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Проведен биохимический анализ плодов перца (Capsicum annuum L.) четырех сортов, контрастных
по окраске незрелого и зрелого плодов, и определен паттерн изменения содержания хлорофиллов,
каротиноидов и антоцианов в кожице и мякоти плодов в динамике их созревания. Было выявлено,
что разные части перикарпа (кожица и мякоть) имеют различный состав пигментов и паттерн их на-
копления. В тех же тканях плодов охарактеризован профиль экспрессии структурных генов кароти-
ноидного (PSY1, PSY2, LCYb и CCS) и антоцианового (CHS, F3'5'H, DFR, ANS и UFGT) путей. Выяв-
лена положительная корреляция между экспрессией генов PSY1, LCYb и CCS и содержанием суммы
каротиноидов в мякоти плодов, а также между экспрессией CCS и содержанием каротиноидов в ко-
жице плодов. Для сортов перца с фиолетовой окраской незрелого плода (Сиреневый куб, Отелло)
показана положительная корреляция уровня экспрессии генов CHS, F3'5'H, DFR, ANS и UFGT с со-
держанием антоцианов в кожице плодов. Таким образом, продемонстрировано, что окраска кожи-
цы и мякоти плодов перца регулируется независимо и определяется соотношением основных типов
пигментов и активностью генов их биосинтеза.
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ВВЕДЕНИЕ

Многие растения формируют окрашенные
цветки и сочные плоды для привлечения насеко-
мых, птиц и других животных, которые являются
опылителями или распространителями семян.
Помимо этого, окраска плодов агрокультур влия-
ет на их коммерческую ценность. Перец овощной
(Capsicum annuum L.) – одна из основных овощ-
ных культур семейства Solanaceae [1]. Дикорасту-
щие формы C. annuum формируют небольшие яр-
ко-красные плоды, привлекающие птиц, но в про-
цессе доместикации и селекции появились новые
генотипы с крупными красными, желтыми, оран-
жевыми, коричневыми и даже белыми плодами [2].

У современных сортов перца C. annuum окрас-
ка плодов на стадии биологической зрелости, за
редким исключением, может быть красной, жел-
той или оранжевой, тогда как пигментация незре-
лого плода (техническая спелость) может значи-
тельно варьировать – от светло-зеленой до фио-
летовой, шоколадно-коричневой и почти черной.

Такое многообразие окраски кожицы (экзокар-
па) обусловлено комбинацией трех основных
групп пигментов – хлорофиллов, каротиноидов и
антоцианов [1, 3]. Хлорофиллы придают плодам
зеленую окраску, а каротиноиды капсантин и
капсорубин – красную [1, 4, 5]. Желтая и оранже-
вая окраска плодов обусловлена преимуществен-
но каротиноидами виолоксантином, лютеином и
β-каротином [6]. Фиолетовая окраска незрелых
плодов определяется накоплением в экзокарпе
антоцианидинов (производных дельфинидина)
[7, 8]. Одновременное присутствие в экзокарпе
больших количеств антоцианов, хлорофилла и не-
которых каротиноидов приводит к визуально чер-
ным плодам [9]. Подобное разнообразие окраски
плода, а также ее изменения в процессе созрева-
ния сделали перец C. annuum модельной системой
для изучения молекулярно-генетических меха-
низмов пигментации плодов [2]. Динамика изме-
нения содержания пигментов и их качественного
состава в плодах перца активно исследуется на
протяжении последних 30 лет, однако, как прави-
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ло, в этих исследованиях изучается либо плод це-
ликом (перикарп), либо его мякоть (мезокарп и
эндокарп) [1, 2, 10, 11].

Биосинтез каротиноидов в плодах высших рас-
тений детально охарактеризован, определены все
ферменты пути и кодирующие их гены (рис. 1а) [3,
11, 12]. Исходным субстратом является фитоен, из
которого в результате нескольких реакций деса-
турации образуется ликопин, являющийся пред-
шественником α- и β-каротинов. В результате
дальнейших ферментативных реакций происхо-
дит насыщение β-каротина атомами кислорода и
образование ксантофиллов – β-криптоксантина,
зеаксантина, антраксантина и виолоксантина.
Специфичный для видов Capsicum фермент кап-
сантин-капсорубинсинтаза (CCS) катализирует
синтез из ксантофиллов двух красных пигментов,
капсантина и капсорубина, придающих красный
цвет плодам перца [4]. Мутации в гене CCS приво-
дят к его выключению либо к снижению активно-
сти кодируемого белка, в результате чего плоды
перца приобретают желтую или оранжевую
окраску [1, 2, 11, 13]. При этом различные оттенки
желтого и оранжевого являются следствием мута-
ций в других структурных генах биосинтеза каро-
тиноидов [3].

Путь биосинтеза антоцианов (флавоноидный
путь) у видов Capsicum также хорошо изучен,
определены все ферменты и кодирующие их гены
[14, 15] (рис. 1б). Из исходного субстрата фенилала-
нина в результате шести ферментативных реакций
образуется дигидрокемпферол и далее дигидроми-

рицетин. Затем в результате трех последовательных
ферментативных реакций образуется пигмент
дельфинидин-3-глюкозид, определяющий фио-
летовую окраску [14, 16]. Эти реакции опосредо-
ваны дигидрофлавонол-4-редуктазой (DFR), ан-
тоцианидинсинтазой (ANS) и UDP-глюкозофла-
воноид-3-O-глюкозилтрансферазой (UFGT).

Цель работы – исследование молекулярно-ге-
нетических основ изменения окраски кожицы и
мякоти плодов перца овощного (Capsicum annuum) в
процессе их созревания путем сопоставления био-
химических данных о содержании основных пиг-
ментов с профилями экспрессии структурных ге-
нов биосинтеза каротиноидов и антоцианов у
сортов с различной моделью формирования пиг-
ментации плодов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Плоды четырех сортов перца C. annuum на трех
стадиях развития были использованы для биохи-
мического и экспрессионного анализа (рис. 2а–г).
Растения были выращены в пленочной теплице
в Федеральном научном центре овощеводства
(ФНЦО, Московская область), плоды каждого сор-
та на трех стадиях развития были собраны в один
день. Стадия 1 – незрелый плод, стадия 2 – бланже-
вый плод (переходный этап от незрелого к зрелому
плоду), стадия 3 – биологическая спелость. Выбран-
ные сорта отличались динамикой окраски кожицы
и мякоти плода по мере созревания (рис. 2а–г).
Для биохимического и экспрессионного анализа

Рис. 1. Схема биосинтеза каротиноидов (а) и антоцианов (б) в плодах Capsicum [11, 12, 14, 15]. Рядом со стрелками ука-
заны ферменты, катализирующие данные реакции: (а) – фитоенсинтаза (PSY), фитоендесатураза (PDS), ζ-каротин-
десатураза (ZDS), β-ликопинциклаза (β-LCY), ε-ликопинциклаза (ε-LCY), β-каротингидроксилаза (β-CH), ε-каро-
тингидроксилаза (ε-CH), зеаксантинэпоксидаза (ZE), виолаксантиндеэпоксидаза (VDE), капсантин-капсорубинсин-
таза (CCS); (б) – фенилаланинаммониалиаза (PAL), циннамат-4-гидроксилаза (C4H), 4-кумарат-кофермент А-лигаза
(4CL), халконсинтаза (CHS), халконизомераза (CHI), флавоноид-3'-гидроксилаза (F3'H), флавоноид-3',5'-гидрокси-
лаза (F3'5'H), дигидрофлавонол-4-редуктаза (DFR), антоцианидинсинтаза (ANS), UDP-глюкозофлавоноид-3-O-глю-
козилтрансфераза (UFGT).
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с каждого плода использовали отдельные части
перикарпа: кожицу (экзокарп) и продольные (от
плодоножки до кончика плода) сегменты мякоти
(мезокарп и эндокарп) с различных частей плода.
Полученный материал растирали в жидком азоте
и хранили на –80ºС.

Содержание хлорофиллов (a и b), каротинои-
дов (суммарное) и антоцианов (суммарное) в ко-
жице и мякоти плодов определяли спектрофото-
метрически в хлороформ-метанольных экстрак-
тах, содержание пигментов рассчитывали по
формулам [17, 18] в двух биологических и трех
технических повторах. Суммарную РНК из кожи-
цы и мякоти плодов выделяли и очищали от при-
месей ДНК с использованием наборов RNeasy
Plant Mini Kit и RNase free DNasy set (“Qiagen”,
Германия). Препараты кДНК синтезировали с
использованием набора GoScriptтм Reverse Tran-
scription System (“Promega”, США).

Профиль экспрессии структурных генов каро-
тиноидного (PSY1, PSY2, LCYb и CCS) и антоциа-
нового (CHS, F3'5'H, DFR, ANS и UFGT) путей
определяли методом ПЦР в реальном времени
(РВ–ПЦР). Праймерные пары для РВ–ПЦР были
разработаны на основе доступных в базе данных
NCBI последовательностей: PSY1 (X68017), PSY2
(XM_016704726.1), LCYb (X86221), CCS (X77289),
CHS (NM_001325005.1), F3’5’H (XM_016693437.1),
DFR (JN885196), UFGT (NM_001324611.1) (табл. 1).
Для гена ANS использовали последовательности
праймеров из работы [15]. Относительный уро-
вень экспрессии генов оценивали, нормализуя его
по референсному гену Actin7 [19]. Для РВ–ПЦР
использовали набор “Реакционная смесь для
проведения РВ–ПЦР в присутствии SYBR GreenI
и ROX” (“Синтол”, Россия) и амплификатор
CFX96 Real-Time PCR Detection System (“Bio-Rad
Laboratories”, США). Реакции проводили в трех

Рис. 2. Плоды сортов перца C. annuum на разных стадиях созревания, где стадии 1 и 2 соответствуют незрелому плоду, а
стадия 3 – плоду биологической зрелости. Сорта: (а) – Желтый букет, (б) – Сибиряк, (в) – Сиреневый куб, (г) – Отелло.
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технических повторностях в следующих условиях:
95°C – 5 мин; 40 циклов (95°C – 15 с, 62°C – 50 с).
Статистическую обработку результатов проводи-
ли с помощью программы GraphPad Prism v. 7.02
(https://www.graphpad.com).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Динамика содержания пигментов 
в плодах перца по мере созревания

В кожице и мякоти плодов перца четырех сор-
тов, контрастных по окраске незрелого и зрелого
плодов, было определено содержание трех основ-
ных групп пигментов. Наибольшее содержание
хлорофиллов (а + b) было выявлено в кожице и
мякоти незрелых плодов сортов Желтый букет
(312.6 и 72.5 мкг/г, соответственно) и Сибиряк
(147.8 и 43.5 мкг/г, соответственно), что опреде-
ляло их темно-зеленую окраску, однако по мере
созревания плодов содержание хлорофилла в ко-
жице значительно снижалось (рис. 3а, б). Не-
смотря на желтую и красную окраску зрелых пло-
дов, в их кожице также было детектировано не-
большое количество хлорофиллов, что, по-
видимому, обуславливало зеленый оттенок неко-
торых участков плодов. В мякоти плодов перца
Желтый букет и Сибиряк наличие хлорофиллов
было выявлено только на стадии 1.

У сорта Сиреневый куб в мякоти незрелых
плодов, имеющих зеленоватый оттенок, было вы-

явлено относительно невысокое содержание хло-
рофиллов – 20.5 (стадия 1) и 3.2 (стадия 2) мкг/г.
В зрелом плоде (стадия 3) присутствовали следо-
вые количества хлорофилла b и только в кожице.
В случае сорта Отелло минимальные количества
хлорофиллов (а + b) наблюдались в незрелом плоде
как в кожице (16.7 мкг/г), так и в мякоти (5.8 мкг /г).
При этом, в отличие от других анализируемых
сортов, суммарное содержание хлорофиллов в
кожице значительно возрастало (в 3.1 раза) по ме-
ре созревания (рис. 3а, б).

Для всех образцов наблюдалась положитель-
ная динамика накопления каротиноидов в кожице
и мякоти плодов по мере их созревания (рис. 3в).
Максимальное количество каротиноидов было
выявлено в мякоти зрелого плода (стадия 3) сор-
тов Сибиряк (685 мкг/г) и Отелло (723 мкг/г). В
кожице наибольшее количество каротиноидов
содержалось в зрелых плодах сортов Сиреневый
куб и Отелло (рис. 3в). Кожица зрелых плодов
сортов Желтый букет и Сибиряк характеризова-
лась примерно одинаковым содержанием суммы
каротиноидов (рис. 3в). В мякоти зрелого плода
сорта Желтый букет содержание каротиноидов
было минимальным в сравнении с тремя другими
сортами перца (рис. 3в). Ранее уже было показа-
но, в плодах перца с желтой и оранжевой окрас-
кой содержание каротиноидов в целом ниже, чем
в плодах с красной окраской [3, 11].

Антоцианы были детектированы только в
кожице плодов перца сортов Сиреневый куб и

Таблица 1. Последовательности праймеров для проведения РВ-ПЦР

Ген Последовательность праймеров

PSY1 5'-GTGAAGAGACAGCTGAGATCG-3'
5'-TCTCCGGAGTCATTAGCATCG-3'

PSY2 5'-AAGGAGTCGCAGAACTGAGC-3'
5'-GTCGTTCGCTTCAATCTCATCTAA-3'

LCYb 5'-GGGTTGTTGTGGATCTTGCTG-3'
5'-CCATAGCCTCAAATTCATCCACC-3'

CCS 5'-GCTATTGGTGGGACTTCAGG-3'
5'-CTTTCGACGATGGCCTCAGC-3'

CHS 5'-CTGTGTTGATCAAGCCACCTATC-3'
5'-CTAGCATCAAGAGAAGGAGCCA-3'

F3’5’H 5'-TCCAATCGTCCAACTAATGCAG-3'
5'-CCTAGCTCATTGGCACGAACA-3'

DFR 5'-GCT GGA TTT ATC GGC TCT TGG-3'
5'-GTCTGCTTTCCACAGCGTTAAG-3'

ANS 5'-CAAATGCCCACAACCAGAACTAGC-3'
5'-CGCACTTTGCAGTTACCCACTTTC-3'

UFGT 5'-CAATGAAAGAGGCAGAGGAGGA-3'
5'-GCAGTCCAAAATGCAATCCAAGG-3'

Actin7 5'-CATTGTGCTCAGTGGTGGTTC-3'
5'-TCTGCTGGAAGGTGCTAAGTG-3'
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Отелло (рис. 3г). Максимальное содержание было
выявлено в кожице незрелого плода (стадия 1)
сорта Сиреневый куб (462 мкг/г). При этом со-
держание антоцианов в экзокарпе плодов Сире-
невый куб и Отелло значительно уменьшалось по
мере созревания (рис. 3г). Паттерн изменения со-
держания пигментов соответствовал визуально ди-
намике изменения окраски кожицы плода в процес-
се развития. Наибольшее содержание пигмента со-
ответствовало фиолетовой окраске незрелого плода,
а снижение содержания антоцианов с одновремен-
ным увеличением суммы каротиноидов по мере
созревания плода коррелировало с изменением
окраски кожицы с фиолетовой на красную (рис. 3).

Таким образом, была определена динамика на-
копления пигментов в кожице и мякоти плодов ис-
следуемых сортов перца, контрастных по окраске
зрелого плода и по паттерну ее формирования. По-
лученные данные коррелировали с визуальной
окраской плодов. Так, у сортов Желтый букет и
Сибиряк в процессе созревания плода в экзокарпе

снижалось содержание хлорофиллов и одновре-
менно возрастало содержание каротиноидов, что
сопровождалось изменением окраски кожицы с
зеленой на желтую и красную, соответственно.

Фиолетовая окраска экзокарпа незрелого пло-
да сорта Сиреневый куб обусловлена высоким со-
держанием антоцианов и присутствием следовых
количеств хлорофиллов и каротиноидов. В кожи-
це незрелого плода сорта Отелло также содержа-
лись антоцианы, но за счет наличия большего ко-
личества хлорофиллов и каротиноидов плод имел
фиолетово-коричневую окраску. Данные резуль-
таты соответствовали ранее показанной зависи-
мости фиолетовой окраски и ее оттенка от соот-
ношения содержания антоцианов (производных
дельфинидина), хлорофиллов и каротиноидов [9].
У обоих сортов по мере созревания плода количе-
ство антоцианов в кожице резко падало, а кароти-
ноидов – возрастало до сопоставимых значений.
При этом кожица плода сорта Сиреневый куб со-
держала лишь следовые количества хлорофиллов в

Рис. 3. Содержание (мкг/г сырой массы) хлорофилла a (а), хлорофилла b (б), суммы каротиноидов (в) и суммы анто-
цианов (г) в кожице (К) и мякоти (М) плодов перца в процессе созревания (1 и 2 – незрелый плод, 3 – плод биологи-
ческой зрелости).
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отличие от Отелло, где их уровень значительно вы-
рос. Это обуславливало наличие коричнево-окра-
шенных участков в плоде сорта Отелло на стадии 2,
однако на кожице зрелого плода визуально не от-
разилось.

Полученные нами данные (по мякоти плодов)
в целом согласуются с ранее предложенной моде-
лью пигментации плода перца по мере созрева-
ния [1, 10]. При созревании плодов растений хло-
ропласты постепенно замещаются хромопласта-
ми, которые также могут образовываться de novo
из пропластид [5, 20]. Это сопровождается заме-
щением хлорофиллов каротиноидами – капсан-
тином и капсорубином, которые придают плодам
перца красную окраску [1, 10, 11]. Динамика из-
менения содержания пигментов и их качествен-
ного состава в плодах перца раньше изучалась ис-
ключительно на целом плоде без разделения его
на кожицу и мякоть [1, 2, 11]. Однако наши ре-
зультаты показывают, что разные части перикар-
па (кожица и мякоть) имеют различный состав
пигментов и паттерн их накопления.

Изменение состава и динамики накопления
пигментов в плодах перца было сопоставлено с
профилем экспрессии ключевых генов биосинте-
за каротиноидов и антоцианов в процессе созре-
вания плодов анализируемых сортов, контраст-
ных по паттерну пигментации.

Профиль экспрессии генов каротиноидного
пути в плодах перца по мере их созревания

В кожице и мякоти плодов исследуемых сор-
тов перца были определены профили экспрессии
четырех структурных генов каротиноидного пути –
PSY1, PSY2, LCYb и CCS (рис. 4). Фитоенсинтаза,
катализирующая синтез предшественника каро-
тиноидов (фитоена), кодируется двумя генами
PSY1 и PSY2, отличающимися тканеспецифич-
ной активностью [21]. Транскрипты гена фитоен-
синтазы PSY1 были обнаружены у всех сортов
перца в кожице и мякоти плодов (рис. 4). Уровень
экспрессии PSY1 увеличивался в процессе созре-
вания плодов – от следовых количеств в незрелых

Рис. 4. Профиль экспрессии генов PSY1 (а), PSY2 (б), LCYb (в) и CCS (г) в кожице (К) и мякоти (М) плодов четырех
сортов перца на трех стадиях развития (1 и 2 – незрелый плод, 3 – плод биологической зрелости).
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плодах (0–0.004) до относительно высокого уров-
ня в кожице и мякоти зрелых плодов на стадиях 2
и 3 (рис. 4), однако достоверная корреляция с уве-
личением содержания каротиноидов выявлена
только в мякоти плодов (R2 = 0.484; p-value = 0.01)
(рис. 5, табл. 2). В предыдущих исследованиях
также была выявлена положительная корреляция
между содержанием каротиноидов в целых плодах
перца и экспрессией PSY1 [20, 22]. Такая же зави-
симость была показана и для плодов томата [21].
Максимальный уровень экспрессии PSY1 был вы-
явлен в мякоти зрелого плода сорта Отелло (рис. 4).

Экспрессия гена PSY2 также была выявлена в
кожице и мякоти всех анализируемых плодов
перца, однако уровень транскрипции данного гена
был значительно ниже экспрессии PSY1 (рис. 4).
Максимальный уровень транскрипции выявлен в
кожице плодов сорта Желтый букет (стадии 1–3)
и Сибиряк (стадия 1) (рис. 4). Достоверной зави-
симости между экспрессией PSY2 и содержанием
каротиноидов в плодах анализируемых сортов
перца не выявлено (p-value > 0.18) (рис. 5, табл. 2).
Полученные данные согласуются с ранее пока-
занной низкой экспрессией PSY2 в плодах томата
с одновременно высокой экспрессией в фотосин-
тезирующих листьях и лепестках [21]. По-види-
мому, наличие транскрипции PSY2 в кожице и
мякоти незрелых плодов перца связано не с
окраской плода, а с синтезом в хлоропластах ка-
ротиноидов, необходимых для фотозащиты/фо-
тосинтеза [23].

Ген β-ликопинциклазы LCYb, катализирую-
щей переход от ликопина к каротинам, экспрес-
сировался приблизительно на одном уровне в ко-
жице и мякоти плодов всех сортов перца на всех
трех стадиях (рис. 4). Исключение составил сорт
Желтый букет, в кожице плода которого на ста-
дии 2 уровень транскрипции LCYb вырос более
чем в 12 раз по сравнению со стадиями 1 и 3 (рис. 4),
что предположительно приводит к ярко-желтой
окраске зрелого плода на стадии 3 (рис. 2). Это мо-
жет быть связано с активным преобразованием ли-
копина в желто-окрашенные каротиноиды (пре-
имущественно α- и β-каротины и лютеин) [5]. Ин-
тересно, что у этого сорта в кожице плода на
стадии 2 также значительно повышалась экспрес-
сия обоих генов PSY. Невысокая сходная экс-
прессия гена LCYb в кожице и мякоти плодов
остальных сортов на всех стадиях развития может

объяснить отсутствие желтых/оранжевых оттен-
ков в окраске зрелых плодов данных сортов. По-
строенные отдельно для кожицы и мякоти линей-
ные регрессии выявили достоверную зависимость
между экспрессией LCYb и содержанием каротино-
идов только в мякоти плодов перца (R2 = 0.787;
p-value = 0.0001) (рис. 5б, табл. 2).

Ген CCS кодирует фермент капсантин-капсо-
рубинсинтазу, который синтезирует специфич-
ные для видов Capsicum пигменты капсантин и
капсорубин, придающие плодам насыщенный
красный цвет [1, 4, 5, 20]. У анализируемых сор-
тов перца экспрессия гена CCS была выявлена
только в плодах сортов Сибиряк, Сиреневый куб
и Отелло (рис. 4а, б). В кожице и мякоти незрелых
плодов (стадия 1) уровень транскрипции CCS со-
ставил 0.0002–0.75, а в плодах, имеющих уже крас-
ную окраску (стадия 2 и 3), уровень экспрессии
CCS был значительно выше (8.75–30.14) (рис. 4а, б).
Изменение уровня экспрессии CCS в кожице и
мякоти плодов перца в процессе созревания по-
ложительно коррелировало (R2 = 0.525 и 0.551;
p-value = 0.02) с накоплением каротиноидов (табл. 2).

В целом профиль экспрессии исследуемых ге-
нов биосинтеза каротиноидов у сортов перца с
красной окраской зрелого плода (Сибиряк, Сире-
невый куб и Отелло) был сходен. Профиль экс-
прессии генов PSY1, PSY2 и LCY в кожице и мяко-
ти плодов сорта Желтый букет отличался от трех
других анализируемых сортов перца, а экспрес-
сии гена CCS не выявлено (рис. 4). Как было по-
казано ранее, желтая и оранжевая окраска плодов
перца обусловлена отсутствием экспрессии гена
CCS и, следовательно, фермента капсантин-кап-
сорубинсинтазы [1, 2, 11]. У некоторых генотипов
перца с желтой окраской плодов выявлена экс-
прессия гена CCS, однако в кодирующей части ге-
на были выявлены мутации, приводящие к преж-
девременному стоп-кодону [2, 11].

Профиль экспрессии генов антоцианового
пути в плодах перца по мере их созревания

В плодах четырех анализируемых сортов перца
был определен профиль экспрессии пяти струк-
турных генов биосинтеза антоцианов – CHS,
F3'5'H, DFR, ANS и UFGT (рис. 1б). Транскрипты
всех анализируемых генов были выявлены только
у сортов Сиреневый куб и Отелло, у которых био-

Таблица 2. Значения коэффициентов множественной корреляции (R2) между экспрессией генов PSY1, PSY2,
LCYb и CCS и содержанием суммы каротиноидов в кожице и мякоти плодов перца

Кожица Мякоть

PSY1 PSY2 LCYb CCS PSY1 PSY2 LCYb CCS

R2 0.064 0.166 0.0006 0.525 0.484 0.048 0.787 0.551

p-value 0.45 0.18 0.93 0.02 0.01 0.49 0.0001 0.02



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 67  № 6  2020

ЗАВИСИМОСТЬ ОКРАСКИ ПЛОДОВ ПЕРЦА 651

Рис. 5. Линейная регрессия экспрессии генов PSY1, PSY2, LCYb и CCS и содержания суммы каротиноидов в кожице (а)
и мякоти (б) плодов анализируемых сортов перца.
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химический анализ показал наличие антоцианов
(рис. 3), и только в кожице плодов (рис. 6). Мак-
симальные уровни транскрипции были выявлены
в кожице незрелого плода стадии 1, тогда как в ко-
жице плодов стадий 2 и у зрелого плода стадии 3
все пять генов экспрессировались на крайне низ-
ком уровне (0.0001–0.006) (рис. 6).

Сравнивая сорта Сиреневый куб и Отелло,
необходимо отметить, что уровень транскрип-
ции анализируемых генов в кожице незрелого
плода стадии 1 у сорта Сиреневый куб был выше
в 2–3.3 раза (рис. 6), при этом антоцианов у дан-
ного сорта было больше всего в 1.5 раза (рис. 3г).
На последующих стадиях развития, в соответ-
ствии с резким падением уровня экспрессии ге-
нов, содержание антоцианов в кожице плода так-
же резко снизилось (рис. 3г). Можно предполо-
жить, что по мере созревания плода наряду со
снижением экспрессии генов биосинтеза антоци-
анов происходит активация транскрипции генов,
кодирующих разрушающие антоцианы фермен-
ты, как это было показано ранее для других овощ-
ных культур [8].

Уровни экспрессии всех анализируемых генов
биосинтеза антоцианов высоко коррелировали с со-
держанием антоцианов (R2 = 0.95-0.99; p-value <
< 0.001). Ранее для генов F3'5'H, DFR и UFGT уже
была показана положительная связь с накопле-
нием антоцианов в плоде [24]. В данной работе
также выявлена зависимость между экспрессией
генов CHS и ANS и содержанием антоцианов в
кожице плодов перца.

Таким образом, у четырех сортов перца, кон-
трастных по окраске незрелого и зрелого плодов,
был определен паттерн изменения содержания
основных пигментов (хлорофиллов, каротинои-

дов и антоцианов) в кожице и мякоти плодов в
процессе созревания. Полученные данные были
сопоставлены с профилем экспрессии структур-
ных генов биосинтеза каротиноидов и антоциа-
нов. Была выявлена положительная корреляция
между экспрессией генов PSY1, LCYb и CCS и со-
держанием суммы каротиноидов в мякоти пло-
дов. В кожице плодов содержание каротиноидов
положительно коррелировало только с экспрес-
сией гена и CCS. Для сортов перца с фиолетовой
окраской незрелого плода (Сиреневый куб, Отел-
ло) была показана положительная корреляция
уровня экспрессии структурных генов биосинте-
за антоцианов (CHS, F3'5'H, DFR, ANS и UFGT) с
содержанием антоцианов в кожице плодов. Та-
ким образом, визуально наблюдаемые изменения
окраски плодов перца в процессе созревания нахо-
дятся в прямой зависимости от соотношения трех
основных типов пигментов и активности генов пу-
тей их биосинтеза. При этом можно предполо-
жить, что динамические паттерны пигментации
кожицы и мякоти плодов перца регулируются не-
зависимо. 

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта Российского научного фонда (№ 19-16-
00016) и, частично, Министерства науки и высше-
го образования (Филюшин М.А., определение со-
держания хлорофиллов в плодах перца, проведе-
ние статистического анализа).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных. Авторы заявляют, что у них нет кон-
фликта интересов.
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