSTANS (CO), индукто-
ра цветения растения при длинном дне [1]. Это

происходит благодаря тому, что комплекс
GI/FKF1 способствует деградации транскриптов
ТФ CYCLING DOF FACTOR 1 (CDF1), CDF2 и
CDF3, участвующих в репрессии CO [2, 3]. Помимо
регуляции времени цветения, GI и FKF1 имеют и
другие, не менее важные функции. Активность ре-
цептора FKF1 критична для фотоморфогенеза [4].
ТФ GI играет множество ролей, включая участие в
передаче световых и гормон-опосредованных
сигналов, удлинении гипокотиля, накоплении
крахмала и хлорофиллов, транспирации, устой-
чивости к стрессам (гербицидам, холоду, засухе и
избытку соли) [5–7]. Однако наиболее значимой
функцией ТФ GI считается поддержание коррект-
ного циркадного периода у растения путем регуля-
ции протеасомозависимой деградации другого цен-
трального циркадианного осциллятора TIMING
OF CAB EXPRESSION 1 [5, 8].

Кукуруза (Zea mays L.) является результатом
доместикации теосинте (Z. mays ssp. parviglumis),
растения короткого дня [9]. Дальнейшая селекция
культуры способствовала появлению разнообразия
реакций данного вида на продолжительность фото-
периода, и современные образцы кукурузы счита-
ются нейтральными, т.е. нечувствительными к фо-
топериоду в отношении цветения. Тем не менее
задержка цветения и изменения в соцветии при
длинном дне свидетельствуют о сохранении важ-
ности фотопериода для кукурузы при переходе к
репродуктивной стадии развития [10]. Консерва-
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тивность фоточувствительного механизма регу-
ляции перехода к репродуктивной фазе подтвер-
ждается наличием в геноме кукурузы генов
CONSTANS of Zea mays 1 (CONZ1), GIGANTEA of
Zea mays 1 A и B (GIGZ1a, GIGZ1b), ZmFKF1a и
ZmFKF1b [1, 2].

При коротком дне пик экспрессии CONZ1
приходится на ночь, тогда как днем транскрип-
ция гена стремится к нулю. При длинном дне пат-
терн “день–ночь” существенно менее упорядо-
чен, однако тоже подвержен суточным колебани-
ям, что говорит о способности современных
сортов, линий и гибридов кукурузы различать изме-
нения фотопериода, несмотря на декларируемую
нечувствительность к ним у вида с точки зрения
цветения [1]. Предполагается также, что такой пат-
терн экспрессии гена может характеризоваться как
рудиментарный, т.е. активность гена больше не
оказывает существенного влияния на цветение
кукурузы, либо фотопериод продолжает воздей-
ствовать на переход к репродуктивному развитию,
но не столь очевидно, как у предшественника куку-
рузы – теосинте [1]. Кроме того, чувствительность
кукурузы к фотопериоду может сглаживаться при
регуляторном включении автономного пути цве-
тения [1].

Гены GIGZ1a и GIGZ1b имеют либо практиче-
ски идентичные паттерны экспрессии [1], либо
GIGZ1a экспрессируется сильнее, чем GIGZ1b
[11]. Независимо от фотопериода максимум тран-
скриптов GIGZ1a и GIGZ1b приходится на свето-
вую фазу, предшествующую индукции тран-
скрипции CONZ1 [1]. При длинном фотопериоде
пик наивысшей экспрессии GIGZ1a и GIGZ1b на-
блюдается позже, чем в условиях короткого дня.
Кроме того, появляется дополнительный пик в
суточных колебаниях CONZ1, который не корре-
лирует с паттерном генов GIGZ1 и за индукцию
которого могут отвечать гены рецептора синего
света ZmFKF1a и ZmFKF1b [1]. Предполагается,
что белки ZmFKF1 образуют комплекс с GIGZ1,
и этот комплекс способствует деградации тран-
скриптов CDF, участвующих в репрессии CONZ1,
как это продемонстрировано для A. thaliana [2, 3].

В связи со сказанным, оказывается неожидан-
ным, что, как было показано, выключение одного
из двух генов GIGZ1 не замедляет, а ускоряет на-
ступление цветения кукурузы в условиях длинно-
го дня [11, 12].

Целью данного исследования стал поиск воз-
можной зависимости уровня экспрессии генов
CONZ1, GIGZ1a, GIGZ1b, ZmFKF1a и ZmFKF1b в
условиях длинного фотопериода от сроков ини-
циации цветения образцов инбредных линий ку-
курузы, контрастных по условному индексу ско-
роспелости ФАО (FAO).

В работе были использованы 20 линий кукуру-
зы селекции Института сельского хозяйства
(ИСХ) КБНЦ РАН. По 10 образцов каждой линии
были высеяны в середине мая 2022 г. в поле ИСХ
(КБР, 43°35' с. ш.) и охарактеризованы по категори-
ям ФАО (включая продолжительность периода ве-
гетации, сумму эффективных температур и ряд дру-
гих факторов) в режиме длинного дня (май–июль в
КБР характеризуется 14–15 ч днем).

Было показано, что женские соцветия (буду-
щий початок) у образцов начинают цвести в пе-
риод с третьей декады июня по третью декаду
июля. Определение длительности фенологиче-
ских фаз позволило охарактеризовать две линии
как раннеспелые, две линии как очень поздне-
спелые, и оставшиеся 16 линий как разные вариан-
ты позднеспелости. Для дальнейшего анализа бы-
ли выбраны 6 линий, представляющие три основ-
ные контрастные группы спелости: по две линии с
ФАО 100–199 (раннеспелые), 300–400 (позднеспе-
лые) и 600–699 (очень позднеспелые) соответ-
ственно (табл. 1).

Зерна отобранных шести линий кукурузы, со-
бранные в 2022 г., проращивали в 2023 г. в увлаж-
ненной почве, в условиях экспериментальной
установки искусственного климата (ЭУИК ФИЦ
биотехнологии РАН) при длинном фотопериоде
(день/ночь: 16/8 ч, 23°С/25°С) до стадии образо-
вания 4 листьев. Листовой материал проростков
использовали для определения уровня экспрес-
сии генов CONZ1, GIGZ1a, GIGZ1b, ZmFKF1a и
ZmFKF1b. Тканевые пробы отбирали спустя 4 ч

Таблица 1. Характеристики линий, отобранных для анализа генной экспрессии

Линия Срок спелости
Фаза всходы- 

цветение/вегетаци-
онный период, дни

Сумма активных 
температур

Сумма 
эффективных 

температур

Группа спелости 
по ФАО

L1 Раннеспелая 39/80 2200 900–1000 100–199
L2 Очень позднеспелая 72/165 3200 1300 600–699
L3 Позднеспелая 63/150 2800 1200 400–499
L4 Раннеспелая 50/90 2200 900–1000 100–199
L5 Очень позднеспелая 72/165 3200 1300 600–699
L6 Средне-позднеспелая 57/130 2600 1150 300–399
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после начала световой фазы. Выбор временной
точки был основан на данных о суточных колеба-
ниях уровня экспрессии генов CONZ1, GIGZ1a и
GIGZ1b при длинном дне: в рассветные часы экс-
прессия CONZ1 идет на спад, а GIGZ1a и GIGZ1b –
на подъем [1]. Также было учтено, что ассоциа-
ция белков FKF1 и GI, необходимая для индук-
ции гена CO, происходит под воздействием света
и разрушается в темноте [13].

Из 50 мг ткани листа выделяли суммарную
РНК с дополнительной очисткой от геномной
ДНК (RNeasy Plant Mini Kit и RNase free DNasy
set, QIAGEN, Германия), синтезировали кДНК
(GoScriptтм Reverse Transcription System, Promega,
США), концентрацию препаратов кДНК опреде-
ляли флуориметрически (Qubit 4, Thermo Fisher
Scientific, США) и 3 нг кДНК использовали для
анализа генной экспрессии с помощью количе-
ственной ПЦР в реальном времени (РВ-ПЦР).
Реакцию проводили с набором “Реакционная
смесь для проведения РВ-ПЦР в присутствии
SYBR GreenI и ROX” (ООО “Синтол”, Россия) в
системе CFX96 Real-Time PCR Detection System
(Bio-Rad Laboratories, США); программа: 5 мин
95°С; 40 циклов (15 с 95°С; 50 с 62°С).

В результате было показано, что образцы обе-
их раннеспелых линий характеризуются суще-
ственно более низким уровнем транскриптов
анализируемых генов в сравнении с поздними ли-
ниями (рис. 1). При этом степень позднеспелости
не коррелирует с разницей в активности генов. Та-
ким образом, несмотря на то, что продукты генов
CONZ1, GIGZ1a, GIGZ1b, ZmFKF1a и ZmFKF1b счи-
таются индукторами цветения, их активность в
проростках на стадии четвертого листа рано цвету-
щих линий оказалась ниже, чем у поздно цветущих
образцов (рис. 1). Возможно, это связано с тем, что
в анализе использовали именно вегетативные ткани
на ранних стадиях развития растений, а не взрослых
растений перед стадией цветения.

Полученные результаты согласуются с упомя-
нутым выше эффектом выключения одного из
двух генов GIGZ1. Как упоминалось выше, мута-
ции в одном из генов, как zmgi1, так и zmgi2, уско-
ряют цветение кукурузы в условиях длинного
дня; при этом повышается экспрессия CONZ1, на
основании чего делается вывод о подавляющей
цветение роли данных генов [11, 12]. Поскольку
двойная мутация zmgi1 zmgi2 не изучалась, эф-
фект одиночных мутаций может свидетельство-
вать о возможном росте индуцирующей цветение

Рис. 1. Уровень экспрессии генов CONZ1 (NCBI Gene ID 100147736), GIGZ1a (100147733), GIGZ1b (100272803), ZmFKF1a
(100383277) и ZmFKF1b (100279726) в листе проростка образцов шести линий (L1–L6) кукурузы Z. mays, различающихся
по срокам спелости, спустя 4 ч после рассвета (длинный фотопериод). Использованные праймеры: CONZ1 (5'-GGT-
CAGTGCTTACACAGATTCC-3' и 5'-TGTCTGTCGTTGCCATGTTGTC-3'); ZmFKF1a (5'-TCAACGCCGCCTTCGAGG-3'
и 5'-GGGTGTCGCCTTTGGGCAT-3´); ZmFKF1b (5'-GTCATATACGTCAACGCCGCA-3' и 5'-GATGTCGCCTCTGG-
GCTC-3´); GIGZ1a (5'-CAGTTTACAGCTGACACCGATCAA-3' и 5'-GCTCCGGATGATGAAGAACAAAAG-3'); GIGZ1b
(5'-AGTGAGCAGTTCCCTGAAGATG-3' и 5'-GCTCCGGATGATGAAGAACAAAAG-3'). Референсный ген – Zea mays
polyubiquitin (NM_001329666.1; 5'-ATCGTGGTTGTGGCTTCGTTG-3' и 5'-GCTGCAGAAGAGTTTTGGGTACA-3'). Ре-
зультаты РВ-ПЦР статистически обработаны (one-way ANOVA) с помощью Graph Pad Prism v. 8 (GraphPad Software Inc.,
США) на основе двух биологических и трех технических повторов (p-value < 0.05 для значимых различий в экспрессии
гена). Над столбцами буквами “a”, “b” и “c” обозначено объединение образцов по кластерам со статистически сходной
генной экспрессией.
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активности второго, невыключенного паралога
GIGZ1. В соответствии с данными [1], где GIGZ1a
и GIGZ1b экспрессируются одинаково, и в отли-
чие от данных [11], где уровень транскриптов
GIGZ1a выше, чем у GIGZ1b, в данной работе ге-
ны GIGZ1a и GIGZ1b показывали одинаковый
(между линиями, и по уровню транскриптов) тип
экспрессии (рис. 1). Это предполагает равное уча-
стие генов в выполнении функций GI и способ-
ность равноценного замещения друг друга при
выключении одного из паралогов. В противопо-
ложность эффекту мутаций zmgi, у вида A. thaliana
выключение GI (один ген в отличие от двух пара-
логов у кукурузы) приводит к замедлению цвете-
ния, что подтверждает роль GI как индуктора
цветения [13].

То, что A. thaliana является длиннодневным
растением, а кукуруза – нейтральным или близ-
ким к растениям короткого дня, дополнительно
свидетельствует в пользу возможной подавляю-
щей цветение функции GIGZ1 в условиях длин-
ного дня. То есть низкий (в сравнении с поздни-
ми линиями) уровень транскриптов GIGZ1 у ран-
неспелых линий кукурузы (рис. 1) может быть
причиной их раннего цветения. Однако экспрес-
сия других трех генов индукторов цветения
(CONZ1, ZmFKF1a и ZmFKF1b) у ранних линий
кукурузы также ниже, чем у поздних линий
(рис. 1). Это не согласуется с выводом об угнета-
ющей цветение функции GIGZ1. В этом случае
активность генов CONZ1, ZmFKF1a и ZmFKF1b
пришлось бы интерпретировать аналогичным
GIGZ1 образом, хотя ранее было показано, что и
CONZ1, и ZmFKF1 положительно ассоциированы
с активацией цветения кукурузы [1, 2]. Отметим
также, что уровень экспрессии ZmFKF1b был на по-
рядок ниже, чем уровень транскриптов ZmFKF1a
(рис. 1) несмотря на то, что именно генетический
локус ZmFKF1b сыграл ключевую роль в адаптив-
ной эволюции цветения женского соцветия куку-
рузы [2].

Поскольку исследование проводилось на веге-
тативных проростках, а не на растениях при пере-
ходе к репродуктивной стадии развития, при ин-
терпретации результатов нужно учитывать и дру-
гие возможные функции ZmFKF1 и GIGZ1, кроме
регуляции времени цветения. Активность генов
ZmFKF1 может быть связана с участием рецепто-
ров ZmFKF1a и ZmFKF1b в фотоморфогенезе
(подобно FKF1 [9]), а генов GIGZ1 – с ролью ТФ
GIGZ1a и GIGZ1b в сигнальных путях, росте ги-
покотиля, поддержании циркадного цикла и дру-
гих процессах (подобно GI [5, 6, 8]). Поэтому с
учетом сказанного и результатов РВ-ПЦР (рис. 1)
невозможно однозначно судить об угнетающей
или стимулирующей цветение роли генов CONZ1,
GIGZ1a, GIGZ1b, ZmFKF1a и ZmFKF1b. Тем не ме-
нее наблюдаемую существенную разницу в уровне
экспрессии генов между ранними и поздними ли-

ниями (рис. 1) можно связать со сроками скороспе-
лости кукурузы и, после подтверждения ассоциа-
ции на большем количестве образцов, использовать
для отбора доноров признака раннеспелости.

Таким образом, охарактеризованные по сро-
кам цветения инбредные линии кукурузы были
проанализированы на предмет уровня экспрес-
сии генов, кодирующих ключевые индукторы
цветения, в условиях длинного фотопериода (4 ч
после начала дня). Было обнаружено, что ранние
линии отличаются от позднеспелых образцов ку-
курузы пониженным уровнем транскриптов всех
проанализированных генов CONZ1, GIGZ1a,
GIGZ1b, ZmFKF1a и ZmFKF1b в проростках на ста-
дии четвертого листа. Паралогичные гены GIGZ1a и
GIGZ1b экспрессировались на одинаковом уровне,
в то время как количество мРНК ZmFKF1b было на
порядок ниже, чем в случае паралогичного гена
ZmFKF1a. Можно предположить, что уровень
экспрессии генов CONZ1, GIGZ1 и ZmFKF1 в про-
ростках в условиях длинного дня может служить
маркером времени инициации цветения кукурузы.
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EXPRESSION LEVEL OF FLOWERING TIME GENES
(CONZ1, GIGZ1A, GIGZ1B, FKF1A, FKF1B) IN SEEDLINGS UNDER LONG DAY 
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Twenty inbred lines of maize Zea mays L. were characterized by the duration of phenophases, including the
timing of f lowering and ripeness. The expression of key genes for initiation of f lowering, CONZ1, GIGZ1a,
GIGZ1b, ZmFKF1a, and ZmFKF1b, was studied in seedlings of six maize lines with different ripeness periods
under long photoperiod conditions. A significantly lower level of transcripts of all five genes was found in ear-
ly ripening lines in comparison with late ripening accessions. A similar expression of the paralogous GIGZ1a
and GIGZ1b genes was shown, as well as a significant predominance of ZmFKF1a expression in comparison
with its paralogous gene ZmFKF1b.

Keywords: maize, Zea mays, f lowering, photoperiod, f lowering initiation genes
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