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Наиболее важным морфологическим признаком, определяющим архитектуру растения кукурузы,
является угол наклона листа, который зависит от наличия и степени развитости структур язычка и
ушка в месте отхождения листа от стебля. В данной работе у образцов двух теосинте (parviglumis и
mexicana) и 37 инбредных линий современной кукурузы проведен анализ последовательностей гена
liguleless1 и его паралога liguleless1-like, кодирующих транскрипционные факторы семейства SQUA-
MOSA PROMOTER-BINDING PROTEIN-LIKE, участвующие в формировании язычка и ушка ли-
ста. У теосинте parviglumis и линий кукурузы в геноме идентифицировано по два паралога – ZmLg1
и ZmLg1-like, а у теосинте mexicana – только ZmLg1-like. Белки ZmLg1 и ZmLg1-like имеют высокое
структурное сходство (гомология 75–76%). При этом промоторы генов ZmLg1 и ZmLg1-like значи-
тельно различаются (сходство 3%), в том числе составом и количеством cis-регуляторных элемен-
тов. На основе полученных данных сформулировано несколько гипотез происхождения генов
ZmLg1 и ZmLg1-like в геноме современной кукурузы.
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Кукуруза (Zea mays ssp. mays) – одна из наибо-
лее экономически значимых зерновых культур в
мире, с ежегодным валовым сбором зерна более
1.1 млрд т (http://www.fao.org/). Повышение уро-
жайности кукурузы является важнейшей задачей,
так как она является, помимо пищевого продук-
та, сырьем для производства масла, этанола, био-
топлива и других продуктов, спрос на которые
увеличивается с каждым годом [1]. Возникнове-
ние кукурузы на юго-западе Мексики считается
результатом одомашнивания и последующей се-
лекции ее из равнинного теосинте (дикорастущего
малозерного предшественника кукурузы) – одно-
летнего подвида кукурузы Z. mays ssp. parviglumis
(далее parviglumis), в период приблизительно 6–
9 тыс. лет назад [2, 3]. Распространение зоны воз-
делывания в высокогорные районы Центральной
Мексики сопровождалось интрогрессией в геном
кукурузы генетического материала эндемичного
высокогорного теосинте подвида Z. mays ssp. mex-
icana (далее mexicana), что, как считается, способ-
ствовало адаптации к температурным условиям

высокогорья [4]. Анализ геномов современных
генотипов кукурузы показал, что до 10% их гено-
ма происходит от теосинте mexicana [5].

Доместикация кукурузы привела к значитель-
ным изменениям морфологии растения, в том
числе пространственной структуры надземной
части растения, которая имеет решающее значе-
ние для получения урожая зерна и биомассы [6].
Наиболее важным признаком, определяющим
архитектуру побегов, является наклон листа –
угол между центральной жилкой листа и стеблем;
чем меньше угол наклона, тем ближе лист к стеб-
лю [7, 8]. У фенотипов с малым углом наклона
уменьшается степень затенения нижних листо-
вых ярусов и увеличивается урожайность благо-
даря повышенному фотосинтезу и возможности
более плотной посадки [8, 9].

Угол наклона листа определяется наличием и
степенью развития двух структур – язычка (лигу-
лы, ligule) и ушка (auricle) [10]. Язычок представ-
ляет собой тонкий пленчатый отросток в месте
соединения листовой пластины и черешка, а уш-
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ко – расширенную нижнюю часть листовой пла-
стины. Данные структуры характерны для боль-
шинства Poaceae. Генетические исследования
представителей Мятликовых показали, что фор-
мирование и степень развитости язычка и ушка
контролируются целым рядом качественных и
количественных генов и локусов [8, 11–17]. Наи-
большее количество работ сфокусировано на ис-
следовании данного вопроса у кукурузы. С помо-
щью мутагенеза были выявлены влияющие на
формирование язычка и ушка в листе кукурузы
гены liguleless1 (ZmLg1) [18], liguleless2 (ZmLg2) [19],
liguleless3 (ZmLg3) [20] и liguleless4 (ZmLg4) [21].

У кукурузы наиболее изучен гомолог Lg1 –
ZmLg1 [9, 22–25]. Считается, что именно гену Zm-
Lg1 принадлежит ключевая роль в формировании
язычка и ушка листьев кукурузы. У генотипов ку-
курузы, гомозиготных по рецессивным аллелям
гена ZmLg1 (lg1/lg1), язычок и ушко не формируют-
ся, в результате чего образуется острый угол между
листом и стеблем [18]. Такой же эффект вызывает
выключение гена ZmLg1 методом геномного редак-
тирования [26]. Ген ZmLg1 (Zm00001d002005; хро-
мосома 2) кодирует транскрипционный фактор
(ТФ) семейства SQUAMOSA PROMOTER-BIND-
ING PROTEIN-LIKE (SPL) [18]. При аннотации
генома кукурузы сорта B73 на хромосоме 10 иденти-
фицирован ген ZmLg1-like (Zm00001d026491), го-
мологичный ZmLg1. Ранее данный ген кукурузы
не изучался. Целью работы стала идентификация
генов ZmLg1 и ZmLg1-like у теосинте parviglumis и
их сравнительный анализ с гомологичными по-
следовательностями у образцов современной ку-
курузы Z. mays ssp. mays и теосинте mexicana.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе использовали семена образца теосин-

те parviglumis, любезно предоставленные ВИГРР
им. Н.И. Вавилова (кат. № 350984; собраны в 1983 г.).
Из ткани семян выделяли геномную ДНК
(DNeasy Plant Mini Kit, Qiagen, Германия). Пол-
ногеномные последовательности генов ZmLg1 и
ZmLg1-like амплифицировали с помощью ПЦР с
разработанными нами праймерами ZmLg1F/R
(5'-ATCGATCGAGATATCGTGTCA-3'/5'-TGTG-
GAGCACTTAAATGGCT-3') и ZmLg1-likeF/R (5'-
CCGATCGATCCATCGAACAT-3'/5'-TATGTCCA-
CATTACAGCAATGG-3'). ПЦР-продукты ожидае-
мой длины (~3500 пн) вырезали из агарозного ге-
ля, очищали с помощью набора Zymoclean Gel
DNA Recovery Kit (Zymo Research, США) и кло-
нировали в плазмидный вектор pAL2-T (Quick-TA
kit, Евроген, Россия). Полученные клоны (по 5 для
каждого гена) секвенировали на ABI Prism 3700
DNA Analyzer (ЦКП Биоинженерия, ФИЦ Био-
технологии РАН) с использованием стандартных
праймеров M13F/M13R и разработанных нами
праймеров ZmLg1in1F/ZmLg1-like_in1F (5'-

GCTTTCCTCTGGATACGTG-3'/5'-TGACTTTGC-
TGGTCAGCTG-3'; специфичны для секвенирова-
ния экзона II ZmLg1 и ZmLg1-like соответственно).

Для сравнительного анализа проводили поиск
полногеномных последовательностей генов
ZmLg1 и ZmLg1-like у всех обнаруженных в базе дан-
ных NCBI образцов кукурузы (37 инбредных ли-
ний) и теосинте mexicana (табл. 1). Официальные
сведения о наклоне листа и особенностях развития
язычка и ушка у данных линий отсутствуют. В каче-
стве референса для поиска использовали кодирую-
щие последовательности генов ZmLg1 и ZmLg1-like
инбредной линии B73 (NM_001112073.2 и
XM_008665460.2 соответственно). Для каждого
анализируемого образца кукурузы, теосинте и ви-
дов Poaceae извлекали промоторные области Zm-
Lg1 и ZmLg1-like (1000 пн перед старт-кодоном),
которые сравнивали между собой (референс – со-
ответствующие последовательности B73) и (толь-
ко для кукурузы и теосинте) анализировали на
присутствие cis-активных элементов (PlantCare;
http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plant-
care/html/) и сайтов связывания с ТФ (PlantPan
3.0; http://plantpan.itps.ncku.edu.tw/).

Структурный и филогенетический анализ по-
следовательностей проводили в программе MEGA 7.0
(https://www.megasoftware.net/). Консервативные
домены и мотивы в белках определяли с помощью
NCBI-CDD (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/
cdd/wrpsb.cgi) и MEME 5.3.3 (http://meme-suite.org/
tools/meme; параметры поиска: максимальное
число мотивов – 15, минимальная длина – 6, мак-
симальная длина – 300).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Структурная характеристика гомологов генов 

ZmLg1 и ZmLg1-like у образцов кукурузы
В геномах 37 образцов инбредных линий ку-

курузы, доступных в базе данных NCBI, были
определены последовательности, гомологичные
генам ZmLg1 (Zm00001d002005) и ZmLg1-like
(Zm00001d026491) (табл. 1). Последовательности
ZmLg1 и ZmLg1-like у образцов кукурузы локали-
зовались на хромосомах 2 и 10 соответственно.

В геноме теосинте mexicana нами был иденти-
фицирован только гомолог гена ZmLg1-like, также
расположенный на хромосоме 10. В отличие от
теосинте mexicana у теосинте parviglumis удалось
амплифицировать, клонировать и секвенировать
кодирующие последовательности обоих генов
ZmLg1 и ZmLg1-like (табл. 1). Поскольку 10% ге-
нома современной кукурузы является результа-
том интрогрессии генетического материала тео-
синте mexicana [4, 5], можно предположить, что
хотя инбредные линии кукурузы унаследовали
ген ZmLg1 однозначно от теосинте parviglumis,
происхождение ZmLg1-like может быть связано
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как с parviglumis, так и с mexicana.Кроме того, это
предполагает более недавнее возникновение
ZmLg1 в сравнении с ZmLg1-like, возможно, в ре-
зультате дупликации ZmLg1-like.

Сравнение генов ZmLg1 и ZmLg1-like друг с
другом выявило значительные различия, что до-
пускает наличие функциональной диверсифика-
ции данных паралогов. Было определено, что
длина гена ZmLg1 у анализируемых образцов ку-
курузы варьирует от 3176 (CML228) до 3392 пн
(CML333), а гена ZmLg1-like – от 3236 (B73) до
10384 пн (Tzi8). Оба гена содержат три экзона,
при этом первый и второй экзоны разделены про-
тяженным интроном I размером ~1860 пн (гомо-
логи ZmLg1) и ~1950 пн (ZmLg1-like; кроме Tzi8,
8912 пн). Проведенный анализ интрона I линии
Tzi8 в программе NCBI blastn выявил фрагменты,
гомологичные ретротранспозону cin4 (Y00086.1).
Длина интрона II составила 212–230 пн (ZmLg1) и
255–260 пн (ZmLg1-like; кроме MS71, 1458 пн, за
счет вставки, гомологичной транспозону Dissoci-
ation, JF421358.1).

Размер кодирующей последовательности
ZmLg1 и ZmLg1-like варьирует как у теосинте par-
viglumis и mexicana, так и у генотипов современ-
ной кукурузы от 1191 до 1218 пн (табл. 1). Вариа-
бельность кДНК ZmLg1 и ZmLg1-like внутри груп-
пы анализируемых генотипов кукурузы и в
сравнении с теосинте составляет 2.67 и 2.77% соот-
ветственно. Сравнение кДНК ZmLg1 линий кукуру-
зы и теосинте parviglumis выявило шесть однонук-
леотидных полиморфных сайтов (SNP в положени-
ях 513, 519, 522, 583, 594 и 603 по референсу B73).
кДНК ZmLg1-like кукурузы и теосинте parviglumis

были одинаковы и отличались от кДНК ZmLg1-like
теосинте mexicana по двум SNP (в положениях 876
и 999 по референсу B73).

Последовательности предполагаемых ТФ
ZmLg1 и ZmLg1-like у образцов 37 линий кукуру-
зы сходны между собой на 75–76% и имеют в своем
составе консервативный SBP-домен (pfam03110),
идентичный на 96% (три полиморфных сайта).

Домен SBP ZmLg1 35 образцов (за исключени-
ем линии CML277) кукурузы инвариантен, а у об-
разцов теосинте parviglumis и линии CML277 –
содержит по одному замещению ао (S195G и
H222Q соответственно) (рис. 1). Во внедоменных
областях ZmLg1 выявлено 11 вариабельных сай-
тов (3.16% от выровненной длины) (рис. 1).

Последовательность SBP-домена ZmLg1-like у
анализируемых образцов кукурузы также была
инвариантна, а во внедоменных областях выявлено
15 полиморфных сайтов (3.67% от выровненной
длины) (рис. 1). Домен SBP ZmLg1-like теосинте
parviglumis и mexicana не имеет специфичных за-
мещений в сравнении с ZmLg1-like образцов ку-
курузы. Между собой гомологи ZmLg1-like тео-
синте parviglumis и mexicana различаются пятью
вариабельными сайтами, не обладающими спе-
цифичностью для того или другого теосинте и
встречающимися во внедоменных последова-
тельностях ZmLg1-like анализируемых образцов
кукурузы (рис. 1).

Высокий консерватизм ДНК-связывающего
SBP-домена у паралогов ZmLg1 и ZmLg1-like
предполагает сохранение функции данных ТФ в
отношении связывания с промоторами генов-
мишеней. В то же время отдельные замещения и

Рис. 1. Последовательности белков Lg1-like и Lg1 образцов кукурузы Z. mays ssp. mays cv. B73 (B73), Z. mays ssp. parvi-
glumis (parviglumis), Z. mays ssp. mexicana (mexicana) и гомологов Lg1/Lg1-like сорго (S. bicolor; XM_002447206.2), проса
(P. hallii; XM_025968913.1), риса (O. sativa; XM_015778551.2) и ячменя (H. vulgare; chr2HLR890097.1: 629754948–629758561).
Последовательность домена SBP выделена красной рамкой; темно-синим фоном указаны высококонсервативные
остатки аминокислот.
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индели во внедоменных областях паралогов (рис. 1)
могут оказывать влияние на пространственную
структуру белков, их связывание с белковыми парт-
нерами, а также на способность активировать/ре-
прессировать транскрипцию генов-мишеней.

Интересно, что поиск гомологичных ZmLg1/
ZmLg1-like последовательностей в геномах других
диплоидных видов Poaceae (Aegilops tauschii, Bra-
chipodium distachyon, Hordeum vulgare, виды Oryza,
Panicum hallii, Phyllostachis praecox, Sorgum bicolor,
Setaria italica, Setari aviridis) обнаружил присут-
ствие не двух, а только одного гомолога. В случае
полиплоидных видов Poaceae показано присут-
ствие двух и более гомологов, в зависимости от
числа субгеномов. Так, каждый из субгеномов
тетраплоидных видов Triticum dicoccoides [27] и
Panicum virgatum [28], а также гексаплоидного ви-
да Triticum aestivum [29] содержит по одному гомо-
логу ZmLg1/ZmLg1-like. В то же время из четырех
субгеномов октаплоидного Saccharum spontaneum
[30] только в трех присутствует по одной гомоло-
гичной последовательности ZmLg1/ZmLg1-like.
Таким образом, только в геномах современной
кукурузы и ее предшественника теосинте parviglumis
присутствуют оба паралога ZmLg1 и ZmLg1-like.

Проведенное сравнение белковых последова-
тельностей гомологов Lg1/Lg1-like видов Poaceae
с паралогами ZmLg1 и ZmLg1-like кукурузы и
теосинте показало, что данные гомологи ближе
несколько к ZmLg1 (идентичность 66.8–84.5%),
чем к ZmLg1-like (64.9–78.6%). Это предполагает
более недавнее возникновение ZmLg1-like в срав-
нении с ZmLg1 и то, что теосинте mexicana после
события дупликации гена-предшественника мог
потерять паралогичный ген ZmLg1.

На рис. 1 приведено выравнивание последова-
тельностей кодируемых белков ZmLg1 и ZmLg1-like
линии B73, теосинте parviglumis и mexicana (только
ZmLg1-like) и гомологов Lg1/Lg1-like сорго (S. bi-
color), проса (P. hallii), риса (O. sativa) и ячменя
(H. vulgare). Последовательность домена SBP
ZmLg1 линии B73, теосинте parviglumis, S. bicolor,
P. hallii и O. sativa одинакова и отличается от SBP
Lg1/Lg1-like H. vulgare одним замещением ао, что
снова подтверждает консервативность функции
ДНК-связывания данных ТФ.

Все найденные последовательности Lg1/Lg1-like
были использованы для консенсусного и филогене-
тического анализов (рис. 2). Было показано, что
профиль консервативных мотивов, характерный
для Lg1/Lg1-like образцов кукурузы, теосинте и
других видов Poaceae, относящихся к подсемей-
ствам из сестринских клад (BOP и PACMAD), име-
ет только одно отличие – расположение мотива 13
[L(Q/V)S(H/A)(H/P)G(F/T)(P/T)FH(S/Q)] (рис. 2,б).
Данный консенсус присутствует у Lg1 ближе к
N-концу, а у Lg1-like – к С-концу, за исключени-
ем мотива 13 Lg1/Lg1-like Ph. praecox (рис. 2,б), од-

нако в данном случае нельзя исключать неправиль-
ную/ошибочную сборку гена. В целом консенсус-
ный профиль гомологов Lg1/Lg1-like видов Poaceae
оказывается ближе к профилю ZmLg1-like, но не
ZmLg1.

На основе аминокислотных последовательно-
стей ZmLg1 и ZmLg1-like образцов кукурузы (B73,
CML247, EP1, F7 и Mo17), теосинте parviglumis и
mexicana и гомологов Lg1/Lg1-like других Poaceae
была построена дендрограмма (рис. 2,а). Было
показано формирование кластера, объединяющего
два субкластера ZmLg1 и ZmLg1-like; субкластер
ZmLg1-like имеет сестринскую группу гомологов
Lg1/Lg1-like S. bicolor и S. spontaneum (рис. 2,а).
Остальные гомологи Lg1/Lg1-like видов Poaceae
составили второй кластер, имеющий базовое рас-
положение по отношению к первому (рис. 2,а). В
целом полученное разделение видов Poaceae со-
ответствует их общепризнанной кластеризации
[31]. Исходя из филогении, с большой долей уве-
ренности можно сказать, что гомологи Lg1/Lg1-
like Sorgum несколько ближе к ZmLg1-like, как и в
случае консенсусного анализа.

Таким образом, несмотря на более высокий
уровень идентичности последовательности гомо-
логов Lg1/Lg1-like других Poaceae с ZmLg1, дан-
ные консенсусного и филогенетического анали-
зов указывают на более недавнее происхождение
гена ZmLg1 по отношению к ZmLg1-like в резуль-
тате дупликации последнего в геноме теосинте
parviglumis.

Сравнительный анализ промоторных
участков гомологов генов ZmLg1 и ZmLg1-like

у образцов кукурузы

С учетом полученных структурных данных мож-
но предположить, что гомологи ZmLg1 и ZmLg1-
like могут играть сходные роли в формировании
язычка и ушка у Z. mays, по крайней мере связы-
ваясь с промоторами одних и тех же генов-мише-
ней. Однако функциональные различия могут
определяться не только вариабельностью внедо-
менных областей данных белков, но и особенно-
стями экспрессии генов ZmLg1 и ZmLg1-like,
включая не только уровень транскрипции, но и ее
включение/выключение в ответ на различные
внешние и внутренние факторы.

Поэтому нами был проведен поиск cis-регуля-
торных элементов в промоторных областях гомо-
логов генов ZmLg1 и ZmLg1-like. Из базы данных
NCBI для всех анализируемых образцов кукурузы
и теосинте были извлечены последовательности,
гомологичные участку длиной 1000 пн до старт-
кодона генов ZmLg1 и ZmLg1-like референсной
линии B73. Их сравнительное выравнивание по-
казало, что сходство промоторов между генотипа-
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Рис. 2. Филогенетический и структурный анализы белков Lg1 и Lg1-like кукурузы и других представителей Poaceae.
а – филогения видов Poaceаe на основе последовательностей белков Lg1 (выделены зеленым шрифтом) и Lg1-like (вы-
делены синим шрифтом) образцов кукурузы Z. mays ssp. mays (Zm), теосинте Z. mays ssp. parviglumis (parviglumis) и тео-
синте Z. mays ssp. mexicana (mexicana), а также гомологичных белков SBP8 других представителей Poaceae: Aegilops taus-
chii (XM_020336542.2), Brachypodium distachyon (XM_010242245.3), Hordeum vulgare (chr2H LR890097.1: 629754948–
629758561), Oryza brachyantha (XM_006652878), Oryza rufipogon (AB776992.1), Oryza sativa (XM_015778551.2), Panicum
hallii (XM_025968913.1), Panicum virgatum (субгеном K (XM_039918410.1), субгеном N (XM_039965747.1)), Phyllostachys
praecox (GEDH01023394), Saccharum spontaneum (субгеном A (QVOL01000017.1: 17014874–17018085), субгеном B
(CM010700.1: 1718074–1925946), субгеном D (QVOL01000020.1: 5016041–5019243)), Setaria italica (XM_004960078.2), Se-
taria viridis (XM_034728245.1), Sorghum bicolor (XM_002447206.2), Triticum aestivum (субгеном A (CM022214.1: 778844152–
778847881), субгеном B (CM022215.1: 760634885–760638727), субгеном D (CM022216.1: 640209793–640213448)), Triti-
cum dicoccoides (субгеном A (XM_037623746.1), субгеном B (XM_037631654.1)). Дендрограмма построена методом Negh-
bor-Joining (модель JTT, 1000 бутстреп-реплик) в программе MEGA 7.0; б – консервативные мотивы, выявленные в
анализируемых белках с помощью MEME5.3.3.
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ми достаточно высоко и составляет 86–100%
(ZmLg1) и 88–93% (ZmLg1-like).

Как между генами, так и внутри групп промо-
торы ZmLg1 и ZmLg1-like различаются составом и
количеством регуляторных элементов (табл. 2).
Промоторы обоих генов содержат целый ряд сай-
тов, ассоциированных с ответом на стресс и в
меньшей степени на гормоны. Для промотора
ZmLg1 специфичны элементы CAT-box, CCAAT-
box, WRE3, MYB и TCCC-motif, а для промотора
ZmLg1-like – box 4 и circadian (табл. 2).

Из 16 типов элементов, присутствующих в
промоторе гомологов ZmLg1, большинство отно-
сятся к STRE (различные типы стрессов; 167 сай-
тов), CAAT-box (энхансер транскрипции; 130) и
Sp1 (световой стресс; 117) (табл. 2). Промоторы
гомологов ZmLg1-like содержат 14 типов элемен-
тов, четыре из которых представлены избыточно –
CAAT-box (энхансер транскрипции; 256), STRE
(различные типы стрессов; 118), ABRE (ответ на
абсцизовую кислоту; 116) и A-box (базовый регу-
ляторный элемент; 111) (табл. 2). Учитывая свой-
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ства данных типов элементов, можно предполо-
жить, что оба гена достаточно активно вовлечены
в ответ растения на различные стрессы (STRE).
Еще один важный тип элементов – ARE (анаэ-
робный стресс) присутствует в промоторах почти
всех гомологов ZmLg1, а в случае ZmLg1-like – толь-
ко у одного из анализируемых генотипов (Tx303).
Действительно, показано, что ZmLg1 участвует в
определении устойчивости кукурузы к фитофто-
розу, вызываемому грибковым возбудителем Se-
tosphaeria turcica [23].

Инициация формирования язычка и ушка
входит в программу развития морфологии листа
и, скорее всего, не является результатом ответа
растения на стресс. Поэтому в промоторах ZmLg1
и ZmLg1-like образца кукурузы B73 был проведен
дополнительный поиск мотивов связывания с
ТФ (табл. 3). Было обнаружено, что у обоих генов
имеются сайты связывания ТФ 21 семейства, что
предполагает широкий спектр регуляторных се-
тей, в которых могут быть задействованы ZmLg1 и
ZmLg1-like. Наибольшее количество мотивов ас-
социировано с ТФ семейств AP2/ERF, bHLH,
GATA и SBP. Сайты связывания ТФ AP2/B3/RAV,
CAMTA, E2F/DP и WRKY присутствуют только в
промоторе ZmLg1, тогда как HD-ZIP и TBP –
только в промоторе ZmLg1-like (табл. 3).

Известно, что большинство ТФ WRKY участ-
вуют в ответе растений на стрессы [32]. Отсут-
ствие сайтов связывания с WRKY в промоторе
ZmLg1-like свидетельствует о его возможной
меньшей роли в ответе на стрессы в сравнении с
ZmLg1. В подтверждение этому, в промоторе
ZmLg1-like нет сайтов связывания с ТФ семейств
AP2/B3/RAV и CAMTA, члены которых участву-
ют в реакции на абиотические стрессы (холод,
обезвоживание, тепловой шок и механический
стресс) и этилен, а также в репродуктивном раз-
витии [32, 33]. С другой стороны, в промоторе
ZmLg1-like специфически присутствуют сайты
связывания ТФ семейства HD-ZIP, вовлеченные
в ответ растения на стрессы и гормоны [34]. Можно
предположить, что оба гена ZmLg1 и ZmLg1-like
участвуют в ответе на стресс, используя при этом
разные регуляторные элементы активации тран-
скрипции.

Сходство последовательностей промоторов ге-
нов ZmLg1 и ZmLg1-like составило всего 3%. Однако
был обнаружен высококонсервативный (сходство
96.7–100%)фрагмент длиной 62 пн в положении
–163 (ZmLg1 B73) и –97 (ZmLg1-like B73). Анализ
в PlantCare выявил в данном фрагменте два эле-
мента типа A-box, которые являются базовыми
регуляторными элементами, а также два элемента
STRE, участвующих в ответах на стрессы.

Мы сравнили промоторы ZmLg1 и ZmLg1-like с
аналогичными последовательностями гомологов
Lg1/Lg1-like других видов Poaceae. Сходство

(68%) было обнаружено только для промоторов
ZmLg1 и Lg1/Lg1-like сорго (рис. 3), хотя на денд-
рограмме (рис. 2,а) Lg1/Lg1-like сорго кластери-
зуется с ZmLg1-like.

Таблица 3. Количество найденных мотивов связыва-
ния различных семейств транскрипционных факторов
в промоторных областях (∼1000 пн) генов ZmLg1 и
ZmLg1-like (B73)

Семейство ТФ ZmLg1 ZmLg1-like

AP2/ERF 37 31
AP2; B3; RAV 7 0
ARF; B3 1 1
AT-Hook 1 5
bHLH 30 15
bZIP 11 19
C2H2 1 2
CAMTA 4 0
Dof 4 5
E2F/DP 2 0
EIL 7 2
GATA 41 25
GeBP 3 3
HD-ZIP 0 9
LBD 2 1
MYB-related 1 1
NAC 2 1
SBP 53 88
TALE 3 3
TBP 0 4
WRKY 8 0

Рис. 3. Филогения видов Poaceae на основе последо-
вательностей промоторов (~1000 пн до старт-кодона)
гомологов Lg1/Lg1-like.
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Имеющиеся исследования свидетельствуют о
вероятном сходстве роли гомологов Lg1 и Lg1-like
в архитектуре листа видов Poaceae. Так, у кукуру-
зы показана функция гена ZmLg1 в формирова-
нии язычка и ушка листьев [18, 26], а у T. aestivum
и O. sativa – такая же роль генов-гомологов ZmLg1/
ZmLg1-like (вероятнее ZmLg1-like) – TaSPL8 и
OsLG1 соответственно [11, 25, 35]. Это также
предполагает избыточность функции паралогов
ZmLg1-like и ZmLg1 у кукурузы и теосинте parvi-
glumis.

Говоря о происхождении гомологов ZmLg1 и
ZmLg1-like, можно предположить несколько ги-
потез: более недавнее происхождение ZmLg1 в
сравнении с ZmLg1-like в результате дупликации
последнего у теосинте parviglumis (1); дупликация
гена-предшественника у общего предка теосинте
mexicana и parviglumis и последующая потеря гена
ZmLg1 у mexicana (2); появление двух паралогов
гена у parviglumis в результате интрогрессии гене-
тического материала из mexicana (3). Для пра-
вильных выводов, кроме биоинформационного
анализа последовательностей Lg1/Lg1-like (вклю-
чая промоторы), необходимо прямое клонирова-
ние и секвенирование данных генов у других ви-
дов Zea и близкородственных видов трибы Andro-
pogoneae.

Как уже говорилось, гены ZmLg1 и ZmLg1-like
кодируют ТФ семейства SPL. Данные гены являют-
ся одной из двух ключевых составляющих модуля
miR156/SPL, который определяет многочисленные
признаки роста и развития растения, включая зави-
сящий от возраста регуляторный путь цветения
[36, 37]. Однако анализ последовательностей ге-
нов ZmLg1 и ZmLg1-like (включая регуляторные
области) показал, что они не содержат участков,
комплементарных miR156. Это подтверждает ра-
нее показанное отсутствие таких участков в
ZmLG1 (ZmSBP15) [38] и предполагает отсутствие
влияния ZmLg1 и ZmLg1-like на время цветения
кукурузы.

Ранее с использованием метода геномного ре-
дактирования были получены линии кукурузы с
мутациями в гене ZmLG1, которые изменяли угол
наклона листа [39]. Данные мутации приводили к
протяженным делециям в аминокислотной по-
следовательности ZmLG1, но не к замещениям
отдельных аминокислот [39]. Сведения о влиянии
отдельных замещений аминокислот на фенотип на-
клона листа, которые могли бы быть использованы
для сравнения с анализируемыми в данной работе
последовательностями, отсутствуют.

Таким образом, в настоящей работе впервые
были идентифицированы и охарактеризованы
последовательности генов-паралогов ZmLg1 и
ZmLg1-like, включая их промоторные области, у ин-
бредных линий кукурузы и образцов теосинте. Про-
веденные структурный и литературный анализы

позволили сделать выводы о возможных функциях
паралогов: участие в определении угла наклона; от-
вет на стрессы; отсутствие влияния на время цве-
тения кукурузы. Показано, что высокогомологич-
ные гены ZmLg1 и ZmLg1-like значительно отлича-
ются промоторной областью, в частности набором
стресс-чувствительных cis-регуляторных элемен-
тов. Сходство белковых последовательностей пред-
полагает сходную функцию ТФ ZmLg1 и ZmLg1-
like, однако различия в регуляторных областях мо-
гут свидетельствовать о включении данной функ-
ции в ответ на разные внешние влияния. Также мы
предполагаем, что с помощью различий в регуля-
ции экспрессии двух паралогичных генов расширя-
ется спектр ответа растения кукурузы на различ-
ные виды стресса.

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РНФ (№ 21-16-00008) и Министерства на-
уки и высшего образования РФ.
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Comparative Analysis of liguleless1 and liguleless1-like Transcription 
Factor Genes in Teosinte and Modern Maize Accessions
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*e-mail: michel7753@mail.ru

The most important morphological characteristic that determines maize plant architecture is the angle of leaf
inclination, which depends on the presence and degree of ligule and auricle development at the leaf blade and
stem boundary. In this study, the liguleless1 and its paralog liguleless1-like gene sequences, encoding tran-
scription factors of the SQUAMOSA PROMOTER-BINDING PROTEIN family, involved in the ligule and
auricleformation, were identified and analyzed in two teosinte (parviglumis and mexicana) and 37 modern
maizeinbred lines. In the genome of teosinte parviglumis and maize lines, two paralogs, ZmLg1 and ZmLg1-
like, were identified, and in teosinte mexicana – only ZmLg1-like. ZmLg1 and ZmLg1-like proteins have high
structural similarity (75–76%). At the same time, the ZmLg1 and ZmLg1-like promoters differ significantly
(3% of similarity), including the composition and number of cis-regulatory elements. Based on the data ob-
tained, several hypotheses were formulated for the origin of the ZmLg1 and ZmLg1-like genes in the genome
of modern maize.

Keywords: maize, teosinte parviglumis, teosinte mexicana, liguleless1, liguleless1-like.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /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 false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /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 false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /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 ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /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
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


