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Эффективное использование кукурузы (Zea mays L.) в сельском хозяи� стве целиком зависит от изученности ее гено-
фонда, которыи� , в свою очередь, нуждается в регистрации и паспортизации по мере поступления новых данных.
Кукуруза является одним из модельных объектов применения маркернои�  методологии. Данная статья обобщает ре-
зультаты многолетнего изучения генофонда кукурузы в Федеральном исследовательском центре Всероссии� ском 
институте генетических ресурсов растении�  имени Н.И. Вавилова (ВИР) по двум основным направлениям: идентифи-
кация мирового генетического разнообразия кукурузы (включая наиболее важных для селекционного использова-
ния дикорастущих родичеи� ) и поиск надежных белковых (зеиновых) маркеров селекционно ценных признаков для 
использования в селекции, семеноводстве и семенном контроле этои�  культуры. На конкретных примерах показана 
эффективность использования зеиновых маркеров при создании новых и улучшении существующих инбредных ли-
нии� . На примерах таких хозяи� ственно ценных признаков, как раннеспелость, взрываемость и восковидность зерна, 
продемонстрирована возможность контроля с помощью зеиновых маркеров за «включением» этих признаков в се-
лекционныи�  материал. Приведены доказательства эффективности использования зеиновых маркеров при подборе 
родительских пар для получения высокогетерозисных гибридов. Проведено сравнение принятои�  в ВИР номенклату-
ры спектров зеина после разделения его электрофорезом в полиакриламидном геле в кислом буфере (PAGE), с номен-
клатурои�  зеина после электрофореза в полиакриамидном геле с додецилсульфатом натрия (SDS-PAGE), принятои�  
в зарубежном научном сообществе. Исследования проведены на большом объеме образцов из коллекции ВИР, а также 
на селекционном материале, предоставленном ведущими селекционерами страны.

Ключевые слова: Zea mays L., запасные белки кукурузы, белковые маркеры, электрофоретические спектры зеина, но-
менклатура зеина, α-зеин, β-зеин, γ-зеин, δ-зеин
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zein patterns as effective markers of valuable agronomic traits 
in maize

The effective use of maize (Zea mays L.) in agriculture depends entirely on the knowledge of its gene pool, which, in turn, needs 
to undergo registration and certification as new data become available.
Maize is one of the model objects for applying the marker methodology. This article summarizes the results of a long-term study 
of the maize gene pool at N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources (VIR) in two main areas: identification of 
the world genetic diversity of maize (including the most important wild relatives for breeding use), and search for reliable pro-
tein (zein) markers of traits valuable for breeding in order to use them in improvement, seed production, and seed control of 
this crop. Specific examples show the effectiveness of using zein markers in the development of new inbred lines and improve-
ment of the existing ones. On the examples of such agronomic traits as early maturity, explosiveness, and waxiness of maize 
grain, the possibility of controlling the “inclusion” of these traits in the breeding material with the help of zein markers has been 
demonstrated. Evidence of the effectiveness of applying zein markers in the selection of parental pairs to obtain highly hetero-
tic hybrids is presented. The nomenclature of zein adopted at VIR after its separation by polyacrylamide gel electrophoresis 
(PAGE) in an acidic buffer was compared with the nomenclature of zein after polyacrylamide gel electrophoresis with sodium 
dodecyl sulfate (SDS-PAGE) adopted among the foreign scientific community. The studies were performed on a large volume of 
accessions from the VIR collection as well as on breeding material provided by the country’s leading breeders.
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введение

Большинство традиционных сортов кукурузы пред-
ставляют собои�  сложные популяции, различающиеся по 
генотипическому составу. В последние десятилетия на 
смену таким генетически гетерогенным сортам пришли 
высокопродуктивные гибриды. Преимущества гибридов 
перед сортами-популяциями очевидны. Однако гибрид-
ная селекция требует более высокого уровня научного 
и агротехнического обеспечения и, что самое важное, 
нуж дается в методах объективного контроля. Это обу-
словлено тем, что невозможно без ошибок и потерь раз-
нои�  природы, «на глаз», определить момент завершения 
создания генетически однороднои�  линии, оценить уро-
вень генетическои�  чистоты и однородности полученных 
гибридов (как простых, так и разнои�  степени сложно-
сти – многолинеи� ных). Метод контроля должен не толь-
ко быть воспроизводимым в разных лабораториях, но 
и базироваться на оцениваемых приборами дискретных 
характеристиках. Схема получения ги брид ных сортов 
обеспечивает бóльшую управляемость селек ционным 
процессом, а генетическая однородность повышает эф-
фективность агротехнических приемов. Экономические 
показатели продукции, получаемои�  от гибридных сор-
тов, во многом зависят от степени однородности и дру-
гих свои� ств родительских линии� . Главнои�  задачеи�  здесь 
является поиск такого сочетания линии� , которое обеспе-
чит в производстве высокии�  эффект гетерозиса. Основ-
ным источником получения инбредных линии�  кукурузы 
являются синтетические сорта и популяции, а также ги-
бриды разнои�  степени сложности. Инбридинг позволяет 
выявлять и устранять неблагоприятные аллели генов, 
которые сохраняются в гетерозиготном состоянии у сор-
товых популяции� . Соответственно, переход на линеи� ную 
(гибридную) селекцию у кукурузы сопровождается сни-
жением генетического разнообразия, тем более что 
в большинстве стран для получения гибридов использу-
ется весьма ограниченное число инбредных линии� .

Общеизвестно, что почти вся селекционная работа по 
кукурузе как в нашеи�  стране, так и за рубежом базирует-
ся на использовании примерно двух десятков самоопы-
ленных линии�  преимущественно зарубежнои�  селекции 
(B73, B14, C103, Oh43, W64A и др.) или их производных, 
то есть большая часть мировои�  зародышевои�  плазмы 
была и остается в значительнои�  мере не затронута се-
лекционным процессом (Shmaraev, 1983; Mikov, 2002; 
Troyer, 2009). По официальным данным, вклад сорта ‘Re-
id’s Yellow Dent’ в зародышевую плазму современных ги-
бридов США составляет 56%. Другие популярные сорта, 
такие как ‘Lancaster Sure Crop’ и ‘Minnesota’, вносят остав-
шиеся 44%. Эти лучшие сорта стали основои�  для высоко 
адаптированных коммерческих гибридов (Troyer, 2009). 
Но селекционная практика, ориентированная на ограни-
ченныи�  пул исходного (пусть даже элитного) материала, 
приводит к снижению адаптивных свои� ств и может стать 
причинои�  вспышек болезнеи�  на посевах кукурузы. Для 
предотвращения дальнеи� шего обеднения генетического 
разнообразия исходного и селекционного материала ку-
курузы, губительного для селекции и производства, уче-
ными Всероссии� ского института генетических ресурсов 
растении�  имени Н.И. Вавилова (ВИР) в настоящее время 
принимаются активные меры по его сохранению и обо-
гащению.

Богатеи� шими «генетическими» источниками улуч-
шения биохимических характеристик зерна кукурузы 
являются образцы из Латинскои�  Америки. Селекционе-

ры США для улучшения питательнои�  ценности белка ку-
курузы используют зародышевую плазму южноамери-
канскои�  расы крахмалистои�  кукурузы Coroico, которая 
отличается повышенным содержанием белка с высоким 
уровнем лизина. При изучении местных рас кукурузы Ве-
несуэлы, Боливии и Колумбии были обнаружены новые 
источники гена оpaque-2 и его модификации (Tarakanov, 
Chmeleva, 1986). Ценным источником нового генетиче-
ского материала для селекции также является кукуруза 
Мексики. Изучение происхождения (родословных) мек-
сиканских форм показало, что многие из них в результа-
те неоднократнои�  интрогрессии теосинте являются цен-
ным исходным материалом, содержащим зародышевую 
плазму дикого родича (Shmaraev, 1986; Hake, Ross-Ibarra, 
2015).

В коллекции кукурузы ВИР особую ценность для се-
лекции и сельскохозяи� ственного производства имеет ги-
бридныи�  материал, особенно синтетические сорта, глав-
ные достоинства которых состоят в том, что они имеют 
высокии�  уровень генетического полиморфизма и хоро-
шо проработаны в селекционном плане.

Благодаря внедрению в селекцию методов ДНК- 
и белковых маркеров в раскрытии уровнеи�  и свои� ств ге-
нетическои�  гетерогенности морфологически однород-
ных популяции�  произошел решительныи�  сдвиг. Термин 
«белковые маркеры» был впервые введен В. Г. Конаре-
вым в серии статеи�  под общим названием «Белковые 
маркеры геномов пшеницы и ее диких сородичеи� » 
(Konarev et al., 1970a, b). Белковые маркеры, основанные 
на электрофоретических спектрах запасных белков се-
мян, с самого начала их становления и использования по-
казали свою пригодность на всех этапах сопровождения 
гибриднои�  селекции. Относительная простота методик 
получения спектров белков и их интерпретации обеспе-
чивает достоверность и хорошую воспроизводимость 
в ходе анализа исходного и селекционного материала. 
Одно из базовых свои� ств маркера – независимость соста-
ва спектра от условии�  выращивания (Konarev, 2002). Под 
такими условиями подразумеваются соответствующие 
культуре почвенно-климатические, погодные и прочие 
внешние обстоятельства.

Запаснои�  белок кукурузы (зеин) вызывает научныи�  
интерес у селекционеров всех стран именно как маркер 
в селекции на качество. Ценным для практики разра-
боткам всегда предшествуют фундаментальные исследо-
вания, что в полнои�  мере относится к зеину. Биохимиче-
скои�  и генетическои�  характеристике этого белка посвя-
щены многочисленные исследования, выполненные 
преимущественно в последнеи�  четверти двадцатого сто-
летия. Зеин составляет около 70% от общего количества 
белка зерновки и относится к спирторастворимым запас-
ным белкам эндосперма; он накапливается в так называ-
емых белковых телах (Wu, Messing, 2014). Гены зеина об-
разуют мультигенные семеи� ства, при этом гаплоидныи�  
геном содержит до 100 генов, относящихся к 15 се-
меи� ствам, а триплоидныи�  эндосперм – около 300 генов 
(Wilson, 1986; Lending, Larkins, 1989; Woo et al., 2001). Для 
распознавания различных типов зеина были разработа-
ны несколько систем классификации. Однако классифи-
кация типов зеина усложняется их различнои�  раствори-
мостью в водно-спиртовых растворителях и способно-
стью некоторых белков образовывать дисульфидные 
связи (Esen, 1987; Holding, 2014). Изоэлектрофокусирова-
нием (IEF) зеин разделили на 41 компонент, в то время 
как спектры, полученные после электрофореза в поли-
акриламидном геле с додецилсульфатом натрия (SDS-
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PAGE), включали около 15 компонентов. Каждыи�  метод 
давал характерные типы спектров зеина для различных 
образцов кукурузы (Wilson, 1986; Sidorova et al., 1987). 
Однако ни IEF, ни SDS-PAGE, используемые отдельно, не 
могли адекватно фракционировать зеин на компоненты. 
Поэтому два метода были объединены. При анализе ме-
тодом двумерного электрофореза отдельные компонен-
ты зеина, разделенные с помощью IEF, были фракциони-
рованы с помощью SDS-PAGE (Wilson, 1985).

В 1989 г. была предложена система классификации 
зеина, основанная на структуре белка (Lending, Larkins, 
1989), а не только на различиях в подвижности в SDS-
PAGE или растворимости. С использованием иммуннои�  
и электроннои�  микроскопии была создана модель белко-
вого тела и разработаны ген-специфичные и антите-
ло-специфичные зонды, которые позволили изучить 
картину экспрессии генов запасного белка в развиваю-
щемся эндосперме.

Современные методы, применяемые в исследованиях 
зеина, включают сверхэкспрессию трансгенов, нокдаун 
генов с помощью РНК-интерференции, делеционныи�  му-
тагенез и инструменты редактирования генома. Боль-
шинство исследовании�  сосредоточено на использовании 
этих инструментов для выяснения роли генов зеина 
в развитии эндосперма кукурузы (Khan et al., 2019). 

Из литературных источников известно, что SDS-PAGE, 
безусловно, является наиболее частым методом исследо-
вания зеина. Разделение зеина с помощью SDS-PAGE вос-
производимо в разных лабораториях, однако число 
компонентов и их распределение в спектрах не является 
таковым. Это в значительнои�  степени обусловлено не-
обычнои�  структурои�  белков, в результате чего скорость 
их миграции в геле отличается от предсказаннои�  на осно-
вании молекулярнои�  массы. Отдельные компоненты зеи-
на имеют разныи�  аминокислотныи�  состав. Поскольку 
эти белки являются самыми количественно преобладаю-
щими в эндосперме кукурузы, то они вносят значитель-
ныи�  вклад в аминокислотныи�  состав всего эндосперма 
и напрямую влияют на его питательную ценность. 

Зарубежными учеными была разработана повсемест-
но принятая номенклатура, которая классифицировала 
запасные белки кукурузы на основе их растворимости 
и структурных отношении�  на несколько групп: α-, β-, γ- 
и δ-зеины (Esen, 1987; Coleman, Larkins, 1999; Holding, 
Larkins, 2009). 

В это же время в лаборатории биохимии и молеку-
лярнои�  биологии ВИР разработана номенклатура для 
классификации компонентов суммарного зеина после 
электрофореза в полиакриламидном геле в кислом буфе-
ре (PAGE). В ее основе, кроме размера полипептидов, ле-
жит их электрофоретическая подвижность. Электро-
форетическии�  спектр зеина содержит от 12 до 22 основ-
ных компонентов. При регистрации их записывают в ве-
личинах электрофоретическои�  подвижности (rf). По зи-
ции основных компонентов зеина изученных нами 
инбредных линии�  находятся в пределах rf 32–92. 

Анализ полиморфизма зеиновых спектров, получен-
ных путем электрофореза в кислом буфере, положен 
в основу международных и отечественных стандартных 
методов идентификации линии�  и сортов, а также оценки 
степени гибридности кукурузы (International Rules…, 
1996; Konarev, 2000; Pomortsev et al., 2004). По спектрам 
компонентов зеина возможна не только идентификация 
инбредных линии� , но и выявление полиморфизма попу-
ляции� , идентификация и регистрация генотипов, опре-
деление их соотношения в популяциях и т. д. Все это 

необходимо для оценки генетическои�  структуры сортов 
и гибридов, а также для сохранения и эффективного ис-
пользования существующего генофонда кукурузы в се-
лекции. Маркерная технология уже несколько десятиле-
тии�  успешно используется в ВИР для изучения пшеницы, 
ржи, тритикале, ячменя, кукурузы, подсолнечника, неко-
торых овощных культур и др. В 2012–2018 гг. электро-
форез белков был внедрен в систему Россельхознадзора 
(утвержден Министерством сельского хозяи� ства России� -
скои�  федерации в 2002 г.) в качестве стандартного лабо-
раторного метода семенного контроля. В Беларуси метод 
имеет статус государственного стандартного и включен 
в ГОСТ этои�  страны. Его надежность неоднократно под-
тверждена на большом коллекционном и селекционном 
материале и даже примерами из арбитражнои�  практики 
(Konarev et al., 1990; Kerv, Sidorova, 2018).

Маркерная технология включает следующие этапы:
1. Электрофоретическии�  анализ запасных белков 

позволяет контролировать процесс создания генетиче-
ски однородных инбредных линии� , что является одним 
из условии�  получения высокопродуктивных гибридов. 
У генетически чистои�  линии все зерна выборки (50–
100 семян) дают одинаковыи�  спектр. Анализ спектров 
зеина позволяет полностью контролировать процесс 
перехода большинства генов в гомозиготное состояние, 
наглядно показывая селекционеру момент, на котором 
создание тои�  или инои�  линии завершается. Разным ли-
ниям для достижения полнои�  гомозиготности требуется 
различное число поколении�  самоопыления. Благодаря 
использованию электрофореза зеинов ускоряется про-
цесс создания генотипов и улучшается «качество» ин-
бредных линии� . Для большинства инбредных линии�  ха-
рактерны специфические спектры зеина, что делает воз-
можным их маркирование с последующеи�  паспортизаци-
еи� , регистрациеи�  и созданием баз данных спектров не 
только линии� , но и созданных на их основе межлинеи� -
ных гибридов разнои�  степени сложности.

2. Спектры зеина позволяют с большои�  надежностью 
идентифицировать и регистрировать генотипы – выяв-
лять генотипическии�  состав популяции� , определяя соот-
ношение генотипов в популяциях, оценивать степень их 
генетического родства и т. п. По составу спектров зеина 
можно судить о родстве линии�  и сортов (предполагать 
генетическую близость и общность происхождения).

3. В ходе дальнеи� шего развития методологии было 
установлено, что в спектрах зеина, помимо компонентов, 
маркирующих генотипы, обнаруживаются такие, на-
личие которых с различным уровнем достоверности кор-
релирует с проявлением селекционно ценных и эконо-
мически важных признаков и, следовательно, они могут 
служить маркерами этих признаков.

Предлагаемая вниманию читателеи�  статья обобщает 
результаты многолетнего изучения генофонда кукурузы 
в ВИР. На конкретных примерах показана эффективность 
использования белковых маркеров в селекции. Кроме 
того, проведено сравнение номенклатуры зеина после 
разделения его электрофорезом в полиакриламидном 
геле (PAG) в кислом буфере, принятои�  в ВИР, с номенкла-
турои�  зеина после SDS-PAGE, повсеместно используемои�  
в зарубежном научном сообществе. 

Материалы и методы

Исследования проводили в отделе биохимии и моле-
кулярнои�  биологии ВИР в период с 1987 по 2022 г. Объект 
исследования – линии, популяции, сорта и гибриды куку-
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рузы (Zea mays L.) из коллекции ВИР и предоставленные 
ведущими селекционерами страны, а также образцы ди-
ких родичеи�  кукурузы – теосинте (Euchlaena Schrad.) из 
коллекции ВИР, всего около полутора тысяч образцов. 

Электрофорез зеина в кислом буфере проводили 
в вертикальных пластинах полиакриламидного геля. 
Пластина содержит 10% акриламида и 8 М мочевину. 
В раствор для экстракции зеина входит 6 М мочевина 
и 0,01 М дитиотреи� тол. Электрофорез идет без охлажде-
ния в течение 4 ч 30 минут при напряжении 500–580 В по 
стандартнои�  методике ISTA (International Seed Testing 
Association), разработаннои�  с участием отдела биохимии 
и молекулярнои�  биологии ВИР (International rules…, 
1996). Окрашивание гелевых пластин длится 16 часов, 
затем пластины отмываются, высушиваются и сканиру-
ются. Регистрация электрофоретических спектров зеина 
проводилась путем сравнения со стандартом – француз-
скои�  самоопыленнои�  линиеи�  кремнистои�  кукурузы «F2», 

экстракт зеина которои�  наносился на каждую пластину. 
Номера белковых компонентов соответствуют величи-
нам их электрофоретическои�  подвижности (Kerv, Sidoro-
va, 2018).

Результаты и обсуждение

Благодаря исследованиям, проводимым в отделе био-
химии и молекулярнои�  биологии ВИР, база данных мар-
керных компонентов зеина постоянно пополняется. Ин-
формация, заключенная в этои�  базе, в дальнеи� шем ис-
пользуется для проведения сравнительного анализа ли-
нии� , сортов и гибридов кукурузы, при подборе исходных 
родительских форм (сортов, линии� , простых гибридов 
и т. д.) для достижения высокого эффекта гетерозиса, 
и для других селекционных целеи� . По маркерным компо-
нентам можно судить о родословных используемых ин-
бредных линии� , что необходимо учитывать при подборе 
генетически отдаленных пар для скрещивания. Такои�  
подход позволяет избежать скрещивания близкород-
ственных или даже сестринских линии� , при котором 
фактически нет гетерозисного эффекта, и дает возмож-
ность получить гибриды, в которых гетерозис хорошо 
проявляется. 

В процессе работы было выяснено, что некоторые 
компоненты в белковых спектрах могут быть «сцепле-
ны», то есть образуют комбинации полипептидов. Такие 

комбинации были обозначены нами следующим об-
разом – «36–39–40», «38–57», «52–67», «64–69». Отдель-
ные компоненты из комбинации�  также могут встречать-
ся самостоятельно. 

Иллюстрации (рис. 1–4) демонстрируют различия 
в уровне генетического полиморфизма сортов – от высо-
кого у ‘Reid’s Yellow Dent’ и ‘Schindelmeiser’, до низкого 
у ‘Lancaster Sure Crop’ и ‘Funk’s Crug Corn’. Сорт зубовид-
нои�  кукурузы ‘Reid’s Yellow Dent’ отличается высоким по-
лиморфизмом. Тем не менее и для него были выявлены 
маркерные компоненты, встречающиеся у большинства 
генотипов. Компоненты же в позициях 40 и 63 имеют 
100-процентную встречаемость. Высокии�  полиморфизм 
по спектрам зеина сорту обеспечивают разные сочета-
ния компонентов в позициях 64, 65 и 66. В нашеи�  базе 
электрофоретических спектров оказалось много линии� , 
которые имели близкое сходство по указанным марке-
рам с биотипами (генотипами) этого сорта (рис. 1).

Для сортов кремнистои�  кукурузы характерна наи-
большая встречаемость типов спектров с комбинациеи�  
маркерных компонентов «38–57». Так, у сорта кремни-
стои�  кукурузы ‘Schindelmeiser’ комбинация маркерных 
компонентов «38–57» встречается в спектрах с частотои�  
98%. Также в большинстве спектров этого сорта присут-
ствуют компоненты в позициях 63 и 65. Из нашеи�  базы 
данных были подобраны инбредные линии, электро-
форетические спектры которых имели сходство с этим 
сортом по указанным выше маркерам (рис. 2). Другои�  
сорт кремнистои�  кукурузы ‘Gloria Janetzis’ имеет 100% 
спектров с комбинациеи�  «38–57» (Sidorova et al., 2012).

Установлено, что маркерами сорта зубовиднои�  куку-
рузы ‘Lancaster Sure Crop’ могут служить комбинация 
компонентов «52–67» (встречаемость 100%) и отдель-
ные компоненты (позиции 63 и 64), присутствующие 
в большинстве спектров сорта. Из нашеи�  базы данных 
были подобраны линии, электрофоретические спектры 
которых имеют упомянутые выше маркеры (рис. 3). 
В спектрах линии�  кремнистои�  кукурузы комбинация 
компонентов «52–67» встречается очень редко. Эта ком-
бинация маркерных компонентов отсутствует и в спек-
трах сортов кремнистои�  кукурузы ‘Schindelmeiser’ (см. 
рис. 2) и ‘Gloria Janetzis’.

У позднеспелого сорта зубовиднои�  кукурузы ‘Funk’s 
Crug Corn’ спектры с комбинациеи�  маркерных компонен-
тов «38–57» не встречаются. Для этого сорта в качестве 

Рис. 1. Маркерные компоненты, идентичные для спектров зеина сорта ‘reid’s yellow Dent’ 
и ряда инбредных линий (цифрами показаны позиции маркерных компонентов («39–40», 63, 64 и 65); 

стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 1. Marker components identical for the zein patterns of cv. ‘reid’s yellow Dent’ and a number of inbred lines 

(the numbers show the positions of the marker components (“39–40”, 63, 64 and 65); 
standard reference (ст): inbred line “F2”)

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /
 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2023;184(2):160-175

   •   184 (2), 2023   •   

164

Сидорова В.В., Конарев А.В., Керв Ю.А.



маркеров установлены компоненты в позициях 40, 45 
и 46, присутствующие в большинстве спектров, а также 
маркерная комбинация компонентов «64–69» (встречае-
мость 96%). Линии�  с такими маркерами в нашеи�  базе 
данных оказалось немного (рис. 4).

Поскольку сорта и линии кремнистои�  и зубовиднои�  
кукурузы имеют различную генетическую основу, их 
можно использовать при создании высокоурожаи� ных ге-
терозисных гибридов. Лучшие двои� ные гибриды были 
получены скрещиванием инбредных линии� , созданных 
на основе либо выделенных из разных сортов. Родитель-
ские линии, созданные на основе разных сортов кукуру-
зы, как правило, существенно отличаются друг от друга 
по наличию маркерных компонентов в спектрах. При 
скрещивании они дают гибриды с высоким гетерозис-
ным эффектом (Sidorova et al., 2012). 

В результате многократных самоопылении�  у инбред-
ных линии�  могут снизиться устои� чивость к болезням, 
урожаи� ность и другие экономически важные биологиче-
ские показатели. Такие линии требуют своевременного 
улучшения. Для этого селекционеры скрещивают их со 
свободноопыляющимися сортами. Успех достигается при 
использовании генетически разнородного материала. 
В выборе сорта для скрещивания существенную помощь 
также могут оказать белковые (зеиновые) маркеры. В ка-

честве подтверждения этого приведем пример из прак-
тики. Селекционер В. Г. Гаркушка на Кубанскои�  опытнои�  
станции ВИР создал линию 205МВ. Для скрещивания 
были подобраны формы, отличающиеся по спектрам зеи-
на. Материнскои�  формои�  служил сорт кремнистои�  куку-
рузы ‘Schindelmeiser’, отцовскои�  – линия кремнистои�  ку-
курузы МА21. Спектр линии МА21 отличался комбинаци-
еи�  маркерных компонентов «64–69». В сорте ‘Schindel-
meiser’ спектров с комбинациеи�  компонентов «64–69» 
оказалось всего 4%. Скрещиваемые формы были очень 
разными не только фенотипически, но и по спектрам зе-
ина (рис. 5). Созданная в результате этои�  работы линия 
205МВ обладает высокои�  комбинационнои�  способно-
стью и в настоящее время с успехом используется в се-
лекции.

Известно много раи� онированных гибридов селекции 
Краснодарского научно-исследовательского института 
сельского хозяи� ства (КНИИСХ) им. П.П. Лукьяненко, в ко-
торые вошла линия зубовиднои�  кукурузы W64 с высо-
кои�  комбинационнои�  способностью. Она использовалась 
в качестве родительскои�  формы в простом межлинеи� -
ном гибриде (W64 ⨉ Сг25) и во многих других гибридах. 
Линии различаются по маркерным компонентам зеина. 
Так, в спектре материнскои�  линии W64 нет комбинации 
маркерных компонентов «38–57», но имеется интенсив-

Рис. 2. Маркерные компоненты, идентичные для спектров зеина сорта ‘Schindelmeiser’ 
и ряда инбредных линий (цифрами показаны позиции маркерных компонентов («38–57», 63 и 65); 

стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 2. Marker components identical for the zein patterns of cv. ‘Schindelmeiser’ and a number of inbred lines 

(the numbers show the positions of the marker components (“38–57”, 63 and 65); standard reference(ст): inbred line “F2”)

Рис. 3. Маркерные компоненты, идентичные для спектров сорта ‘lancaster Sure Crop’ и ряда инбредных линий 
(цифрами показаны позиции маркерных компонентов («52–67», 63 и 64); стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 3. Marker components identical for the zein patterns of cv. ‘lancaster Sure Crop’ and a number of inbred lines 

(the numbers show the positions of the marker components (“52–67”, 63 and 64); standard reference (ст): inbred line “F2”)
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ныи�  компонент в позиции 46, которого нет в отцовскои�  
линии. В то же время в спектрах отцовскои�  линии при-
сутствуют сразу две комбинации маркерных компонен-
тов «38–57» и «64–69», которые являются и маркерами 
гибридности.

На рисунке 6 представлены спектры инбредных ли-
нии�  (N6, Mc401 и др.) и их гибридов (Г), отличающихся 
высокои�  степенью гетерозиса. Цифрами (32, 37, 38, 40, 69 
и т. д.) обозначены основные маркерные компоненты ги-
бридности (происходящие от отцовскои�  линии, присут-
ствующие у гибрида и отсутствующие у материнскои�  ли-
нии). Из представленных спектров видно, что родитель-
ские линии высокогетерозисных гибридов достаточно 
сильно отличаются друг от друга по компонентному со-
ставу (по трем-четырем компонентам).

Для увеличения генетического разнообразия гено-
фонда культурных форм целесообразны отдаленные 
скрещивания с дикорастущими родичами. Успех селек-
ции кукурузы с привлечением генетического материала 
дикорастущих родичеи�  во многом зависит от знания ха-
рактера и степени их генетического разнообразия, а так-
же родства с культурными формами. Гибридизация 

культурных растении�  с дикими родичами позволяет обо-
гатить их генофонд, которыи�  сужается (обедняется) 
в ходе длительного искусственного отбора перспектив-
ных форм в процессе селекции. Для кукурузы таковым 
является теосинте (Euchlaena). Нами изучены белковые 
спектры зеина дикорастущего теосинте и его естествен-
ного гибрида с кукурузои� . Целью было определить сте-
пень участия дикорастущего родича в формировании ги-
брида. Установлено, что изученныи�  образец теосинте со-
стоит из двух генетически различных форм. Они отлича-
ются по наличию и отсутствию в спектрах зеина маркер-
ного компонента в позиции 57. Компонентныи�  состав 
электрофоретических спектров зеина естественного ги-
брида кукурузы и теосинте позволяет высказать предпо-
ложение о различнои�  избирательности скрещивания 
этих форм теосинте с кукурузои� . Преимущественно скре-
щиваются с кукурузои�  растения теосинте, у которых 
в спектрах зеина отсутствует маркерныи�  компонент 
в позиции 57 (рис. 7).

Информация о возможном участии теосинте в фор-
мировании различных сортов кукурузы подробно осве-
щалась нами ранее (Sidorova et al., 2010a; 2015).

Рис. 4. Маркерные компоненты, идентичные для спектров зеина сорта ‘funk’s Crug Corn’ 
и ряда инбредных линий (цифрами показаны позиции маркерных компонентов (40, «45–46», 63 и «64–69»); 

стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 4. Marker components identical for the zein patterns of cv. ‘funk’s Crug Corn’ and a number of inbred lines 

(the numbers show the positions of the marker components (40, “45–46”, 63 and “64–69”); 
standard reference (ст): inbred line “F2”)

Рис. 5. контроль наследования маркерных компонентов родительских форм в ходе создания инбредной 
линии 205Мв и простых позднеспелых высокогетерозисных гибридов (Г) w64 ⨉ Cr25 и A619 ⨉ V 158

fig. 5. Control over the inheritance of marker components in parental forms during the development of the 205MB 
inbred line and simple late-maturing highly heterotic hybrids (G) w64 ⨉ Cr25 and A619 ⨉ V158
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В настоящее время назрела необходимость провести 
сравнение номенклатуры зеина после разделения его 
электрофорезом в полиакриламидном геле (PAG) в кис-
лом буфере, принятои�  в ВИР, с номенклатурои�  зеина по-
сле SDS-PAGE, используемои�  зарубежными учеными. Из-
начально для этого нами был изучен ряд образцов куку-
рузы, ранее проанализированных учеными Института 
генетики и цитологии Национальнои�  академии наук Бе-
ларуси с помощью SDS-PAGE (Orlovskaya et al., 2015). Мы 
проанализировали эти же образцы в PAG в кислом буфе-
ре и сопоставили компоненты спектров, полученных 
с помощью двух методик. В дальнеи� шем мы планируем 
отдельную публикацию по этои�  работе. Полученные тео-
ретические данные по компонентному составу спектров 
были использованы при написании этои�  статьи. 

Самым распространенным классом запасного белка 
кукурузы является α-зеин, полипептиды которого име-
ют молекулярную массу (Mr) ~ 19 кДа и 22 кДа. Оценки 

размера и сложности этого класса зеина у разных иссле-
дователеи�  значительно различаются. Полипептиды α-зе-
ина содержат от 210 до 245 аминокислотных остатков. 
Все они отличаются высоким содержанием глютамина 
(25%), леи� цина (20%), аланина (15%) и пролина (11%); 
полипептиды, содержащие лизин, не обнаружены 
(Thompson, Larkins, 1994). Для α-зеина была разработана 
система классификации. Хотя принято делить его на две 
группы на основе миграции в SDS-PAGE (Coleman, Larkins, 
1999), сравнение последовательностеи�  четко показыва-
ет разделение на три подгруппы: α-зеин c Mr ~ 22 кДа 
и подгруппы α-зеина, обозначенные B и D, c Mr ~ 19 кДа. 
Белки внутри каждои�  подгруппы имеют 75–95% иден-
тичных аминокислотных остатков, тогда как сходство 
между подгруппами сохраняется только на уровне 40–
55%. Гены, кодирующие белки α-зеина кукурузы, состав-
ляют большое мультигенное семеи� ство примерно из 
75 членов. Это семеи� ство можно разделить на четыре 

Рис. 6. Наследование компонентов зеина исходных родительских линий в простых гибридах (Г) 
первого поколения: чуйский, краснодарский, Молдавский и А96 ⨉ АГ96 

(цифрами обозначены маркерные компоненты гибридности; стандарт – инбредная линия «F2»)
fig. 6. Inheritance of zein components in the original parental lines by simple hybrids (G) of the first generation: 

Chuisky, Krasnodarsky, Moldavsky, and A96 ⨉ AG96 
(the numbers indicate the marker components of hybridity; standard reference: inbred line “F2”)

Рис. 7. электрофоретические спектры зеина теосинте и его естественного гибрида с кукурузой: 
Теосинте-1 и Теосинте-2 – две генетические формы теосинте; стандарт (ст) – инбредная линия «f2»

fig. 7. zein electrophoretic patterns of teosinte and its natural hybrid with maize: Teosinte-1 and Teosinte-2, 
two genetic forms of teosinte; standard reference (ст): inbred line “f2”
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подсемеи� ства на основе нуклеотидных последователь-
ностеи�  образующих его генов и предполагаемых амино-
кислотных последовательностеи�  кодируемых белков 
(Liu, Rubenstein, 1992; Feng et al., 2009). Методом иммуно-
локализации было показано, что большая часть генов 
α-зеина либо не активны, либо их экспрессия в развива-
ющемся эндосперме находится на очень низком уровне 
(Woo et al., 2001). Кроме разницы в размерах существует 
значительная гетерогенность полипептидов α-зеина по 
заряду при IEF и двумерном электрофорезе. Весьма эф-
фективно выявляется гетерогенность α-зеина методом 
электрофореза в PAG в кислом буфере. Компонентам 
α-зеина c Mr ~ 19 кДа и 22 кДа (по результатам SDS-PAGE) 
при электрофорезе в PAG в кислом буфере в спектрах со-
ответствуют две интенсивно проявляющиеся зоны.

Мы успешно использовали гетерогенность α-зеина 
для идентификации инбредных линии�  и гибридов. 
Ниже представлены данные электрофореза в PAG в кис-
лом буфере белков разных инбредных линии� , которые 
отличались по фенотипу (кремнистые, зубовидные, 
восковидные и др.), периоду созревания (раннеспелые 
и позд неспелые) и биохимическим характеристикам 
зерна (рис. 8).

Все образцы проверяли на генетическую однород-
ность, то есть все зерна выборки имели один, свои� ствен-
ныи�  даннои�  линии тип спектра зеина (Kerv, Sidorova, 
2018). Наибольшее количество компонентов спектров, 
полученных при электрофорезе зеина в PAG в кислом бу-
фере (позиции от 45 до 52), соответствует α-зеину с Mr 
~ 22 кДа в спектрах, полученных по методике SDS-PAGE. 
У одних линии�  α-зеину с Mr ~ 22 кДа соответствует 
четыре компонента, записанных в величинах rf, у дру-
гих – только один или два (см. рис. 8). α-зеину с 19 кДа со-
ответствуют компоненты, которые могут проявляться 
в позициях от 53 до 61. У разных линии�  эта зона может 
иметь от одного до трех компонентов. Это показывает, 
что экспрессия α-зеинов может находиться на низком 
уровне. Среди компонентов α-зеина с Mr ~ 22 кДа нами 
был выявлен маркер восковиднои�  кукурузы, соответ-
ствующии�  позиции 47 по номенклатуре, принятои�  в ВИР 
(рис. 8, 9).

В селекции при создании новых линии�  восковиднои�  
кукурузы в качестве исходнои�  формы часто используют 
лучшие линии зубовиднои�  кукурузы. На рисунке 9 мы 
привели несколько примеров этого процесса. Сравни-
тельныи�  анализ спектров зеина линии зубовиднои�  куку-

Рис. 8. электрофоретические спектры зеина инбредных линий кукурузы (цифрами обозначены 
позиции компонентов, по которым выявлены различия; стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)

fig. 8. zein electrophoretic patterns of inbred maize lines (the numbers indicate the positions of components 
for which differences were found; standard reference (ст): inbred line “F2”)

Рис. 9. электрофоретические спектры зеина исходных линий зубовидной кукурузы 
и новых селекционных линий восковидной кукурузы 

(компонент в позиции 47 – маркер восковидности; стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 9. zein electrophoretic patterns of the original lines of dent maize and new breeding lines of waxy maize 

(the component in position 47 is a waxiness marker; standard reference (ст): inbred line “F2”)
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рузы СН593-9 и ее аналога после насыщающих скрещива-
нии�  с носителем гена wx (CH593-9 wx) показал снижение 
интенсивности проявления (окрашивания) большинства 
компонентов в спектре зеина новои�  линии восковиднои�  
кукурузы. Однако наиболее интересен факт появления 
в спектре новои�  линии восковиднои�  кукурузы интенсив-
ного компонента в позиции 47, которого нет в спектрах 
исходнои�  линии. Другая линия восковиднои�  кукурузы 
АД70 wx создана на основе линии зубовиднои�  кукурузы 
W70. Спектр новои�  линии отличается от исходнои�  линии 
низкои�  интенсивностью большинства компонентов 
и даже потереи�  некоторых из них. Новая линия АД70 wx 
отличается присутствием в спектре интенсивного компо-
нента в позиции 47, отсутствующего в спектре исходнои�  
линии зубовиднои�  кукурузы. Таким образом, компонент 
в позиции 47 может служить белковым маркером для ли-
нии�  восковиднои�  кукурузы. Примеры проявления марке-
ра восковидности в спектрах новых восковидных линии�  
представлены нами в отдельных публикациях (Matveeva 
et al., 2015; Sidorova et al., 2018).

Вторым по величине классом зеина является γ-зеин. 
Уровень экспрессии генов γ-зеина гораздо выше, чем ге-
нов α-зеина, несмотря на то что последние кодируются 
большим числом генов (Kodrzycki et al., 1989). Это компо-
ненты γ-зеина с Mr ~ 16 и 27 кДа, которые при фракцио-
нировании методом SDS-PAGE соответствуют однои�  или 
двум зонам в спектрах, полученных при электрофорезе 
зеина в PAG в кислом буфере. Они богаты цистеином 
и растворяются только в присутствии редуцирующего 
агента, поэтому при изучении вторичнои�  структуры их 
молекул существуют определенные сложности. Размер 
белка γ-зеина с Mr ~ 27 кДа составляет примерно 180 ами-
нокислотных остатков. Он характеризуется высоким со-
держанием цистеина (7%) и исключительно высоким – 
пролина (25%). В отличие от α-зеина, в γ-зеине присут-
ствуют лизин и триптофан (Wang, Esen, 1986). При элек-
трофорезе в кислом буфере γ-зеину соответствуют ком-
по ненты с самои�  низкои�  подвижностью, за исключением 
компонента с Mr ~ 16 кДа.

Полипептиды зеина с Mr ~ 16 кДа (γ-зеин) и 15 кДа, 
относящиеся к классу β-зеина, по распространенности 
являются следующими после α-зеина белками. β-зеин 
с Mr ~ 15 кДа состоит из 160 аминокислотных остатков, 

содержит меньше глютамина (16%), леи� цина (10%) 
и пролина (9%), чем α-зеин, но в нем значительно больше 
серосодержащих аминокислот метионина (7%) и цистеи-
на (4%).

Полипептиды с Mr ~ 15 кДа (β-зеин) и 16 кДа (γ-зеин) 
имеют относительно низкую молекулярную массу. По 
всеи�  вероятности, γ-зеины с Mr ~ 27 кДа и 50 кДа возник-
ли независимо из дублированных копии�  предкового гена 
в результате вставки участков тандемных пептидных по-
второв. Пространственная экспрессия β-зеина с Mr 
~ 15 кДа была очень похожа на экспрессию γ-зеина с Mr 
~ 27 кДа во время развития эндосперма (Lending, Larkins, 
1989; Coleman, Larkins, 1999; Woo et al., 2001).

Следует отметить, что среди полипептидов γ-зеина 
нами были выявлены маркеры раннеспелости – γ-зеины 
с Mr ~ 27 кДа и 16 кДа, которые соответствуют комбина-
ции компонентов «38–57». Известно, что признак ранне-
спелости наиболее часто встречается среди образцов 
кремнистои�  кукурузы и реже – среди образцов зубовид-
нои�  кукурузы. Перед нами стояла задача выявить в элек-
трофоретических спектрах зеина маркерные компонен-
ты признака раннеспелости, то есть компоненты, харак-
терные для ультрараннеспелых и раннеспелых образцов 
кукурузы и отсутствующие в спектрах зеина позднеспе-
лых линии�  и сортов кукурузы. Для проведения даннои�  
работы мы подобрали контрастные по периоду вегета-
ции самоопыленные линии и сорта – раннеспелые образ-
цы групп спелости ФАО 100-299 и 42–55 днеи�  до цвете-
ния початка и позднеспелые группы спелости ФАО 700-
800 и 70–80 и более днеи�  до цветения початка. В каче-
стве стандарта взяли раннеспелую самоопыленную 
линию «F2» кремнистои�  кукурузы. Установлено, что 
в спектрах зеина большинства изученных ультраранне-
спелых и раннеспелых линии�  и сортов кукурузы присут-
ствует маркерная комбинация компонентов «38–57». 
На рисунке 10 представлены лишь некоторые из них. 
Для сравнения изучили позднеспелые линии зубовид-
нои�  кукурузы. Маркерная комбинация компонентов «38–
57», характерная для спектров раннеспелых линии�  крем-
нистои� , полузубовиднои�  и зубовиднои�  кукурузы, в спек-
трах позднеспелых образцов не выявлена (см. рис. 10). 
Нет ее и в спектрах позднеспелого сорта ‘Funk’s Crug 
Corn’ (см. рис. 4). Эффективность и надежность выявлен-

Рис. 10. электрофоретические спектры зеина раннеспелых и позднеспелых линий кукурузы 
(комбинация компонентов «38–57» – маркер раннеспелости; стандарт (st) – инбредная линия «F2»)

fig. 10. zein electrophoretic patterns of early- and late-maturing maize lines 
(the combination of components “38–57” is a marker of earliness; standard reference (st): inbred line “F2”)
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ных маркеров признака раннеспелости продемонстриро-
вана на раннеспелых и позднеспелых образцах кукурузы 
(линиях, гибридах, сортах) из коллекции ВИР, а также на 
линиях и гибридах, предоставленных ведущими селек-
ционерами нашеи�  страны. Информация об этих маркерах 
более подробно отражена в наших отдельных публика-
циях (Sidorova et al., 2004, 2012).

Наименее распространенным, но четко различимым 
является γ-зеин с Mr ~ 50 кДа. Относительная подвиж-
ность этого белка заметно отличается от его расчетнои�  
Mr ~ 33 кДа (Woo et al. 2001). Полипептид с Mr ~ 50 кДа 
(γ-зеин) выявлен нами в линиях и сортах лопающеи� ся 
кукурузы, зерновки которои�  характеризуются большим 
удельным весом стекловидного эндосперма. По номен-
клатуре зеина после электрофореза в PAG в кислом буфе-
ре, принятои�  в ВИР, γ-зеину с Mr ~ 50 кДа соответствует 
компонент в позиции 32, имеющии�  самую низкую по-
движность. В результате анализа спектров зеина большо-
го числа линии�  и местных сортов лопающеи� ся кукурузы 
из коллекции ВИР было выяснено, что отличительным 
маркером для изученных образцов служит присутствие 
в их электрофоретических спектрах компонента в пози-
ции 32. Этот компонент одновременно является одним 
из маркеров гибридности при скрещивании линии�  зубо-
виднои�  кукурузы и новых линии�  лопающеи� ся (если они 
используются в качестве отцовскои�  формы), дающих ге-
терозисныи�  эффект (рис. 11). Из новых линии�  лопаю-
щеи� ся кукурузы выделилась линия АГ69, которая имела 
высокую комбинационную способность и высокие тех-
нологические и вкусовые качества зерна. Так как эта ли-
ния является хорошим опылителем, она участвовала 
в получении многих гибридов в качестве отцовскои�  фор-
мы. Чем интенсивнее в спектрах гибридов проявлялся 
компонент в позиции 32, тем более высокие технологи-
ческие свои� ства (взрываемость) имели эти образцы. Так, 
гибриды, в спектрах зеина которых отсутствовал компо-
нент в позиции 32, теряли свои технологические каче-
ства (зерно не взрывалось). Новая линия лопающеи� ся ку-
курузы АГ96 создана на основе зубовиднои�  линии А96. 
Для электрофоретического спектра этои�  линии харак-
терно наличие интенсивных компонентов в позициях 32 
и 37 и комбинации компонентов «38–57». Компоненты 
в позициях 32 и 66 вошли в генотип новои�  линии от ло-
пающеи� ся кукурузы, участвовавшеи�  в создании линии 

АГ96. Основные компоненты, характерные для новои�  ли-
нии АГ96, обнаружены также в белозерных местных сор-
тах лопающеи� ся кукурузы к-683 (см. рис. 11) и к-241. Вы-
сокогетерозисныи�  гибрид, полученныи�  скрещиванием 
линии зубовиднои�  кукурузы А96 с линиеи�  лопающеи� ся 
кукурузы АГ96, был изучен методом электрофореза. Ли-
нии А96 и АГ96 различаются по семи компонентам. Мар-
керами гибридности в даннои�  комбинации являются 
только два компонента в позициях 32 и 66, присутствую-
щие в спектрах отцовскои�  линии (АГ96) и отсутствую-
щие в материнскои�  линии (А96). Однако у материнскои�  
линии есть несколько компонентов, отсутствующих у от-
цовскои�  линии. Это увеличивает разницу родительских 
линии� . Как правило, чем сильнее отличие между мате-
ринскими и отцовскими линиями по спектрам зеина, тем 
выше эффект гетерозиса у гибридов. Все гибриды, полу-
ченные с участием линии лопающеи� ся кукурузы АГ96, 
являются высокогетерозисными. Более подробно харак-
теристика местных сортов и новых линии�  лопающеи� ся 
кукурузы по спектрам зеина представлена в нашеи�  
отдельнои�  публикации (Sidorova et al., 2010b).

Белок δ-зеин имеет небольшои�  размер и состоит из 
130 аминокислот. Богатые серосодержащими аминокис-
лотными остатками полипептиды δ-зеина кодируются 
только двумя генами (Xu, Messing, 2009). δ-зеин характе-
ризуется высоким содержанием метионина (23%). δ-зе-
ин с Mr ~ 18 кДа отличается от δ-зеина с Mr ~ 10 кДа не 
только молекулярнои�  массои� , но и наличием часто по-
вторяющеи� ся богатои�  метионином вставки из 53 амино-
кислот в центральнои�  части молекулы. В остальном ами-
нокислотные последовательности очень похожи друг на 
друга (Woo et al. 2001). Компонент δ-зеина с Mr ~ 18 кДа 
в спектрах часто бывает скрыт компонентами близкои�  
подвижности α-зеина с Mr ~ 19 кДа. Как правило, для 
δ-зеина характерно высокое содержание метионина, для 
γ-зеина – цистеина, тогда как β-зеин богат как цистеи-
ном, так и метионином. Из литературных источников из-
вестно, что высокии�  уровень экспрессии δ-зеина с Mr 
~ 10 кДа повышает содержание метионина, но анализ 
белка инбредных линии�  B73 и Mo17 с помощью SDS-PAGE 
показывает, что повышение уровня метионина происхо-
дит за счет цистеина, присутствующего в β- и γ-зеине. 
В результате происходит снижение интенсивности про-
явления компонентов β- и γ-зеина (Wu et al., 2012). Ана-

Рис. 11. электрофоретические спектры зеина исходных линий зубовидной кукурузы и новых селекционных 
линий, а также сортов лопающейся кукурузы (компонент в позиции 32 – маркер лопающеи� ся кукурузы; 

стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)
fig. 11. zein electrophoretic patterns of the original dent corn lines and new breeding lines, and popcorn cultivars 

(the component in position 32 is a popcorn marker; standard reference (ст): inbred line “F2”)
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логичные данные получены нами для тех же инбредных 
линии�  при электрофорезе в PAG в кислом буфере 
(рис. 12). Согласно номенклатуре зеина после электро-
фореза в PAG в кислом буфере, принятои�  в ВИР, позиция 
полипептида δ-зеина с Mr ~ 10 кДа совпадает с компо-
нентами быстрои�  подвижности (позиции 85 и 86 в спект-
рах). В спектрах инбреднои�  линии В73 δ-зеин с Mr 
~ 10 кДа (позиция 86) проявляется интенсивно, γ-зеин 
с Mr ~ 27 кДа представлен одним слабым компонентом, 
а γ-зеин с Mr ~ 16 кДа отсутствует (нет компонента в по-
зиции 63). Напротив, у линии Мо17 δ-зеин 10 кДа очень 
слабои�  интенсивности (позиция 86), при этом γ-зеин 
с Mr ~ 27 кДа (позиции 39 и 40) и γ-зеин с Mr ~ 16 кДа (по-
зиция 63) хорошо проявляются. То же самое можно на-
блюдать в спектрах для компонентов β-зеина с Mr 
~ 15 кДа. У линии В73 его нет, а у линии Мо17 β-зеин с Mr 
~ 15 кДа (позиция 66) хорошо проявляется. Таким об-
разом, эти компоненты спектра зеина, полученные элек-
трофорезом в PAG в кислом буфере, очевидно соответ-
ствуют компонентам β- и δ-зеинов, согласно номенкла-
туре, разработаннои�  для SDS-PAGE.

У разных инбредных линии�  кукурузы полипептиды 
δ-зеина после SDS-PAGE оказались сходными по подвиж-
ности, однако имели разную интенсивность окрашива-
ния, что указывало на варьирование в содержании ме-
тионина, вплоть до его отсутствия у некоторых линии�  
(Wu et al., 2012; Wu, Messing, 2014). Изменение уровнеи�  
метионина среди инбредных линии�  не дает видимого 
фенотипа. Однако содержание метионина может дости-
гать достаточного уровня в некоторых сортах кукурузы, 
что исключает необходимость его добавок в корма жи-
вотных (Messing, Fisher, 1991). Причина этого заключает-
ся в том, что минорные компоненты зеина β, γ и δ имеют 
высокую долю богатых серои�  аминокислот и их уровни 
могут варьировать среди сортов кукурузы. По нашим 
экспериментальным данным, высокии�  уровень метио-
нина могут иметь сорта ‘Schindelmeiser’ (см. рис. 2) и ‘Glo-
ria Janetzis’, в спектрах которых есть довольно интенсив-
ные компоненты в позициях 85 и 86, соответствующие 
δ-зеину с Mr ~ 10 кДа. Недавние исследования показали, 

что отбор образцов с высоким содержанием метионина 
из популяции�  кукурузы, по-видимому, приводит к низко-
му уровню накопления богатого цистеином γ-зеина с Mr 
~ 27 кДа (Newell et al., 2014). Эти результаты позволили 
авторам предположить, что увеличение запаса метиони-
на требует увеличенного поступления восстановленных 
форм серы от цистеина к метионину, тем самым умень-
шая накопление γ-зеина с Mr ~ 27 кДа.

Следуя данным по накоплению δ-зеина с Mr ~ 10 кДа, 
полученным из литературных источников, мы подобра-
ли инбредные линии, электрофоретические спектры ко-
торых контрастно отличались по интенсивности прояв-
ления компонентов в позициях 85 и 86, соответствую-
щих полипептидам, богатым метионином (рис. 13).

На рисунке 13 показана разная интенсивность прояв-
ления δ-зеина с Mr ~ 10 кДа (соответствует компонентам 
в позициях 85 и 86). Аналогичные результаты были по-
лучены при использовании значительнои�  подборки ин-
бредных линии� . В левои�  части рисунка представлены 
спектры линии� , в которых интенсивно проявляется δ-зе-
ин с Mr ~ 10 кДа, в правои�  – спектры линии� , в которых он 

очень слабыи�  или отсутствует. В спектрах линии�  с интен-
сивным проявлением компонентов в позициях 85 и 86 
(δ-зеин с Mr ~ 10 кДа) очень слабо проявляется и даже от-
сутствует компонент в позиции 38 (γ-зеин с Mr ~ 27 кДа). 
И наоборот, в спектрах линии�  со слабым проявлением 
или отсутствием компонентов в позициях 85 и 86 (δ-зеин 
с Mr ~ 10 кДа) компоненты в позициях 37 и 38 (γ-зеин 
с Mr ~ 27 кДа) проявляются интенсивно. Это еще раз по-
казывает, что электрофорез зеина в PAG в кислом буфере 
имеет большие возможности для изучения ценных се-
лекционных свои� ств кукурузы.

В результате сопоставления номенклатуры зеина по-
сле разделения его электрофорезом в PAG в кислом буфе-
ре с номенклатурои�  зеина после электрофореза в SDS-
PAGE было показано, что выявленные нами маркеры 
раннеспелости, высокого качества белка, высоких техно-
логических качеств лопающеи� ся кукурузы и других цен-
ных признаков совпадают со значимыми белковыми 
маркерами этих признаков в номенклатуре SDS-PAGE.

Рис. 12. Демонстрация накопления метионина и цистеина в зерне по интенсивности проявления 
(окрашивания) компонентов электрофоретических спектров зеина инбредных линий B73 и Mo17 

(цифрами обозначены позиции компонентов в спектрах зеина после электрофореза в PAG в кислом буфере; 
стандарт (ст) – инбредная линия «F2»)

fig. 12. Demonstration of methionine and cysteine accumulation in grain by the intensity of manifestation (staining) 
of zein electrophoretic pattern components in inbred lines B73 and Mo17 (the numbers indicate the positions 

of the components in zein patterns after electrophoresis in PAG in an acidic buffer; standard reference (ст): inbred line “F2”)
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Заключение

Приведенные в статье результаты наглядно де-
монстрируют возможности белковых (зеиновых) мар-
керов в повышении эффективности гибриднои�  (гетеро-
зиснои� ) селекции. Нами выявлены зеиновые маркеры 
взрываемости зерен кукурузы, маркеры раннеспело-
сти, восковидности, а также маркеры, указывающие на 
высокое содержание метионина. Эффективность мар-
керов продемонстрирована на большом материале из 
коллекции ВИР, а также на селекционном материале, 
которыи�  был предоставлен нам ведущими селекционе-
рами страны.

Кроме того, в рамках нашеи�  работы было проведено 
сравнение номенклатуры зеина после разделения его 
электрофорезом в PAG в кислом буфере, принятои�  в ВИР, 
с номенклатурои�  зеина после SDS-PAGE, принятои�  зару-
бежными учеными. Полипептидам α-зеинов с Mr ~ 22 
и 19 кДа, обычно наиболее распространенным в геноти-
пах, в спектрах после электрофореза в PAG в кислом бу-
фере соответствуют две наиболее интенсивно прояв-
ляющиеся зоны компонентов в позициях с 45 по 52 (Mr 
~ 22 кДа) и с 53 по 61 (Mr ~ 19 кДа). В зоне компонентов 
α-зеина с Mr ~ 22 кДа нами был выявлен маркер воско-
видности, соответствующии�  компоненту 47. Полипепти-
дам γ-зеинов с Mr ~ 27 кДа и 16 кДа соответствует комби-
нация компонентов «38–57», в которои�  нами определе-
ны белковые маркеры раннеспелости. Компоненты в по-
зициях 57 и 63, в силу структурных особенностеи�  этих 
белков, имеют более быструю подвижность в геле и ско-
рее всего соответствуют γ-зеину с Mr ~ 16 кДа. γ-зеину 
с Mr ~ 50 кДа соответствует компонент в позиции 32, ко-
торыи�  при электрофорезе в PAG в кислом буфере опреде-
лен как маркер лопающеи� ся кукурузы. И наконец, δ-зеи-
ну с Mr ~ 10 кДа соответствуют компоненты в позициях 
85 и 86, интенсивность проявления которых в спектрах 
связана с увеличением или уменьшением содержания 
метионина.

Многолетние исследования, проведенные в лаборато-
рии биохимии и молекулярнои�  биологии ВИР, показали, 
что сфера применения метода зеиновых маркеров очень 
широка. Зеиновые маркеры являются эффективными 
научными инструментами для идентификации и изуче-
ния поступающих в коллекцию ВИР новых образцов куку-
рузы; улучшения существующих инбредных линии� ; все-

стороннего семенного контроля (однородность, фор-
мирование желаемого генотипического состава, включе-
ние в селекционныи�  материал хозяи� ственно ценных 
признаков и подбор родительских форм для получения 
высокого эффекта гетерозиса); наконец, для маркерного 
сопровождения всех этапов селекционного процесса.
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Fig. 13. Demonstration of methionine and cysteine accumulation in grain by the intensity of manifestation (staining) 
of zein electrophoretic pattern components in inbred maize lines (the numbers indicate the positions of the components 

in zein patterns after electrophoresis in PAG in an acidic buffer; standard reference (ст): inbred line “F2”)
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