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Оригинальное исследование

Анализ экспрессии гена Q, контролирующего  
ряд важных признаков пшениц, включенных  
в процесс доместикации и селекции
К.А. Головнина1, А.Г. Блинов2, 3, В.И. Майоров4, Н. Ватанабе5, Н.П. Гончаров2 

Аннотация: Анализ экспрессии гена Q, контролирующего основные признаки, по которым человек вел отбор у пшениц (род 
Triticum L.) в процессе доместикации и селекции, показал, что формирование морфологии колоса возделываемых видов пше-
ниц действительно зависит от уровня экспрессии этого гена. На основании результатов работы установлено, что кроме нару-
шения в позиции 329 Q белка на его функцию и морфологию колоса пшениц также оказывают влияние другие факторы и гены.
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Expression analysis of Q gene, controlling  
of the important domestication and breeding wheat traits
K.A. Golovnina1, A.G. Blinov2, 3, V.I. Mayorov4, N. Watanabe5, N.P. Goncharov2 

Abstract: Analysis of the expression of the Q gene (spelt factor), controlling the main agronomic traits by which a human had selected 
wheat (Triticum L.) during domestication and breeding, showed that the formation of the ear morphology of cultivated wheat species 
really depends on the level of expression of this gene. Based on the results of these investigation, it was found that in addition to a 
violation in the 329 Q position of the protein, its function and morphology of the wheat ear are also influenced by other factors and 
genes.
Key words: wheat; domestication; fragility.
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Поиск и всестороннее изучение генов, «включенных» в нео-
литическую революцию, становится все более популярной 
темой исследований (Doebley et al., 2006; Lev-Yadun et al., 
2006; Abbo, Gopher, 2017; и др.). Ген Q является одним из 
генов пшениц (род Triticum L.), которые контролируют ос-
новные признаки, включенные в доместикацию, а именно 
«пленчатость-голозерность» и «ломкоколосость» (Tanno, 
Willcox, 2006; Гончаров и др., 2007a). Контроль этих призна-
ков обусловливает важную роль гена Q в широком распро-
странении голозерных видов пшениц – твердой пшеницы 
(Triticum durum Desf.) и мягкой пшеницы (T. aestivum L.) в куль-
туре по сравнению с редко возделываемыми в настоящее 
время пленчатыми видами, такими как спельта (T. spelta L.),  
полба (T. dicoccum (Shrank) Schübl. (syn. T. turgidum ssp. dicoc-
cum (Shrank ex Schübl.) Thell.)), T. tibetanum и T. yunnanense 
(Stallknecht et al., 1996; Ионов и др., 2013; Кобылянский и др., 
2013; van Slageren, Payne, 2013; Фу Хао, Гончаров, 2019). Од-
нако в последнее время их все чаще используют для полу-
чения продуктов функционального питания (Arzani, Ashraf, 
2017). Более того, селекционеры создают голозерные ана-
логи пленчатых видов (Патент…, 2007), запутывая (Смекало-
ва, Кобылянский, 2019) и так непростую таксономию плен-
чатых пшениц (van Slageren, Payne, 2013).

Недавно была установлена последовательность гена Q и 
показана его гомология гену транскрипционного фактора 
APETALA2 (AP2) Arabidopsis thaliana (L.) Heynh (Simons et al., 
2006). Ген локализован в длинном плече хромосом 5-й го-
меологической группы пшениц. Основная функциональная 
роль осталась только у одной копии гена Q на хромосоме 5A 
(Simons et al., 2006; Zhang et al., 2011). Функциональное зна-
чение гомологичных локусов на хромосомах 5B и 5D не вы-
яснено. В результате мутационных событий, произошедших 
в генах геномов В и D, оба транскрипта с В генома и один с 
D генома оказались нарушенными (Zhang et al., 2011). Од-
нако гомологи гена Q у доноров B и D геномов полиплоид-
ных пшениц – диких диплоидных видов эгилопcов – Aegilops 
speltoides Tausch и Ae.tauschii Coss. (син. Ae. squarrosa L.) про-
дуцируют белок без каких-либо нарушений или поврежде-
ний (Ning et al., 2009; Zhang et al., 2011).

Сравнительный анализ последовательностей этого гена 
у представителей рода Triticum с генотипами qq (голозер-
ность) и QQ (пленчатость)1 позволил выявить точечную му-
тацию в белок-кодирующей области (Val329Ile), которая, ве-
роятно, и повлияла на появление признака «голозерность» 
и формирование ломкого колоса (Simons et al., 2006). 

Для выяснения функции гена Q у представителей рода, 
имеющих различную морфологию колоса и наличие/отсут-
ствие мутации Val329Ile, в данной работе был проведен ана-
лиз экспрессии гена Q у 10 образцов различных видов пше-
ниц трех уровней плоидности (см. таблицу). Эксперименты 
проводили в режиме реального времени (real-time PCR) по 
технологии SYBR Green на аппарате Applied Biosystems 7300 
Real-Time PCR System. Необходимые пары праймеров были 
выбраны в программах Primer Premier и Primer 3. Затем про-
веден градиентный ПЦР для определения оптимальной 

1 Данные о доминантности-рецессивности приведены в соответствии с дан-

ными генетического анализа (Гончаров, 2012).

температуры отжига праймеров. Для сравнения графиков, 
полученных при проведении ПЦР в режиме реального вре-
мени, был использован пороговый метод (Сt threshold cycle). 
Выделение РНК проводили по протоколу SV Total RNA Isola-
tion System (Promega).

Исследование экспрессии на разных стадиях развития 
растений показало наличие взаимосвязи количества син-
тезируемого продукта гена Q с морфологией колоса у двух 
пар родственных видов: 1) пленчатая T. dicoccoides (Körn. ex 
Aschers. et Graebn.) Schweinf. и голозерная T.  aestivum L. и 
2) пленчатая T. monococcum L. и голозерная T. sinskajae A. Fi-
lat. et Kurk. Экспрессия гена Q у голозерных пшениц выше, 
чем у пленчатых (см. рисунок).

У проростков в фазе третьих листьев ген Q экспресси-
ровался активнее у образцов диплоидных видов эгилоп-
сов (Ae. speltoides, Ae.  squarrosa), его высокая активность 
сохранялась также и у взрослых растений этих видов (см. 
рисунок). На основе анализа последовательностей гена Q 
и результатах гибридологического анализа было сделано 
заключение, что форма колоса у эгилопсов и диких дипло-
идных пшениц не зависит от уровня экспрессии гена Q. Все 
они имеют пленчатый колос и высокую активность гена Q по 
сравнению с тетраплоидной пшеницей T. dicoccoides. Взаи-
мосвязь морфологии колоса с количеством продукта гена Q 
прослеживается на примере образцов культурной однозер-
нянки T. monococcum и ее голозерного мутанта T.  sinskajae  
(T. sinskajae – единственный голозерный представитель 
диплоидных видов (Гончаров и др., 2007б)). Показано, что 
основные видоспецифические изменения у этого вида про-
изошли в длинном плече хромосомы 5A, где локализован и 
ген Q (Гончаров и др., 2007б). Экспрессия этого гена у дан-
ного вида заметно выше, что подтверждает предыдущие 
данные об увеличении экспрессии гена у голозерных, бо-
лее компактных форм (Simons et al., 2006). Хотя в настоящее 
время установлено, что компактность колоса не зависит, как 
считали ранее, от дозы гена Q, а связана с расположенным 
на близком расстоянии с ним геном Sp1 (Kosuge et al., 2012). 
Более того, оба вида содержат Ile в позиции 329 гена Q. Это 
означает, что мутация в кодирующей области в данном слу-
чае не имеет функционального значения.

Изогенные линии 16H1534 (i: CS*7/ T. spelta) и 16H1598  
(i: CS*7/T. dicoccoides) мягкой пшеницы сорта Chinese Spring 
(CS), полученные H. Tsujimoto (2001), c генами Q и Qb от T. di-
coccoides и T. spelta содержат Q белок c Val в позиции 329 и 
спельтоидный, пленчатый фенотип колоса, как и родитель-
ские пленчатые формы, от которых получен аллель гена Q. 
Однако на первых этапах развития растения экспрессия 
гена Q у этих линий заметно снижена по сравнению с ро-
дительскими формами. При переходе к колошению экс-
прессия возрастает у изогенной линии CS*7/ T. spelta и 
образца KU 3377 T.  spelta из Ирана, тогда как у изогенной 
линии CS*7/ T. dicoccoides и образца PI467005 пленчатого 
вида T. dicoccoides она, напротив, падает (см. риcунок). По-
лученные данные говорят о разной регуляции гена Q и его 
роли в морфогенезе колоса. Гибридологический анализ по-
казывает, что гены, ответственные за проявление призна-
ков «спельтоидность» и «пленчатость» у изогенных линий 
с генами Q от T. dicoccoides и T. spelta не аллельны (Sood et 
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Морфология колоса и вариабельная позиция 2094 в последовательности гена Q у видов пшениц и эгилопсов

Вид, образец

Признаки, определяющие морфологию колоса Полиморфная 
aминокислота 

Пленчатость Ломко колосость Спельто идность
329 Val/Ile 
Экзон 8

2094 п.н.

Ae46566 Ae. speltoides + – + C

к-865 Ae. tauschii + + +1 C

к-48993 T. sinskajae [?]2 – – – G

к-18105 T. monococcum [?]2 + – + G

IG44829 T. urartu [?]2 + + + G

PI467005 T. dicoccoides [Qb]2 + + + G

16H1598 i: CS*7/ T. dicoccoides [Qb]2 + + + G

T. aestivum сорт Chinese Spring [q]2 – – – A

KU3377 T. spelta [Q]2 + + + G

16H1534 i: CS*7/ T. spelta [Q]2 + + + G
1 Спельтоидность обусловлена геном Tg (Sood et al., 2009; Гончаров, 2012).
2 В квадратных скобках обозначение аллелей гена Q на основании результатов генетического анализа согласно (Sormacheva et al., 2015).
[?] – аллельное состояние гена Q не определено (см.: Гончаров и др., 2007б; Vavilova et al., 2020).
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Уровень экспресии гена Q у пшениц и эгилопсов в фазе третьих листьев и фазе колошения.
1 – Ae. speltoides, 2 – Ae. tauschii, 3 – T. sinskajae, 4 – T. monococcum, 5 – T. urartu, 6 – T. dicoccoides, 7 – i: CS*7/ T. dicoccoides,  
8 – T. aestivum (CS), 9 – T. spelta, 10 – i: CS*7/ T. spelta 
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al., 2009), однако в последовательности белка Q у них при-
сутствует Val в позиции 329. Показано, что именно замена 
аминокислоты в этой позиции приводит к появлению не-
спельтоидного колоса T. aestivum и увеличению экспрессии 
гена Q (Simons et al., 2006).

Ранее экспрессия гена Q была исследована только у за-
мещенной линии T.  aestivum/5A T. dicoccoides и мутантных 
форм мягкой пшеницы (Simons et al., 2006; Zhang et al., 
2011). В результате проведенного нами анализа обнаруже-
но, что действительно его экспрессия у мягкой пшеницы с 
голозерным, неспельтоидным типом колоса увеличена по 
сравнению с изогенной линией CS*7/ T. dicoccoides, харак-
теризуемой пленчатостью и спельтоидным колосом (см. 
рисунок). Однако у мягкой пшеницы экспрессия гена Q не 

превышает уровень экспрессии этого же гена у пленчатого 
вида T. spelta. Поэтому можно сделать вывод о том, что кон-
троль гена Q у двух спельтоидных видов: тетраплоидного 
T.  dicoccoides и гексаплоидного T. spelta – осуществляется 
по-разному. Происхождение голозерной мягкой пшеницы 
от пленчатой T.  dicoccoides cо спельтоидным колосом, так 
же как и голозерной T. sinskajae от пленчатой T.  monococ-
cum, вполне вероятно связано с наблюдаемым нарушением 
экспрессии гена Q. В результате синтез большего количе-
ства продукта, кодируемого геном Q, привел к изменениям 
морфологии колоса. В то время как эволюция его функции у 
T. spelta шла независимо.

На основе полученных результатов мы не можем под-
твердить вывод о том, что именно описанная мутация в по-
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зиции 329 у мягкой пшеницы приводит к смене фенотипа и 
связана с регуляцией экспрессии и количеством продукта 
(Simons et al., 2006). Более подробные исследования локу-
са Q в геномах A, В и D подтверждают, что на экспрессию и 
функцию гена Q влияет не только мутация Val329Ile в А гено-
ме, но также и комбинация мутаций и аллелей в локусах В и 
D геномов (Zhang et al., 2011).

Следует отметить, что замена в позиции 329 у полипло-
идных пшениц приводит к смене фенотипа, в то время как у 
диплоидных видов пшениц – не приводит.
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