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История изучения гаплоидных растений на-
считывает около века, их идентификация, виды,
дающие гаплоиды, описаны в ряде обзорных работ
[1–4]. Механизм возникновения гаплоидов у расте-
ний тесно связан с процессами оплодотворения и
эмбриогенеза. С.Г. Навашин открыл двойное опло-
дотворение, присущее всем покрытосеменным
растениям, в 1898 г. [5], однако молекулярно-ге-
нетический механизм этого явления начал изу-
чаться только спустя сто лет.

Большинство видов покрытосеменных расте-
ний имеют женский гаметофит в виде зародыше-
вого мешка (ЗМ) типа Polygonum, который состо-
ит из семи клеток: двух гамет – (яйцеклетка (1n) и
центральная клетка (2n)) и пяти вспомогательных
клеток – двух синергид и трех антиподов. Муж-
ской гаметофит (пыльцевое зерно) состоит из
двух спермиев (1n) и вегетативного ядра. Спер-
мии у цветковых (покрытосеменных) растений не
обладают собственной подвижностью и переме-
щаются к ЗМ женского гаметофита посредством
пыльцевой трубки [6–8].

После проникновения пыльцевой трубки в ЗМ
происходит слияние одного из двух спермиев с
яйцеклеткой, а другого – с центральной клеткой
[7]. В результате слияния спермия с яйцеклеткой
образуется зигота (2n), которая дает начало заро-
дышу, а центральная клетка после тройного сли-
яния (спермия с двумя полярными ядрами цен-
тральной клетки (у диплоидов)) образует трипло-
идный (3n) эндосперм.

Слияние спермиев с генеративными клетками
женского гаметофита у растений может нарушаться
на разных этапах двойного оплодотворения и даль-
нейшего развития зародыша и эндосперма. Гапло-

идные растения у кукурузы могут получаться при
различных аномалиях оплодотворения: апогаметии
(гаметоидный партеногенез) или делении клеток
ЗМ (синергид, антипод) до вхождения пыльцевой
трубки; гиногенезе (частный случай партеногенеза,
когда после проникновения спермия в яйцеклетку
их ядра не сливаются, и в последующем развитии
зародыша участвует только ядро яйцеклетки); ан-
дрогенезе (развитие яйцеклетки происходит с муж-
ским ядерным материалом, а материнское ядро
элиминирует, от яйцеклетки остается лишь цито-
плазма); анеуплоидии (элиминация хромосом в
проэмбрио, приводящая к изменению кариотипа,
при котором число хромосом в клетках не кратно
гаплоидному набору (n)); аномалии мужского га-
метофита, препятствующие оплодотворению
яйцеклетки и способствующие партеногенетиче-
скому развитию зародыша.

Гаплоидные потомки обычно менее приспо-
соблены и нежизнеспособны по своей природе,
но при искусственной диплоидизации из них по-
лучаются гомозиготные инбредные линии – же-
лательный итог селекционных программ [9, 10].
Одним из решений быстрого получения гомози-
готных линий у селекционно-ценных сортов рас-
тений, в частности кукурузы, является массовое
получение гаплоидов, с их последующей диплои-
дизаций. Одним из практических результатов,
которые интересуют селекционеров, является
возникновение гаплоидов в потомстве у линий-
гаплоиндукторов.

Молекулярно-генетический контроль процес-
са возникновения гаплоидов у растений начал
изучаться только в последние два десятилетия и
преимущественно на арабидопсисе. Первые экс-
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периментальные данные по генетическому кон-
тролю гиногенеза у кукурузы впервые появились
только в 2017 г. [11–14]. За последние пять лет ста-
ло значительно больше данных для понимания
молекулярно-генетического механизма возник-
новения матроклинных гаплоидов [15–19].

Цель обзора – анализ молекулярно-генетиче-
ского механизма возникновения матроклинных
гаплоидов на примере кукурузы.

МАТРОКЛИННЫЕ
ГАПЛОИДЫ У КУКУРУЗЫ

Матроклинные гаплоиды – растения, произо-
шедшие из яйцеклетки с редуцированным в 2 раза
числом хромосом или из клеток зародышевого меш-
ка, выполняющих функции яйцеклетки. К этому
типу относят подавляющее большинство гаплоидов.

Обычно для селекции гомозиготных линий ку-
курузы уходит около 6–8 поколений. Одним из
приемов более быстрого получения гомозигот-
ных линий у кукурузы является использование в
качестве опылителей так называемых линий-гап-
лоиндукторов, при опылении пыльцой которых в
потомстве возникают гаплоидные растения в де-
сятки, сотни раз чаще по сравнению с нормой,
где процент гаплоидных растений крайне невы-
сок – 0.01–0.1% [20–22]. Например, средняя часто-
та возникновения гаплоидов у 29 линий из европей-
ской и американской коллекций, протестирован-
ных в одном из исследований, составила 0.07% [23].

Первые гаплоиды у кукурузы были получены
Рандольфом (Randolph) еще в 1929 г. (цит. по
[24]). Прорыв в получении эффективных линий-
гаплоиндукторов у кукурузы произошел в 1959 г.,
когда путем многократных скрещиваний были по-
лучены определенные генотипы кукурузы (“гапло-
идные индукторы”), которые значительно увеличи-
вали частоту возникновения гаплоидов в потомстве
мужского родителя по сравнению с нормой 0.01–
0.1% [21, 24]. В частности, была получена линия
кукурузы Stock 6, у которой частота гаплоидов в
потомстве в среднем была 2% и максимально до-
стигала до 3.23% [21]. Причина возникновения
повышенной способности к гаплоиндукции у ли-
нии кукурузы Stock 6 была расшифрована лишь
спустя 60 лет (см. раздел “Гены гиногенеза куку-
рузы”).

После получения линии Stock 6 предпринима-
лись многочисленные попытки улучшить спо-
собность кукурузы к гаплоиндукции. Так, увели-
чение частоты гаплоидов было зарегистрировано
при рентгеновском облучении и термической об-
работке пыльцы (Mathur et al., 1976, 1980, цит. по
[23]), обработке пестичных нитей кукурузы мале-
иновым гидразидом (Zuoyu, Mingguang, 1984,
цит. по [23]), но с ограниченным успехом [23].
Чейз (Chase) [24] для повышения выхода гаплои-

дов у кукурузы использовал прием искусственной
задержки опыления, который впервые применил
еще Рандольф (Randolph) в 1929 г.

В ходе скрещиваний линии Stock 6 с другими
линиями кукурузы и последующей селекции за
последние 60 лет способность к гаплоиндукции
удалось повысить с 2–3 до 5–14.5% [22, 23, 25–
32]. Например, у линий-гаплоиндукторов сара-
товской селекции (Зародышевый Маркер Сара-
товский: ЗМС-8 и ЗМС-П), полученных на осно-
ве линии Stock 6, удалось повысить выход гапло-
идов до 6–8% [27]. Процент гаплоидов у
гаплоиндуцирующих линий кукурузы молдав-
ской селекции MHI и M741H, выведенных на ос-
нове линии ЗМС, также достигал 8 [28, 33]. 5–15%
гаплоидов зарегистрировано в потомстве линии-га-
плоиндуктора Зародышевый Маркер Краснодар-
ский (ЗМК), выведенной в Краснодаре с участием
линии саратовской селекции [31]. 14.5% гаплои-
дов зарегистрировано в потомстве линии-гапло-
индуктора PHI-3 кукурузы румынской селекции
[30], среди предков которой значится молдавская
линия MHI, полученная с участием линии сара-
товской селекции ЗМС, выведенной, в свою оче-
редь, с участием линии Stock 6 [22]. Разработаны ли-
нии-гаплоиндукторы, адаптированные для тропи-
ков, которые сочетают хорошие агрономические
характеристики и достаточно высокую (6–9%) спо-
собность к гаплоиндукции [32]. Всего в мире к
2016 г. насчитывалось более 50 линий-гаплоин-
дукторов, выведенных с участием линии Stock 6
[34]. Важно отметить, что причины повышенной
гаплоиндукции, по сравнению с линией Stock 6
остаются пока неизвестными, некоторые из воз-
можных причин будут рассмотрены в разделе
“Гены гиногенеза кукурузы”.

МЕХАНИЗМ ОБРАЗОВАНИЯ 
МАТРОКЛИННЫХ ГАПЛОИДОВ

У КУКУРУЗЫ
После получения эффективных линий-гапло-

индуторов кукурузы было выдвинуто несколько
гипотез о возможных механизмах частого воз-
никновения гаплоидов в их потомстве. Уже более
50 лет назад было предположено, что индукция гап-
лоидов связана с функционированием спермиев.
Первым было предположение Чейза (Chase) о де-
фектах развития спермиев и/или пыльцы, приводя-
щих к появлению гаплоидов в потомстве, которое
не было подтверждено его же экспериментами по
анализу пыльцы [24]. Саркар и Кое (Sarkar, Coe)
[35] предположили, что гиногенез у кукурузы, по-
видимому, связан с наличием одного спермия в
пыльце, что приводит к появлению гаплоидных
растений. Однако массовый анализ пыльцы ли-
нии-гаплоиндуктора Stock 6 показал, что моно-
спермия как причина гаплоидной индукции ис-
ключена [35].
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Исследователи саратовских линий-гаплоин-
дукторов, полученных с использованием линии
Stock 6, также связывали явление гаплоиндукции
с нарушением функционирования спермиев (от-
сутствие способности к перемещению, сближе-
нию и слиянию с женскими половыми клетками).
Однако строгих экспериментальных доказа-
тельств приведено не было [27].

В работе исследователей из Молдавии было
сделано предположение о том, что стимулом к га-
плоиндукции может быть разная скорость разви-
тия спермиев, один из которых раньше готов к
слиянию и он морфологически крупнее [36]. Од-
нако Махендру и Саркар (Mahendru, Sarkar) не
смогли найти никакой разницы между двумя
спермиями линии-гаплоиндуктора кукурузы [37].

Три года спустя в совместной работе молдав-
ских и немецких исследователей была выдвинута
гипотеза, что возможной причиной появления
гаплоидов в потомстве линий-гаплоиндукторов
кукурузы является анеуплоидия [38]. Позже было
показано, что элиминиация хромосом действи-
тельно наблюдается в потомстве у линий-гапло-
индукторов, созданных на основе линии Stock 6
[39, 40]. Гаплоиндукторы этого типа будут рас-
смотрены в отдельном разделе этого обзора (см.
“Гаплоиндукторы кукурузы на основе анеуплои-
дии”).

Чем обусловлена способность линии Stock 6 и
линий-гаплоиндукторов на ее основе индуциро-
вать образование гаплоидов на генетическом
уровне было неизвестно до 2017 г.

ГЕНЫ ГИНОГЕНЕЗА КУКУРУЗЫ
Ген ZmPLA1

В 1959 г. была получена линия-гаплоиндуктор
кукурузы Stock 6, у которой частота гаплоидов в
потомстве в среднем была 2% [21]. Механизм воз-
никновения матроклинных гаплоидов (гиноге-
нез) у линии Stock 6 кукурузы был расшифрован
только в 2017 г., когда три независимые группы
ученых из Франции, Америки и Китая опублико-
вали данные о расшифровке спонтанной мута-
ции, которая появилась у линии Stock 6 [11–13].
Установлено, что нуклеотидная последователь-
ность, получившая название ZmPLA1, кодирует
спермий-специфический белок фосфолипазу A
[13]. Авторы других работ, исследовавшие эту же
нуклеотидную последовательность (ZmPLA1), да-
ли ей другие названия: NOT LIKE DAD (NLD) [11],
MATRILINEAL (MTL) [12]. Вставка четырех нук-
леотидов в четвертом экзоне гена ZmPLA1 сдви-
нула рамку считывания, изменив 20 аминокис-
лот, что привело к фенотипу как у линии Stock 6,
и послужила причиной образования до 2% гапло-
идов в потомстве у линии-негаплоиндуктора [13].
Фосфолипаза, которую кодирует ген ZmPLA1,

участвует в биодеградации фосфолипидов и син-
тезе линолиновой кислоты, но ее роль в возник-
новении способности к гаплоиндукции авторами
открытия гена гиногенеза [11–13] не исследована.
В 2018 г. М.И. Чумаковым [41] было предположе-
но, что мутация по гену, кодирующему фермент
фосфолипазу кукурузы, может привести к изме-
нению в составе липидов мембран и как след-
ствие к изменению способности мембран спер-
миев к взаимодействию и слиянию с мембраной
яйцеклетки.

Следуя этой логике и другие мутации, приво-
дящие к нарушению взаимодействия и слияния
мембран спермиев с мембранами яйцеклетки,
могут привести к нарушению оплодотворения.
Возможная связь гиногенеза и слияния мембран
гамет будет рассмотрена в следующем разделе
данного обзора.

ГЕНЫ, КОНТРОЛИРУЮЩИЕ КОНТАКТ
И СЛИЯНИЕ МЕМБРАН ГАМЕТ

Ген hap2/gcs1

Первые данные о гене, контролирующем взаи-
модействие мембран гамет у растений (hap2/gcs1
(HAPLESS2/Generative Cell Specific 1)), были опуб-
ликованы для арабидопсиса в 2006 г. двумя неза-
висимыми группами исследователей из Японии
[42] и Америки [43]. Следует отметить, что в гено-
ме A. thaliana есть ген gcs1, который кодирует фер-
мент альфа-глюкозидазау 1 (alpha-glucosidase I),
что может создать некоторую путаницу в назва-
нии гена hap2/gcs1. Показано, что продукт гена
hap2/gcs1 белок HAP2/GCS1 экспрессируется в
мембране спермиев арабидопсиса и обеспечивает
рост пыльцевых трубок по направлению к яйце-
клетке [43]. Белок HAP2/GCS1 экспрессируется
на поверхности мембраны спермия после актива-
ции небольшим белком EC1 (EGG CELL 1), ко-
торый экскретируется из яйцеклетки араби-
допсиса [6, 44]. Считается, что белок HAP2/GCS1
функционирует после адгезии гамет, на более
близком расстоянии, при слиянии (fusion) мем-
браны спермиев с мембранами яйцеклетки и цен-
тральной клетки [45]. В связи с этой функцией бе-
лок HAP2/GCS1 содержит N-концевой сигнал
секреции, один трансмембранный домен и С-
концевой гистидин-богатый домен [43]. Белок-
фьюзоген HAP2/GCS1 является высококонсер-
вативным и обеспечивает слияние мембран гамет
как у растений, так и у животных и вирусов [7, 16,
46]. Рецептор для белка HAP2/GCS1 на поверх-
ности мембран женских половых клеток пока не
известен [7]. Предполагается, что слияние гамет
цветковых растений происходит с помощью ам-
фифильной спирали белка HAP2 [47].

Гомология (67% идентичности) была показана
для гена hap2/gcs1 арабидопсиса и последователь-
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ности кукурузы ZM_BFb0162K03 (1921 пн), со-
держащей консервативный регион, полностью
идентичный соответствующим регионам генов
арабидопсиса и лилии [19]. Установлено, что экс-
прессия гена hap2/gcs1 кукурузы не является
спермий-специфичной, поскольку мРНК обна-
ружена в образцах, выделенных из семязачатков,
корней и листьев кукурузы [19]. Однако роль бел-
ка HAP2/GCS1 в гаплоиндуцирующей способно-
сти кукурузы пока не доказана.

Ген gex2
В 2014 г. опубликованы данные, что помимо

белка HAP2/GCS1 на этапе контакта (адгезии)
мембран спермия и яйцеклетки арабидопсиса необ-
ходим еще белок GEX2 (GAMETE EXPRESSED 2)
[45]. В результате поиска транслированных белко-
вых последовательностей у кукурузы был найден
белок ZM_GEX2, гомологичный белку GEX2,
экспрессирующемуся в мембране спермиев араби-
допсиса [19]. Роль белка ZM_GEX2 в возникнове-
нии гаплоиндуцирующей способности кукурузы
пока не доказана.

Гены семейства tet
Во взаимодействие гамет как у арабидопсиса,

так и у кукурузы вовлечены белки тетраспанино-
вого семейства (ТЕТ9, ТЕТ11, TET12) с характер-
ными четырьмя трансмембранными доменами и
двумя внеклеточными петлями, которые локализу-
ются в плазматической мембране спермия. Белок
TET9 был обнаружен в плазматической мембране
яйцеклетки и центральной клетки арабидопсиса
[44, 48]. В результате поиска транслированных
белковых последовательностей у кукурузы были
найдены белки, гомологичные белкам TET11 и
TET12, экспонированным в мембранах спермиев
арабидопсиса [19, 48]. Данное семейство белков
играет важную роль в клеточной адгезии, по-
движности клеток, пролиферации и является вы-
сококонсервативным у растений и животных [16].
Данные белки могут функционировать в качестве
посредников при слиянии мембран, схожим об-
разом с функционированием белков семейства
CD9 у млекопитающих [16]. Роль белков семей-
ства ТЕТ в гаплоиндуцирующей способности ку-
курузы и арабидопсиса не исследована.

Ген dmp9
Ген dmp9 специфически экспрессируется в

мембранах женской и мужской гамет растений и
регулирует их контакт [49]. Нокаут гена dmp9 ара-
бидопсиса приводит к нарушению оплодотворе-
ния яйцеклетки в большей степени, чем цен-
тральной клетки [50]. В 2019 г. доказано, что ген
dmp9 контролирует также гаплоиндукцию у куку-

рузы [17]. Данный ген, картированный в 2015 г.,
расположен в локусе qhir8 (789 пн). Ген dmp9 у ку-
курузы экспрессируется на поздней стадии разви-
тия пыльцы, кодируемый им белок локализуется
в плазматической мембране спермия кукурузы и
участвует в прикреплении спермия к поверхности
яйцеклетки или центральной клетки. С помощью
позиционного клонирования была обнаружена
последовательность GRMZM2G465053, которая
кодирует мембранный домен белка DUF679. Роль
гена dmp9 в гаплоиндукции кукурузы была дока-
зана в экспериментах по нокауту гена с помощью
геномного редактирования (CRISPR-Cas9). Од-
нонуклеотидная замена в последовательности ге-
на dmp9 у кукурузы приводит к аминокислотной
замене метионина на треонин, что влияет на по-
вышение коэффициента гаплоиндукции в 2–3
раза [17].

ГАПЛОИНДУКТОРЫ КУКУРУЗЫ
НА ОСНОВЕ АНЕУПЛОИДИИ

Ген cenH3

В 2003 г. Чалык (Chalyk) с соавт. на основании
проведенных ими экспериментов была выдвину-
та гипотеза, что возможной причиной появления
гаплоидов в потомстве линий-гаплоиндукторов
кукурузы является анеуплоидия (элиминация
хромосом) у части популяции мужских половых
клеток, которая вызывает стимуляцию деления
яйцеклетки без оплодотворения [38]. Элимина-
ция хромосом действительно подтвердилась у ли-
ний-гаплоиндукторов кукурузы, созданных на
основе линии Stock 6 [39, 40]. У CENH3-мутантов
кукурузы процент гаплоидов в потомстве муж-
ского родителя может достигать 3.6% [15].

У арабидопсиса элиминация хромосом и появ-
ление гаплоидов в потомстве также наблюдались
при мутации в гене, кодирующем центромер-спе-
цифичный гистоновый белок CENH3, который
необходим для прикрепления веретена в митозе и
мейозе. Мутация приводила к несовместимости
хромосом и их потере в первых зиготических де-
лениях [51].

Исследования механизма анеуплоидии у куку-
рузы показали, что гаплоиндукция возникает при
модификации N-конца белка CENH3 или C-кон-
цевого складчатого гистонового домена, либо путем
замены белка CENH3 на ортолога [15]. В работе [18]
были рассмотрены различия в возникновении гап-
лоиндукции у растений с диким и мутантным типа-
ми белка CENH3. Авторы утверждают, что при од-
новременной ко-экспрессии гена CENH3 дикого
и мутантного типов способность к гаплоиндук-
ции пропадает, так же как и в случае экспрессии
чужеродной центромеры CENH3 у стабильных
гибридов.
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Партеногенез и спонтанное развитие зародыша 
из неоплодотворенной яйцеклетки у кукурузы

После проникновения пыльцевой трубки в ЗМ
в норме происходит слияние одного из двух спер-
миев с яйцеклеткой, а другого – с центральной
клеткой [7]. Слияние спермия с яйцеклеткой у
кукурузы сопровождается переполяризацией
мембраны яйцеклетки, вызывающей изменение
уровня внутриклеточного кальция, что запускает
деление зиготы [7]. При партеногенезе (гиногене-
зе) у растений происходит развитие зародыша из
неоплодотворенной яйцеклетки. При этом разви-
тие зародыша может быть индуцированным (с
опылением, но дефектными спермиями, неспо-
собными оплодотворять яйцеклетку). Мы этот
случай и его возможные механизмы рассмотрели
выше у матроклинных гаплоидов. Развитие заро-
дыша из неоплодотворенной яйцеклетки может
быть также и спонтанным, без опыления или в
период искусственной задержки опыления. Что
запускает деление яйцеклетки в отсутствие опы-
ления? Рассмотрим этот случай ниже.

СПОНТАННОЕ РАЗВИТИЕ ЗАРОДЫША
У КУКУРУЗЫ ПРИ ГИНОГЕНЕЗЕ. 
САМОПРОИЗВОЛЬНОЕ ДЕЛЕНИЕ 

ЯЙЦЕКЛЕТКИ И ТРИГГЕРЫ 
ЭМБРИОГЕНЕЗА

Хотя половое размножение является доминиру-
ющим у покрытосеменных, оно не единственный
способ размножения, и бесполое (апомиктическое)
размножение существует у многих видов растений,
включая злаки [52]. Апомиктичные растения “обхо-
дят” мейоз и оплодотворение яйцеклетки, развивая
партеногенетические зародыши, являющиеся гене-
тическими клонами материнского растения [53].
Гиногенез (партеногенез) является элементом апо-
миктичного размножения у многих растений, ко-
торое происходит семенами, полученными без
опыления.

Апомиксис, как правило, характерен для ди-
корастущих и не наблюдается у культурных форм
растений возможно потому, что традиционная
селекция культурных растений на протяжении
тысячелетий проводилась человеком путем ги-
бридизации и отбора (т.е. путем полового раз-
множения). Дикий предок кукурузы трипсакум
(Tripsacum dactyloides L.) и гибриды кукурузы и
трипсакума способны к апомиктичному способу
размножения [53–55], тогда как культурная фор-
ма кукурузы считается неспособной к апомик-
тичному размножению.

Считается, что у современных сортов и линий
кукурузы апомиксис отсутствует, однако саратов-
скими селекционерами около 40 лет назад была
получена диплоидная линия кукурузы АТ-1 [56] и
ее производные АТ-3 [27], АТ-4 [57], АТТМ [58],

у которых автономные (без опыления) эмбрио- и
эндоспермогенез наблюдались с повышенной (6–
50% и более) частотой. Интересно отметить, что ли-
ния AТ-1 выделена в самоопыленном потомстве ги-
брида, полученного после скрещивания линии
Stock 6 [21] и линии Коричневый тестер [56]. Для
линии АТ-1 характерен наследуемый тип партено-
генеза с независимым от опыления эндоспермоге-
незом, полиэмбрионией, образованием гаплои-
дов в потомстве. Этот признак является ядерным
и передается через пыльцу и яйцеклетку из поко-
ления в поколение. Линия АТ-3 была получена
путем скрещивания линии АТ-1 и скороспелой
линии ГПЛ-1 для получения фертильных расте-
ний в континентальной зоне Юго-Востока Рос-
сии [27, 56]. У линии АТ-3 партеногенетические
зародыши развились из неопыленных яйцекле-
ток через 7–10 дней после появления пестичных
рыльцев. У диплоидной линии АТ-4 кукурузы,
полученной путем скрещивания тетраплоидной
линии КРП-1 (Краснодар) и диплоидной АТ-1
(Саратов), было исследовано 2800 зародышевых
мешков (ЗМ) после задержки опыления на 10 дней
и было обнаружено 16 ЗМ (0.6%), в которых най-
дены развивающиеся (от двухклеточных до глобу-
лярных (93 клетки)) зародыши [57].

При двойном оплодотворении сравнительные
схемы развития зародыша арабидопсиса и куку-
рузы и гены, участвующие в этих этапах, пред-
ставлены в статье Жао (Zhao) с соавт. [59]. При
партеногенетическом размножении репрессия
генов, контролирующих спонтанное деление
яйцеклеток до оплодотворения, отсутствует или
сильно снижена, как это бывает при половом раз-
множении [60].

Что запускает деление яйцеклетки в отсут-
ствие опыления? В работе Мола (Mol) с соавт. [61]
показано, что при имитационном опылении пе-
стичных нитей кукурузы песком начинается по-
вышение синтеза этилена и ауксина, которое вли-
яет на созревание и дифференциацию яйцеклетки.
При попадании пыльцы или песка на волоски пе-
стичных нитей изменяется электрический сигнал
пестичных нитей, который передается в зародыше-
вый мешок и вызывает ускорение созревания яйце-
клетки и ее дифференциацию [62].

В этом свете интересны наблюдения А.Н. За-
валишиной [63] о повышении выхода гаплоидов у
кукурузы линии-гаплоиндуктора, если сначала
опылить реципиент несовместимой с кукурузой
пыльцой, а потом пыльцой линии-гаплоиндукто-
ра. Возможно, после имитационного опыления
чужой пыльцой запускаются процессы диффе-
ренциации у части яйцеклеток и спермий родной
пыльцы уже не может оплодотворить дифферен-
цирующуюся яйцеклетку, что приводит к разви-
тию гаплоидного зародыша.



ГЕНЕТИКА  том 58  № 4  2022

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ ГИНОГЕНЕЗА У КУКУРУЗЫ 393

В эту картину также укладываются опыты с ис-
кусственной задержкой опыления, которые в 1929 г.
предложил Рандольф (Randolph). При искусствен-
ной задержке опыления количество гаплоидов в
потомстве увеличивалось [24]. У партеногенетиче-
ской линии кукурузы саратовской селекции АТ-1
и ее производных (АТ-3, АТ-4, АТТМ) автоном-
ный (без опыления) эмбрио- и эндоспермогенез
наблюдался с частотой 6–50% и более при искус-
ственной задержке опыления на 3–14 дней [27,
56–58].

Партеногенез может индуцироваться фактора-
ми, ответственными за спонтанную де-репрес-
сию хроматина и активацию транскрипции. Фак-
торы, участвующие в ремоделировании хроматина
и транскрипционной регуляции, являются кан-
дидатами на роль в партеногенетическом разви-
тии [64, 65]. Для деления яйцеклетки и развития
эмбриона важна роль сигналов от окружающих
клеток, в частности от центральной клетки зрело-
го гаметофита и/или эндосперма [66, 67]. У парте-
ногенетических гибридов кукурузы с Tripsacum
наблюдаются высокие общие уровни транскрип-
ции у ранних эмбрионов по сравнению с зароды-
шами половой формы, развивающимися в парте-
ногенетических условиях [64].

Cчитается, что апомиксис и гиногенез (матро-
клинный партеногенез) могут возникнуть в резуль-
тате изменения регуляции транскрипционных про-
грамм, контролирующих половое размножение у
растений [53, 68–72]. Так, при сравнении экспрес-
сии генов, связанных с метилированием ДНК, и ге-
нов, кодирующих ферменты, модифицирующие
хроматин (dmt102, dmt103, dmt105, hdt104, chr106,
hon101), у кукурузы и апомиктичного гибрида ку-
курузы и трипсакума (С38) было выявлено, что
экспрессия четырех (dmt102, dmt103, dmt105,
chr106) из шести вышеуказанных генов у гибрида
была подавлена на трех стадиях развития (спороге-
нез, зрелый зародышевый мешок до оплодотворе-
ния, ранний эмбриогенез (три дня после оплодо-
творения)), а еще два гена (hon101, hdt104) имели
гетерохронную экспрессию [64]. Исследование
уровней экспрессии генов, кодирующих ферменты,
модифицирующие хроматин (hon101 и hdt104), у
партеногенетической (AT-3) и обычной (ГПЛ-1)
линий кукурузы при искусственной задержке
опыления на 7–10 дней показало, что экспрессия
этих генов различалась между партеногенетиче-
ской и обычной линиями и может быть причиной
для развития спонтанного зародыша [65]. У рас-
тений с половым размножением в конце форми-
рования женского гаметофита зрелая яйцеклетка
характеризуется сильно конденсированным ре-
прессированным хроматином и относительно
спокойным транскрипционным состоянием [61].

Исследование развития спонтанных зароды-
шей у партеногенетических линий кукурузы по-

казывает, что спонтанные зародыши могут дости-
гать глобулярной формы, но после 12–14 дней
развития наступает их деградация [57], поскольку
развитие зародыша не поддерживается одновре-
менным развитием эндосперма. Эндосперм необ-
ходим для нормального роста и развития зародыша
и без координированного развития с эндоспермом
развитие зародыша прекращается. Несмотря на то
что у партеногенетических линий кукурузы спон-
танное развитие эндосперма наблюдалось [22, 73,
74], полноценное развитие семян не было отмечено
[75]. То есть одновременное спонтанное развитие
зародыша и эндосперма – крайне редкое явление.

Исследование генов, контролирующих начало
спонтанного (независимого от опыления) эм-
брио- (ZmFis) и эндоспермогенеза (ZmFie), было
начато на арабидопсисе [76]. В 2015 г. было проде-
монстрировано, что ген PsASGR-BBML экспрес-
сируется в яйцеклетках просо до оплодотворения
и может индуцировать партеногенез (развитие
эмбриона из неоплодотворенной яйцеклетки) и
производство гаплоидного потомства у трансген-
ного полового жемчужного проса [77]. Гены BBM
являются частью большого семейства генов, се-
мейства ДНК-связывающих доменов APETALA2/
(AP2/ERF) этиленового фактора ответа. Позже
роль гена PsASGR-BBML в индукции партеноге-
неза была продемонстрирована этими же иссле-
дователями для кукурузы и риса [78]. Проведен-
ный компьютерный поиск гомологов fis-генов
арабидопсиса по первичной нуклеотидной и ами-
нокислотной последовательностям в геноме ку-
курузы положительных результатов не дал (Гусев,
2021, личное сообщение).

Гены, контролирующие у современных непар-
теногенетических линий кукурузы независимое
от опыления развитие эндосперма (ZmFie), сход-
ны с генами группы Рolycomb, регулирующими
ранние этапы в развитии дрозофилы и араби-
допсиса. Рolycomb Repressive Complex 2 (PRC2) у
арабидопсиса представляет собой белковый ком-
плекс (FIS1/MEDEA/FIS2/MSI1), который ката-
лизирует триметилирование лизина 27 в гистоне
H3, что способствует изменению состояния хро-
матина и может подавлять транскрипцию целе-
вых генов [79]. Существенная роль гена риса Fie2
в подавлении автономного развития эндосперма
показана у фенотипов риса с пониженной функ-
цией PRC2 [80].

У кукурузы гены ZmFie1 и ZmFie2, контролиру-
ющие начало эндоспермогенеза, изучались у не-
партеногенетических линий [61, 81, 82]. В отли-
чие от функционирования одного гена Fie у ара-
бидопсиса у кукурузы обнаружено два Fie-гена
(ZmFie1 и ZmFie2), геномные последовательности
которых демонстрируют значительную гомологию
между собой в кодирующих областях [81–83]. Гены,
кодирующие субъединицы комплекса PRC2 у ку-
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курузы, продублированы: пять гомологов MSI1,
три E(z), два ESC и два Su(z)12. Ген ZmFie1 экс-
прессируется преимущественно в эндосперме, в
то время как остальные гены экспрессируются во
многих тканях.

Ген ZmFie1 кукурузы не экспрессируется в
спермиях, яйцеклетке, центральной клетке до
оплодотворения, но начинает экспрессироваться
в эндосперме через 2 дня после опыления, дости-
гая максимума активности на 10–11-й день после
опыления [81]. В то же время ген ZmFie2 кукурузы
экспрессируется в яйцеклетке и центральной
клетке до опыления и вероятно является репрес-
сором развития эндосперма у всех непартеноге-
нетических линий кукурузы [81, 82]. У партеноге-
нетической линии кукурузы АТ-4 в 2021 г. был
впервые зафиксирован необычный характер экс-
прессии генов ZmFie1 и ZmFie2, наряду с экспрес-
сией некоторых генов, контролирующих хрома-
тин-модифицирующие белки, что может явиться
причиной спонтанного (без опыления) развития
зародыша и эндосперма [65].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, за последние пять лет открыто

и описано несколько новых генов, контролирую-
щих гиногенез (pla1(mtl, nld), bbm, cenH3, dmp) и
взаимодействие гамет (hap2/gsc1, gex2, tet) у куку-
рузы. Факторы и гены, влияющие на гиногенез,
связаны со спонтанным делением яйцеклетки.
Вероятно, в ближайшее время нас ждут еще от-
крытия в этой области, поскольку не ясны гене-
тические детерминанты высокой частоты гапло-
индукции у образцов кукурузы, полученных се-
лекционерами.
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The review provides the literature’s analysis on the history and studying of the maize matroclinic haploids.
The literature concerning genes controlling gynogenesis (pla1(mtl, nld), bbm, cenH3, dmp), and maize gam-
ete interactions (hap2/gsc1, gex2, tet) are reviewed. The problem of spontaneous egg division, factors and
genes affecting this process are considered.
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