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Аннотация. Длинные некодирующие РНК (днРНК) играют важную роль в регуляции экспрессии генов, 
включая взаимодействия с микроРНК (миРНК), выполняя функцию молекулярных «губок». Для предсказания 
таких взаимодействий, как правило, применяются методы биоинформатики. Для уточнения предсказаний 
компьютерных программ можно использовать дополнительные данные на основе коэкспрессии миРНК и 
днРНК. В настоящей работе исследуются потенциальные взаимодействия между днРНК и миРНК у мутантной 
линии кукурузы fuzzy tassel (fzt), характеризующейся сниженной экспрессией некоторых миРНК вследствие 
мутации в гене Dicer-like1 (DCL1) в тканях побега и соцветия. Проведена сборка транскриптомов на основе 
данных RNA-seq побега и соцветия кукурузы контрольной и мутантной линий. Данные были взяты из 
архива SRA NCBI. Для побега было идентифицировано десять днРНК, достоверно изменяющих свой уровень  
экспрессии между контрольной и мутантной группами, девять из них повышают экспрессию у мутантных рас
тений. Для соцветия идентифицировано 34 дифференциально экспрессирующихся днРНК (20 с повышенным 
уровнем экспрессии у мутантных линий). Для днРНК с повышенным уровнем собственной экспрессии и миРНК 
с пониженным уровнем экспрессии в мутантных линиях были предсказаны потенциальные взаимодействия 
с помощью алгоритма машинного обучения PmliPred. С использованием программы IntaRNA подтверждена 
возможность комплементарного связывания для выявленных пар миРНК–днРНК, что позволило построить 
конкурирующие эндогенные РНК-сети. Анализ структуры этих сетей показал, что отдельные днРНК способны 
связывать несколько миРНК одновременно, подтверждая их регуляторную функцию в качестве «губок» 
для миРНК. Полученные результаты углубляют понимание посттранскрипционной регуляции у кукурузы и 
открывают перспективы для селекционных разработок, направленных на повышение стрессоустойчивости и 
продуктивности растений.
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Abstract. Long non-coding RNAs (lncRNAs) play an important role in the regulation of gene expression, including 
interactions with microRNAs (miRNAs), acting as molecular “sponges”. Bioinformatics methods are generally used 
to predict such interactions. To refine computational predictions, additional evidence based on the co-expression 
of miRNAs and lncRNAs can be incorporated. In the present study, we investigated potential interactions between 
lncRNAs and miRNAs in the maize mutant line fuzzy tassel (fzt), which is characterized by reduced expression of certain 
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miRNAs due to a mutation in the Dicer-like1 (DCL1) gene in shoot and tassel tissues. Transcriptome assembly was 
performed based on RNA-seq data from maize shoot and tassel tissues of control and mutant lines, with data obtained 
from the NCBI SRA archive. In the shoot, 10 lncRNAs with significantly altered expression levels between control and 
mutant groups were identified, 9 of which were upregulated in the mutant plants. In the tassel, 34 differentially 
expressed lncRNAs were identified, with 20 showing increased expression in the mutant line. For lncRNAs with 
increased expression and miRNAs with decreased expression in the mutant line, potential interactions were predicted 
using the machine learning algorithm PmliPred. The IntaRNA program was used to confirm possible complementary 
binding for the identified miRNA–lncRNA pairs, which enabled the construction of competing endogenous RNA 
(ceRNA) networks. Structural analysis of these networks revealed that certain lncRNAs are capable of binding multiple 
miRNAs simultaneously, supporting their regulatory role as “sponges” for miRNAs. The results obtained deepen our 
understanding of post-transcriptional regulation in maize and open new perspectives for breeding strategies aimed 
at improving stress tolerance and crop productivity.
Key words: lncRNA; miRNA; gene regulation; maize; fuzzy tassel (fzt); DCL1; bioinformatics; RNA interaction; competing 
endogenous RNA (ceRNA)
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Введение
В последние годы благодаря быстрому развитию техно-
логий высокопроизводительного секвенирования нового 
поколения стало возможным выявление десятков тысяч 
транскриптов, не кодирующих белки (Sheng et al., 2023). 
Первоначально такие последовательности считались 
шумом. Однако дальнейшие исследования показали, что 
около 75 % транскриптов в клетках не несут кодирующей 
функции, но при этом активно участвуют в регуляции экс-
прессии генов (Wang L., Wang J.W., 2015). Некодирующие 
РНК (нкРНК) принято классифицировать на служебные 
и регуляторные. В свою очередь, регуляторные нкРНК 
делятся на малые и длинные в зависимости от длины мо-
лекулы (Li R. et al., 2016). На сегодняшний день биологи-
ческие функции малых нкРНК, в особенности микроРНК 
(миРНК), достаточно хорошо изучены, они способны 
ингибировать экспрессию мРНК на транскрипционном и 
посттранскрипционном уровнях. Однако функции длин-
ных некодирующих РНК (днРНК) остаются недостаточно 
изученными, особенно у растений. 

В последние годы исследователи обнаружили, что меж­
ду днРНК и миРНК существуют сложные взаимодействия, 
играющие ключевую роль во множестве биологических 
процессов. Выделяют несколько механизмов взаимодей­
ствия (Pronozin, Afonnikov, 2025). Например, днРНК мо- 
жет выступать в качестве молекулярных «губок», компле-
ментарно связываясь с миРНК, предотвращая их взаи­
модействие с мРНК мишенями. Такие взаимодействия 
участвуют в регуляции роста, развития, дифференцировки 
тканей и ответов на стресс у растений. Однако в связи с 
ограниченностью масштабных биологических экспери-
ментов существует потребность в применении биоинфор-
матических методов для выявления таких взаимодействий 
(Sheng et al., 2023).

Разработанный на сегодняшний день метод PmliPred 
позволяет обнаружить взаимодействия между днРНК и 
миРНК (Kang et al., 2020). Данный метод основан на ис-
пользовании глубокого обучения для прогнозирования 
взаимодействий между молекулами. Информация о по-
тенциальных взаимодействиях между миРНК и днРНК 
может быть полезна для моделирования регуляторных 
сетей, участвующих в экспрессии генов. Также полу­

ченные результаты могут стать основой для дальнейших 
функциональных экспериментов и иметь прикладное зна­
чение в селекционной практике. Следует отметить, что ин­
формацию о потенциальных взаимодействиях миРНК и 
днРНК можно получить на базе анализа их коэкспрессии 
(He et al., 2020). 

Настоящая работа направлена на идентификацию взаи­
модействий между днРНК и миРНК у кукурузы с приме-
нением биоинформатических подходов с учетом данных 
по коэкспрессии миРНК и днРНК. В качестве модели 
для изучения использована мутантная линия кукурузы 
fuzzy tassel ( fzt), характеризующаяся нарушенным био-
генезом  миРНК вследствие мутации в гене Dicer-like1 
(DCL1), который играет ключевую роль в процессинге 
предшественников миРНК (Thompson et al., 2014). На-
рушения в функции DCL1 ведут к снижению уровня ряда 
зрелых миРНК, что, в свою очередь, вызывает дисбаланс в 
регуляторных взаимодействиях и, следовательно, экспрес-
сии между миРНК и мРНК (Thompson et al., 2014). Мы 
предполагаем, что снижение концентрации миРНК может 
приводить к уменьшению образования пар с днРНК, яв-
ляющимися для них «губками». В этом случае скорость 
деградации днРНК-«губок» будет снижаться, а концен- 
трация их будет расти. Таким образом, мы считаем, что 
как и мРНК с повышенной экспрессией в линии кукуру-
зы fzt (Thompson et al., 2014), так и днРНК с повышенным 
уровнем концентрации в этой линии могут быть мише­
нями этих миРНК. Полученные результаты позволят 
расширить наши представления о посттранскрипционной 
регуляции у растений и могут быть использованы для раз-
работки новых селекционных стратегий, направленных 
на повышение стрессоустойчивости и продуктивности 
сельскохозяйственных культур (Zhang L. et al., 2009; 
Sun Q. et al., 2013).

Материалы и методы
Транскриптомные данные. В работе использовали 
данные RNA-seq из открытой базы данных NCBI SRA, 
GSM1277448–GSM1277461 (см. таблицу) (Thompson et 
al., 2014). Образцы делили на две группы: контрольную 
и мутантную. Мутантные линии содержали делецию в 
гене Dicer-like1 (DCL1), который играл ключевую роль в 
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процессинге предшественников миРНК. Экспрессия оце­
нивалась отдельно для тканей всего побега и соцветия как 
для длинных РНК, так и для миРНК. 

Показано (Thompson et al., 2014), что у мутантных 
линий значимо снижена экспрессия 22 миРНК в побеге 
(miR398b-5p, miR408a-b-3p, miR408b-5p, miR394a-b-5p, 
miR167c-3p*, miR156a-3p*, miR167b-3p*, miR319b,d-5p*, 
miR169i-k-5p, miR167a-d-5p, miR168b-3p*, miR168a-3p*, 
miR156d-f-g-3p*, miR398a-b-3p, miR528a-b-3p, miR156e-
3p*, miR397a-b-5p, miR159a-5p, miR2118b, miR399e,i-j-3p, 
miR160a-e,g-5p, miR398a-5p*) и 14 миРНК в соцветии 
(miR167d-3p*, miR167a-d-5p, miR172e, miR408a-b-3p, 
miR398b-5p*, miR394a-b-5p, miR167c-3p*, miR398a-b-3p, 
miR319a-d-3p, miR159a-b,f,j-k-3p, miR528a-b-5p, miR160a-
e,g-5p, miR166j-k,n-3p, miR159a-5p*). 

В качестве референсного генома использовали сбор­
ку кукурузы Zea mays версии 5 (Zm-B73-REFERENCE-
NAM-5.0), загруженную вместе с аннотацией из базы дан­
ных Ensembl Plants (Bolser et al., 2017). 

Последовательности миРНК были взяты из базы дан-
ных miRBase v. 22.1 (https://www.mirbase.org/).

Этапы биоинформатического анализа. Данная рабо-
та включала два основных блока биоинформатического 
анализа: сборку транскриптома с дальнейшим анализом 
дифференциальной экспрессии днРНК и анализ взаимо­
действий днРНК и миРНК с применением методов глубо-
кого обучения. Более детальное описание каждого этапа 
приведено ниже.

Сборка и анализ транскриптома кукурузы. Сборка 
транскриптома (рис. 1) включала: предобработку данных, 
сборку транскриптома, выявление и аннотацию днРНК, а 
также оценку экспрессии транскриптов. 

Фильтрацию прочтений производили с использованием 
программы Trimmomatic (Bolger et al., 2014) с примене-
нием следующих параметров: удаление адаптеров, удале­
ние коротких прочтений длиной менее 36 нуклеотидов, а 
также фильтрацией по качеству прочтений. После пред­
варительной обработки прочтения выравнивали на ге­
ном кукурузы с помощью программы STAR (Dobin et al., 

2013). На основе полученных результатов картирования 
осуществляли сборку транскриптома с применением про-
граммы StringTie (Pertea et al., 2015). Для оценки каче­
ства собранного транскриптома использовали программу 
BUSCO (Simão et al., 2015). Для выявления и аннотации 
днРНК применяли программу ICAnnoLncRNA (Pronozin, 
Afonnikov, 2023). Расчет уровня экспрессии для найден-
ных днРНК и других транскриптов производили с помо-
щью программы Kallisto (Bray et al., 2016).

Библиотеки RNA-seq кукурузы (Z. mays), полученные  
из тканей побега и соцветия для контрольных растений  
и мутантной линии fuzzy tassel (fzt)

Идентификатор 
SRA

Название  
библиотеки

Источник 
РНК

Тип  
растения

GSM1277448 A619_mRNA_1 Побег Контроль

GSM1277449 A619_mRNA_2

GSM1277450 A619_mRNA_4

GSM1277451 A619_mRNA_5

GSM1277452 fzt_mRNA_1 Мутант

GSM1277453 fzt_mRNA_2

GSM1277454 fzt_mRNA_4

GSM1277455 fzt_mRNA_5

GSM1277456 1Tm_Nsib Соцветие Контроль

GSM1277457 2Tm_Nsib

GSM1277458 3Tm_Nsib

GSM1277459 1Tm_fzt Мутант

GSM1277460 2Tm_fzt

GSM1277461 3Tm_fzt

NCBI Sequence 
Read

Archive
(SRA)

SRA Toolkit

Условные обозначения

Внешние данные

Данные

Методы, программы

Дифференциально 
экспрессирующиеся 

днРНК

ЅРА-данные
Фильтрованные

прочтения
Картирование

StringTie

Оценка качества 
сборки

Kallisto

Разделение сборки
на днРНК

Сборка 
транскриптома

ICAnnoLncRNA- 
identification- 

classification-and- 
annotation-of-LncRNA

BUSCO

Trimmomatic STAR

Рис. 1. Этапы биоинформатического конвейера сборки транскриптома кукурузы. 
Зеленые прямоугольники содержат описание внешних данных; синие – данных использованных библиотек и промежуточных результатов; оранжевые – 
использованных программ.
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Входные данные

Программа

Выходные данные

sequence.fasta

Training-validation dataset PmliPred

РС значение 
0.93757 

0.9847693 
0.9537285

...  ...

Т = 0.5
features.fasta

Последовательности днРНК

Последовательности миРНК

миРНК
k1, k2, MFE/L, количество 

квадратных скобок  
и соотношение CG

днРНК
kl, k2, k3, MFE/L,

количество квадратных
скобок и соотношение CG

Рис. 2. Этапы предсказания взаимодействий между днРНК и миРНК с использованием модели PmliPred. 
Синие прямоугольники содержат описание входных данных; зеленые – выходных данных; оранжевые – использованных программ. Показано пороговое 
значение доверительной вероятности T = 0.5.

Дифференциальная экспрессия днРНК у кукурузы. 
Анализ дифференциальной экспрессии днРНК выпол-
няется отдельно для тканей побега и соцветия между 
контрольными и мутантными ( fzt) линиями кукурузы. 
Статистическую обработку проводили с использованием 
пакетов DESeq2 и edgeR (Robinson et al., 2010; Love et 
al., 2014), значимыми считались различия в экспрессии 
при p- value < 0.05 с поправкой на множественное тести-
рование.

Для дифференциально экспрессирующихся днРНК 
были построены тепловые карты нормализованных значе-
ний экспрессии, позволяющие наглядно оценить паттерны 
экспрессии в разных биологических повторностях и под-
твердить стабильность обнаруженных изменений между 
контрольной и мутантной группами.

Анализ взаимодействия между миРНК и днРНК. Для 
предсказания взаимодействий между молекулами днРНК 
и миРНК применяли метод PmliPred (Kang et al., 2020), 
включающий несколько последовательных этапов (рис. 2). 
На первом этапе формировались входные данные: нуклео­
тидные последовательности миРНК и днРНК, демонстри-
рующие понижение экспрессии миРНК и повышение 
экспрессии днРНК у мутантов по сравнению с контролем. 
На вход программы также подавались количественные 
характеристики последовательностей, извлеченные с по­
мощью встроенных алгоритмов модели, и обучающая вы­
борка последовательностей, предоставленная вместе с 
программой (Kang et al., 2020). Для миРНК использовали 
следующие признаки: «частоты k-меров» (k = 1, k = 2), 
«минимальная свободная энергия, нормированная по дли- 
не (MFE/L)», «количество спаренных нуклеотидов во вто­
ричной структуре» и «отношение GC». Для днРНК до-
полнительно извлекали показатель частот k-меров (k = 3). 

Сформированные данные использованы программой 
PmliPred для оценки вероятности взаимодействия между 
парами днРНК–миРНК (выходной параметр PC, дове-

рительная вероятность). Мы считали, что пара днРНК–
миРНК взаимодействует, если PC ≥ 0.5. Итоговые данные 
представляли в виде таблицы с вероятностями, отражаю­
щими степень предсказанного взаимодействия между мо­
лекулами миРНК и днРНК.

Анализ и визуализация взаимодействий между 
миРНК и днРНК. Полученные пары днРНК–миРНК раз­
деляли на две группы на основе параметров взаимодей-
ствия: днРНК с повышенным уровнем собственной экс-
прессии в мутантной линии (тестовая группа) и днРНК с 
пониженным уровнем экспрессии (контрольная группа). 
Обе группы днРНК сравнивали со всеми миРНК с пони-
женным уровнем экспрессии (Thompson et al., 2014) (см. 
раздел «Транскриптомные данные»). В качестве  поро­
гового значения для отбора потенциальных взаимодей-
ствий в тестовой группе использовали максимальное зна­
чение параметра PC, рассчитанного программой PmliPred 
из контрольной группы. Если для пары миРНК и днРНК 
из тестовой группы параметр PC превышал любое из зна-
чений PC в контрольной группе, то считалось, что такие 
миРНК и днРНК взаимодействуют. 

Последовательности отобранных миРНК и днРНК за­
гружали в программу IntaRNA (Mann et al., 2017) для иден­
тификации и визуализации взаимодействующих пар осно-
ваний. Из всех предсказанных взаимодействий отбирали 
только те пары, у которых число неспаренных оснований 
в области взаимодействий двух молекул менее 4, а длина 
области взаимодействий превышает 16 нуклеотидов.

Такие взаимодействия между днРНК и миРНК имеют 
важное биологическое значение. ДнРНК могут функцио­
нировать как конкурентные эндогенные РНК (ceРНК), 
или как «губки», связываясь с миРНК и тем самым пре-
пятствуя их взаимодействию с мРНК-мишенями. Это 
способствует регуляции экспрессии генов, участвующих 
в росте, развитии и стрессовых ответах растений (Prono­
zin, Afonnikov, 2025).
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Результаты

Сборка транскриптома
В результате анализа транскриптомных данных Z. mays, 
охватывающих стадии побега и соцветия для контрольных 
и мутантных линий ( fzt), было получено высокое качество 
исходных данных. Средняя доля уникально выровнен­
ных прочтений при картировании с использованием STAR 
(Dobin et al., 2013) составила 84.73 %, при этом только 
3.10 % прочтений остались невыровненными. Для выров­
ненных прочтений доля несовпадений на один нуклеотид 
составила в среднем 0.76 %, что указывает на высокую 
точность секвенирования и надежность данных для даль-
нейшего анализа.

Сборка транскриптов, выполненная с использованием 
StringTie (Pertea et al., 2015), была проверена с помощью 
инструмента BUSCO (Simão et al., 2015). Во всех 14 биб­
лиотеках доля полных BUSCO-групп превышала 95 %, 
достигая максимума в 98.8 % (в библиотеке SRR1041561 
обнаружено 252 из 255 ожидаемых ортологов). Эти метри-
ки указывают на полноту и качество полученных сборок и 
подтверждают их пригодность для последующего анализа 
экспрессии и идентификации некодирующих РНК.

Дифференциальная экспрессия днРНК  
между контрольными и мутантными  
образцами Z. mays
В ткани побега было идентифицировано 10 днРНК, досто-
верно изменяющих свой уровень экспрессии между конт­
рольной и мутантной группами (табл. S1 Приложения)1. 
Из них девять днРНК отличались повышенной экспрес-
сией у мутантов, что позволяет предположить, что они 
могут служить мишенями для миРНК и участвовать в 
механизмах посттранскрипционной регуляции. Эти транс-
крипты рассматриваются в дальнейшем как кандидаты на 
мишени для миРНК.

Тепловая карта (рис.  3) демонстрирует систематиче-
ские различия по экспрессии этих днРНК в исследован-
ных транскриптомных библиотеках. Для 9 из 10 днРНК 
уровень экспрессии у мутантных растений повышен по 
сравнению с контролем. 

В соцветии количество днРНК с дифференциальной 
экспрессией оказалось существенно выше – всего 34 
(табл. S2). Среди них 20 днРНК показали повышенный 
уровень экспрессии в мутантной линии. Интересно от-
метить, что заметные различия в уровне транскрипции 
наблюдаются у целого ряда днРНК с ярко выраженной 
стадией специфичности, характерной только для со- 
цветия.

Тепловая карта экспрессии днРНК для соцветия (рис. 4) 
также демонстрирует систематические различия их экс­
прессии в исследованных транскриптомных библиотеках. 
днРНК с пониженным и повышенным уровнями  экс­
прессии у мутантных растений формируют два четко вы­
раженных кластера. 

В совокупности выявленные днРНК представляют 
собой приоритетный набор для последующего анализа 
1 Табл. S1 и S2 Приложения см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx51.pdf

взаимодействий с миРНК и дальнейшей функциональной 
аннотации.

Оценка точности предсказания  
взаимодействия днРНК и миРНК
Проверка способности используемой модели предсказа-
ния различать между собой днРНК из тестовой группы 
(с повышенным уровнем экспрессии у мутантов) и конт­
рольной группы (с пониженным уровнем экспрессии) 
представлена на рис. 5.

В ткани побега значения взаимодействия у тестовых 
днРНК (с повышенным уровнем экспрессии у мутантов) 
смещены в область выше 0.5, что может свидетельствовать 
о потенциальной способности этих транскриптов связы­
ваться с миРНК. Однако следует отметить, что контроль-
ная группа представлена только одной днРНК, имеющей 
высокое предсказанное значение. Из-за того, что конт­
рольной в этом эксперименте была всего одна днРНК 
(с понижением экспрессии у мутантов), оценить точность 
и дискриминирующую способность модели PmliPred за-
труднительно.

В ткани соцветия различия между группами проявляют­
ся еще более отчетливо: у тестовых днРНК значения взаи­
модействия преимущественно находятся выше 0.5, тогда 
как контрольные днРНК имеют распределение, смещен-
ное в область ниже 0.5. Такое поведение модели указыва­
ет на ее способность эффективно разграничивать биоло­
гические классы на основе предсказанных параметров 
взаимодействия миРНК–днРНК.

Таким образом, модель PmliPred показала высокую 
дискриминирующую способность и может быть использо-
вана для предварительного отбора днРНК, потенциально 
вовлеченных во взаимодействие с миРНК. 

Сети взаимодействий днРНК–миРНК в тканях кукурузы
Результаты, полученные с использованием программы 
предсказания взаимодействий миРНК и днРНК IntaRNA, 
показаны на рис. 6. На примере двух пар РНК видно, что 
они действительно формируют стабильные и протяжен-
ные участки комплементарного связывания друг с другом. 
В общей сложности было идентифицировано 13 досто-
верных пар днРНК–миРНК в побеге и 14 – в соцветии. 
Данные подтверждают, что отобранные днРНК не только 
демонстрируют повышенную экспрессию у мутантов, 
но и обладают высоким потенциалом специфического 
взаимодействия с миРНК, экспрессия которых у мутантов 
понижена. Это делает их обоснованными кандидатами в 
мишени для миРНК.

Визуализация сети выявленных взаимодействий в про-
грамме Cytoscape (рис. 7 и 8) показала, что некоторые 
днРНК потенциально способны связывать несколько 
миРНК одновременно. Например, lncrna_SRR1041561_ 
10348.1 (в соцветии) взаимодействует сразу с пятью раз-
личными миРНК: zma-miR160a-e-g-5p, zma-miR167d-3p, 
zma-miR394a-b-5p, zma-miR408a-b-3p и zma-miR172e, 
что свидетельствует о ее возможной функции как «губ- 
ки» в рамках ceRNA-механизма. Другой пример – 
lncrna_ SRR1041554_35279.1 в побеге, связанный с zma-
miR2118b, zma-miR160a-e-g-5p и zma-miR167b-3p.

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx51.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2025-29/appx51.pdf
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Рис. 4. Тепловая карта экспрессии днРНК с измененной экспрессией в соцветии. 

Обсуждение 
Проведенный анализ показал, что 9 из 14 идентифици-
рованных днРНК способны формировать потенциальные 
взаимодействия с несколькими миРНК одновременно, 
что указывает на их возможную роль в качестве конкури­
рующих эндогенных РНК (ceRNA) – молекулярных «гу-
бок», связывающих миРНК и препятствующих их взаи­
модействию с мРНК-мишенями. Это взаимодействие 
позволяет днРНК опосредованно регулировать экспрес-
сию различных генов, участвующих в ключевых биоло-
гических процессах.

Среди предсказанных миРНК-партнеров находятся хо­
рошо охарактеризованные регуляторы роста, развития и 
стрессовых ответов растений (Jones-Rhoades et al., 2006; 
Sunkar et al., 2012):
 • miR156 контролирует переход от ювенильной к взрос-

лой фазе, цветение, морфогенез листьев и ветвление 
за счет подавления генов SPL (Preston, Hileman, 2013; 
Wang H., Wang H., 2015);

 • miR167 и miR160 регулируют путь ауксина через по­
давление ARF-генов, влияя на корнеобразование, разви-
тие листьев, цветов, семян и соматический эмбриогенез 

Рис. 3. Тепловая карта экспрессии днРНК с измененной экспрессией в побеге. 
Здесь и на рис. 4: цветовая шкала справа отражает нормализованный уровень экспрессии: синий цвет 
соответствует высокой экспрессии, красный – пониженной. Синей рамкой выделены ячейки, соответ-
ствующие днРНК, повышающим экспрессию в мутантной линии.
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Рис. 5. Распределение предсказанных значений взаимодействий миРНК–днРНК (побег и соцветия). 
a – побег: красным цветом показаны значения для тестовой группы (днРНК с повышенным уровнем экспрессии), синим – для контроль-
ной группы (днРНК с пониженным уровнем экспрессии); б – соцветие: аналогично красным – тестовая группа, синим – контрольная 
(днРНК с повышенным уровнем экспрессии). Ось X – доверительная вероятность взаимодействия (PC), предсказанная программой 
PmliPred; ось Y – число рассмотренных пар миРНК–днРНК.

Рис. 6. Примеры взаимодействий миРНК–днРНК, рассчитанных программой IntaRNA. 
a – побег: zma-miR156a-3p и lncRNA_mapped_SRR1041551_8056.1; б – cоцветие: zma-miR528a-b-5p и lncRNA_mapped_SRR1041559_ 
12521.1. Показаны области спаривания и структура взаимодействия, основанная на минимальной свободной энергии (в ккал/моль).

Рис. 7. Сети взаимодействий миРНК–днРНК в побеге кукурузы. 
Здесь и на рис. 8: зеленые круглые узлы – миРНК; синие – днРНК; крас-
ные круги️ обозначают днРНК, которые, возможно, обладают функцией  
«губки».

Рис. 8. Сети взаимодействий миРНК–днРНК в соцветии кукурузы. 
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(Caruana et al., 2020; Wang Y. et al., 2020; Barrera-Rojas 
et al., 2021);

 • miR168 участвует в поддержании стабильного уровня 
белка AGO1 – центрального компонента РНК-интер­
ференции, регулируя тем самым всю миРНК-систему 
(Martínez de Alba et al., 2011; Li W. et al., 2012);

 • miR172 управляет началом цветения и органогенезом 
через подавление генов AP2-типа (Ripoll et al., 2015; 
Zhang B. et al., 2015);

 • miR2118 активирует биогенез фазированных siRNA 
(phasiRNA), играя критическую роль в иммунитете и 
развитии пыльников (Canto-Pastor et al., 2019; Jiang P. 
et al., 2020);

 • miR398 и miR408 обеспечивают антиоксидантную за-
щиту, регулируя уровень супероксиддисмутаз и металл-
связывающих белков, а также отвечают на широкий 
спектр абиотических стрессов (Jiang A. et al., 2021; Zou 
et al., 2021; Gao et al., 2022);

 • miR394 влияет на формирование листьев, развитие 
плодов и активность меристем (Song et al., 2015; Sun P. 
et al., 2017);

 • miR528 вовлечен в редокс-гомеостаз, устойчивость к 
вирусным инфекциям, солевому стрессу и регулирова-
ние лигнификации (Wu et al., 2017; Sun Q. et al., 2018).
Функциональная аннотация взаимодействующих 

миРНК свидетельствует о том, что большинство из них 
участвует не только в развитии морфологических структур 
растений, но и в сложной системе регуляции ответа на 
биотические и абиотические воздействия. 

Более того, выявленные сети ceRNA подтверждают, что 
посттранскрипционная регуляция в растениях реализует-
ся через тонко скоординированные взаимодействия между 
некодирующими и кодирующими РНК. Наличие днРНК, 
связывающих несколько регуляторных миРНК, указыва­
ет на возможность существования центров регуляторно­
го перекрестного влияния в РНК-сетях, что представляет 
особый интерес для функциональной валидации.

Полученные результаты подчеркивают значимость си­
стемного подхода к изучению транскриптомных данных, 
поскольку именно такие подходы позволяют обнаружить 
скрытые уровни регуляции и перспективные молекуляр-
ные мишени. Кроме того, эти данные могут служить тео-
ретической основой для разработки новых агрономически 
ценных сортов кукурузы с повышенной устойчивостью 
к стрессам и улучшенными адаптационными характери-
стиками.

Заключение
В настоящей работе проведен комплексный анализ транс-
криптомных данных кукурузы (Z. mays) с целью выяв-
ления потенциальных взаимодействий между миРНК и 
днРНК. По результатам дифференциальной экспрессии, 
полученным при сравнении контрольных и мутантных 
образцов, определены днРНК и миРНК, имеющие потен­
циальное взаимодействие.

Для прогноза потенциальных пар миРНК–днРНК была 
применена модель PmliPred, основанная на методах ма­
шинного обучения. Дальнейший структурный анализ с 
использованием инструмента IntaRNA подтвердил на-
личие стабильных сайтов комплементарного связывания 

между выбранными молекулами, что свидетельствует о 
высокой достоверности предсказанных взаимодействий.

На основе отобранных пар взаимодействий были по­
строены сети конкурирующих эндогенных РНК (ceRNA-
сети), демонстрирующие, что отдельные днРНК способны 
связывать несколько миРНК одновременно. Это подтверж-
дает гипотезу об их участии в механизмах посттранскрип-
ционной регуляции в качестве «губок» для миРНК, спо-
собных модулировать активность регуляторных молекул 
и влиять на экспрессию генов-мишеней.

Дополнительно была проведена визуализация ключе-
вых взаимодействий в среде Cytoscape, что позволило 
наглядно представить структуру и потенциальную функ-
циональную значимость выявленных регуляторных свя-
зей. Полученные результаты подтверждают роль днРНК 
как важного компонента регуляторных сетей растений и 
создают платформу для дальнейших функциональных 
исследований.
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