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Томат Solanum lycopersicum L. является удобной моделью для изучения метаболизма каротиноидов,
благодаря большому разнообразию каротиноид-опосредованной окраски спелого плода. Кароти-
ноид-цис-транс-изомераза CRTISO катализирует реакцию цис-транс-изомеризации двойных свя-
зей, приводящую к образованию полностью-транс-ликопина – сильнейшего антиоксиданта среди
каротиноидов и субстрата для последующего синтеза α-, β-каротинов и ксантофиллов. В работе бы-
ло проанализировано 18 образцов сортов и линий томата, различающихся окраской спелого плода.
Полученные биохимические данные продемонстрировали зависимость окраски плода от содержа-
ния и состава каротиноидов и наличия/отсутствия хлорофиллов. Проведенный in silico анализ экс-
прессии трех генов-гомологов CRTISO показал, что наибольший уровень экспрессии в плоде харак-
терен только для гена CRTISO, который максимально транскрибируется на стадиях смены окраски
(с зеленой на красную) и биологической спелости плода. Методом ПЦР-РВ показано отсутствие
четкой корреляции между уровнем экспрессии гена CRTISO и суммой каротиноидов, что может
объясняться различным количеством метаболитов, предшествующих проликопину.
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ВВЕДЕНИЕ
Большой класс вторичных метаболитов – ка-

ротиноиды, синтезируются растениями, бактери-
ями и грибами, в то время как животные (вклю-
чая человека) получают их только с пищей [1].
Каротиноиды являются важными компонентами
защиты фотосинтетического аппарата растений от
фотоокислительного повреждения, вызванного
чрезмерным освещением. Помимо этого, окис-
лительное расщепление каротиноидов может
производить сигнальные соединения, такие как
β-циклоцитраль, для регулирования экспрессии
ядерных генов в ответ на фотоокислительный
стресс, тогда как их ферментативное расщепле-
ние приводит к образованию гормонов (абсцизо-
вой кислоты и стриголактонов) [2]. В центре мо-

лекулы каротиноида находится хромофор – си-
стема сопряженных двойных связей, каждая из
которых может существовать в цис- или транс-
конфигурации, определяя длину волны и интен-
сивность поглощаемого света [3].

У плодовых и овощных культур каротиноиды
выполняют также функцию пигментов, накапли-
ваясь в хромопластах и обеспечивая красную,
оранжевую и желтую окраску цветков и плодов [2,
4]. Одним из основных источников каротиноидов
среди овощных культур является томат Solanum
lycopersicum L., плоды которого имеют в большин-
стве красную окраску за счет накопления полно-
стью-транс-ликопина. Данное соединение синте-
зируется из предшественника всех каротиноидов
(бесцветного 15-цис-фитоина) в несколько эта-
пов, включая две десатурации и две цис-транс-
изомеризации [3]. Изомеризация каротиноидов во
время десатурации является существенным раз-

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна
по doi 10.31857/S0015330322040042 для авторизованных
пользователей.
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личием между биосинтезом каротиноидов у расте-
ний и бактерий; у бактерий молекулы от фитоина
до ликопина являются полностью-транс-изомера-
ми. Данные реакции осуществляются двумя десату-
разами (фитоин-десатураза PDS и ζ-каротин-деса-
тураза ZDS) и двумя изомеразами (ζ-каротин-изо-
мераза Z-ISO и каротиноид-цис-транс-изомераза
CRTISO) (рис. 1а) [3]. Ортологи изомераз присут-
ствуют только у цианобактерий и растений, тогда
как у пурпурных фотосинтезирующих бактерий и
нефотосинтезирующих организмов функции де-
сатурации и изомеризации объединены в одном
ферменте типа каротин-десатуразы CRTI [3].
CRTISO считается эволюционным производным

CRTI и катализирует реакцию цис-транс-изоме-
ризации двойных связей, приводящую к образо-
ванию полностью-транс-ликопина – субстрата
для последующей циклизации с образованием
полностью-транс-α-β-каротинов под действием
соответствующих ликопин-циклаз [5].

Ген изомеразы CRTISO был впервые клониро-
ван у Arabidopsis thaliana в результате анализа му-
тации ccr2, которая приводила к накоплению
ациклических изомеров каротина в этиопласте и
снижению лютеина в хлоропласте листа [6]. Од-
новременно, ген CRTISO был обнаружен у томата
S. lycopersicum при анализе мутанта tangerine, пло-
ды и цветки которого имели оранжевую окраску в

Рис. 1. Схема биосинтеза каротиноидов в плодах томата (а) и фотографии спелого плода образцов томата, анализиру-
емых в данной работе: Л-Несозревающий (б); Л-Черри лимонно-желтые (в); сорт Викинг (г); Л-Золотой лотос (д);
сорт Грот (е); сорт Благодатный (ж); сорт Лотос (з); сорт Подарок к юбилею (и); сорт Малиновый силач (к); сорт Гаяна (л);
сорт Гармошка (м); сорт Русский размер (н); сорт Дубок (о); Л-411 (п); Л-Черри розовые (р); Л-Черри арбуз (с); Л-176 (т);
Л-Черри коричнево-фиолетовые (у). GGPP – geranylgeranylpyrophosphate (геранилгеранил пирофосфат); PSY1 – фи-
тоин-синтаза 1; PDS – фитоин-десатураза; Z-ISO – ζ-каротин-изомераза; ZDS – ζ-каротин-десатураза; CRTISO –
каротиноид-цис-транс-изомераза.
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отличие от красной (плод) и желтой (цветок) у то-
мата дикого типа [7]. Различия в окраске плода
объяснялись разным составом накапливаемых
каротиноидов: проликопина – у мутанта tangerine, и
полностью-транс-ликопина – у томата дикого
типа [7]. Ген, определяющий фенотип tangerine,
назван CRTISO, расположен на хромосоме 10 и
является одним из трех генов в геноме томата (два
других гена – CRTISO-L1 и CRTISO-L2), кодирую-
щих каротиноид-изомеразы – ферменты окисли-
тельно-восстановительного типа, структурно сход-
ные с фитоин-десатуразой CRTI бактерий [8]. Ис-
следованы два мутантных аллеля tangerine, потеря
функции, которых связана с делецией 282 п.н.
(24 п.н. в экзоне I и 258 п.н. в интроне I) в после-
довательности гена CRTISO (1) и нарушением
экспрессии гена за счет делеции 348 п.н. в промо-
торе (2). В случае экзон-интронной делеции уда-
ляется сайт сплайсинга, и образующаяся после-
довательность мРНК содержит ранний стоп-кодон,
который прерывает синтез функционального белка
CRTISO [7].

Показано, что в растениях томата дикого типа
ген CRTISO экспрессируется во всех тканях, и его
экспрессия значительно возрастает в процессе
созревания плодов (максимум в спелом плоде) и в
цветках [7]. Интересно, что в зеленых тканях
строгих требований к наличию активности CRTI-
SO нет. Так, развивающиеся листья мутанта tan-
gerine склонны к обесцвечиванию, однако зрелые
листья фенотипически не затронуты и на свету
накапливают практически те же каротиноиды,
что и томат дикого типа, тогда как в темноте даль-
ше проликопина биосинтез каротиноидов не
идет [7]. Это позволило предположить, что актив-
ность CRTISO необходима для цис-транс-изоме-
ризации в условиях отсутствия освещения, а на
свету успешно заменяется фотоизомеризацией
[5, 7]. Также было показано, что CRTISO томата
изомеризует соседние цис-двойные связи в C7 и
C9 попарно в транс-конфигурацию, но не спосо-
бен изомеризовать одинарные цис-двойные свя-
зи в C9 и C9' [9].

В дальнейшем каротиноид-изомераза CRTISO
была изучена у других видов, как правило, сель-
скохозяйственных растений. Так, на примере му-
тантных растений Oryza sativa была показана роль
CRTISO в поддержании фотосинтетического вы-
деления кислорода у растений [10]. Для Brassica
rapa на основе полиморфизмов последовательно-
сти гомологов CRTISO (Bra031539; BrCRTISO1)
были разработаны молекулярные маркеры, ассо-
циированные с оранжевой окраской кочна [11,
12]. Было продемонстрировано, что связанные с
окраской кочна китайской капусты концентрации
хлорофилла и каротиноидов можно изменить с по-
мощью целевого CRISPR/Cas9-редактирования ге-
на каротиноид-изомеразы BoaCRTISO [13]. Были
идентифицированы и функционально охаракте-

ризованы 4 гомологичных CRTISO гена у апельсина
Citrus sinensis, и показано восстановление биосинте-
за каротиноидов в растениях мутанта томата tanger-
ine при сверхэкспрессии гена CsCRTISO [14]. Дан-
ные по гену CRTISO были использованы для прояс-
нения истории доместикации моркови [15]. Кроме
прочего, было показано участие CRTISO в реакции
на стрессы, например, у растений моркови в ответ на
заражение корней облигатным паразитом Pheli-
panche aegyptiaca [16]. Сверхэкспрессия CRTISO зна-
чительно повышает солеустойчивость и уровень
накопления каротиноидов в трансгенных расте-
ниях табака [17].

Цель настоящей работы – поиск возможной
корреляции профиля экспрессии гена CRTISO в
спелых плодах образцов сортов томата S. lycopersi-
cum, различающихся окраской, с содержанием и
составом каротиноидов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе использовали образцы десяти сортов

и восьми селекционных линий томата овощного
(S. lycopersicum), различающихся окраской спелого
плода (рис. 1б-у, табл. S1). Растения выращивали до
плодоношения в 2021 г. в условиях пленочной теп-
лицы ФГБНУ “Федеральный научный центр ово-
щеводства” (ФНЦО, Московская обл., РФ) и далее
содержали в условиях экспериментальной уста-
новки искусственного климата (ЭУИК, ФИЦ
Биотехнологии РАН).

В сентябре 2021 г. спелые плоды (финальная
стадия созревания; Red Ripe, RR) каждого сорта
(по одному плоду от двух растений), собирали,
растирали (кожица и мякоть вместе) в жидком
азоте и использовали для экспрессионного и био-
химического исследования.

Для анализа генной экспрессии, из 50‒100 мг
ткани спелого плода выделяли суммарную РНК
(RNeasy Plant Mini Kit (Qiagen, Германия), кото-
рую очищали от примесей ДНК (RNase free
DNasy set; Qiagen, Германия) и использовали для
синтеза кДНК (GoScriptтм Reverse Transcription
System; Promega, США) по прилагаемым произ-
водителями протоколам. Концентрацию РНК и
кДНК определяли на флуориметре Qubit 4 (Ther-
mo Fisher Scientific, США) с помощью соответ-
ствующих реактивов (Qubit RNA HS Assay Kit и
Qubit DS DNA HS Assay Kit, Invitrogen, США).
Качество РНК оценивали методом электрофоре-
за в 1.5% агарозном геле.

Ген-специфичные праймеры (forward 5'-AT-
GAAGCGAAGAAAGAGGTTGT-3'; reverse 5'-
GCAAGGTATCGTCTGTGGGTCT-3') для анализа
экспрессии разработаны на основе последователь-
ности CRTISO томата, доступной в GenBank NCBI
(хромосома 10, Solyc10g081650, https://www.solge-
nomics.net/; Gene ID: 101267857; https://www.ncbi.
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nlm.nih.gov/) [18]. Согласно результатам сравнитель-
ного анализа данные праймеры не отжигаются на
последовательностях двух других, гомологичных
CRTISO, генов – CRTISO-L1 (хромосома 5,
Solyc05g010180.2; Gene ID: 101247017) и CRTISO-L2
(хромосома 2, Gene ID: 101259799; или хромосома 7,
Solyc07g021640). Синтез праймеров осуществля-
ли в ЗАО Евроген (Москва, Россия). Количе-
ственную ПЦР в реальном времени (ПЦР-РВ;
RT-qPCR) проводили на термоциклере CFX96
Real-Time PCR Detection System (“Bio-Rad Labo-
ratories”, США) в двух биологических и трех тех-
нических повторах (“Реакционная смесь для про-
ведения ПЦР-РВ в присутствии SYBR Green I и
ROX”, ЗАО “Синтол”, Москва, Россия). Для ре-
акции использовали 100 нг кДНК-матрицы и сле-
дующие условия: 95°C – 5 мин.; 40 циклов (95°C –
15 с, 60°C – 40 с). Для нормализации экспрессии
использовали референсные гены томата Expressed
и ACTIN2 [19]. Полученные результаты статисти-
чески обрабатывали (Graph Pad Prism v. 8; Graph-
Pad Software Inc., San Diego, CA, USA; https://
www.graphpad.com/scientific-software/prism/). Дан-
ные выражали как среднее значение ± стандарт-
ное отклонение (SE) на основе двух биологиче-
ских и трех технических повторов для каждого ва-
рианта кДНК. Для оценки различий в экспрессии
генов применяли T-критерий Велча (unequal vari-
ance (Welch’s) t-test) (P < 0.05 указывает на стати-
стическую значимость различия). Линейные ре-
грессии экспрессии гена CRTISO и содержания
каротиноидов, а также множественные коэффи-
циенты корреляции (R2) рассчитывали в про-
грамме GraphPad Prism v. 8.

Анализ экспрессии генов-гомологов CRTISO
проводили in silico, используя данные TomExpress
(http://tomexpress.toulouse.inra.fr/).

Биохимический анализ содержания (мг/г сы-
рого веса) хлорофиллов (а и б), ликопина, β-каро-
тина и общего количества каротиноидов (x + c;
каротины + ксантофиллы, а также проликопин и
ликопин) в спелом плоде всех анализируемых об-
разцов томата проводили с использованием мо-
дифицированного протокола метода Фолча [19,
20] в двух биологических и трех технических по-
вторах. Спектры поглощения регистрировали на
спектрофотометрах Eppendorf BioSpectrometer®
basic (Eppendorf, Германия) и Cary 50 (“Agilent
Technology”, США).

Дополнительный детальный анализ содержа-
ния каротиноидов в спелом плоде образцов томата
проводили c помощью ВЭЖХ (высокоэффектив-
ная жидкостная хроматография) системы Shimad-
zu (Shimadzu, Киото, Япония) при 22°C, как было
описано ранее [21, 22]. Установка для ВЭЖХ состо-
яла из насоса LC-10ADVP с модулем FCV-10ALVP,
детектора с диодной матрицей SPD-M20A и термо-
стата CTO-20AC. Разделение проводили на ко-

лонке с обращенной фазой Agilent Zorbax SB-C18
(5 мкм 4.6 × 250 мм) (Agilent, Санта Клара, США).
Скорость подачи растворителей была 1 мл/мин.
Каротиноиды идентифицировали по их времени
удержания и спектрам поглощения. Количе-
ственное определение каждого каротиноида вы-
полняли путем сравнения площади его пика в об-
ласти 270‒800 нм с суммой всех пиков каротинои-
дов, взятых за 100%, и рассчитывали с помощью
программы LC-solution (“Shimadzu”, Kyoto, Ja-
pan) с использованием молярных коэффициен-
тов экстинкции [23]. В данных четырех образцах
томата дополнительно промеряли концентрацию
суммы каротиноидов (x + c) в 100% петролейном
эфире, согласно [24]. Концентрацию каждого ка-
ротиноида (мкг/г сырого веса) рассчитывали, со-
поставляя данные по сумме каротиноидов и про-
центному (моль %) соотношению отдельных ти-
пов каротиноидов.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Окраска спелого плода томата определяется 
содержанием и составом каротиноидов

Образцы сортов и селекционных линий томата
были выбраны, руководствуясь различиями в
окраске спелого плода (рис. 1б-у). Так, спелые
плоды у линии Л-Несозревающий характеризо-
вались бледно-зеленой окраской. У сорта Викинг
и двух линий (Л-Черри лимонно-желтые и Л-Зо-
лотой лотос) – оттенками желтого и оранжевого.
У девяти сортов (Грот, Благодатный, Лотос, Пода-
рок к юбилею, Малиновый силач, Гаяна, Гармош-
ка, Русский размер и Дубок) и двух линий (Л-Черри
розовые и Л-411) – от розового и малинового до
красного. У трех линий (Л-Черри арбуз, Л-Черри
коричнево-фиолетовые и Л-176) – красно-корич-
невой с фиолетовым оттенком или вкраплениями.

Для оценки зависимости окраски плода тома-
та от содержания каротиноидов был проведен
анализ содержания ликопина, β-каротина, сум-
мы каротиноидов (x + c) и хлорофиллов (а + б) в
спелых плодах (вместе кожица и мякоть) всех
18 образцов (табл. S1). Согласно полученным
данным, наибольшее количество суммы кароти-
ноидов (0.1518 мг/г сырого веса) детектировалось
у линии Л-Черри коричнево-фиолетовые, наи-
меньшее (0.0102 мг/г сырого веса) – у желтоплод-
ной линии Л-Черри лимонно-желтые (табл. S1,
рис. 2в). При этом содержание ликопина или β-ка-
ротина строго не коррелировало с окраской плода.
Плоды с бледно-зеленой и желто-оранжевой
окраской характеризовались следовыми количе-
ствами ликопина (Л-Золотой лотос) или совсем не
содержали его, тогда как плоды красной и корич-
нево-фиолетовой окраски характеризовались от-
носительно высоким содержанием ликопина – от
0.0196 мг/г сырого веса (сорт Дубок) до 0.1153 мг/г
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сырого веса (Л-Черри арбуз) (табл. S1, рис. 2б).
Концентрация β-каротина имела следовые значе-
ния у трех сортов (Викинг, Гармошка и Подарок
к юбилею) и трех линий (Л-411, Л-Черри лимон-

но-желтые и Л-Черри арбуз). Наибольшее содер-
жание β-каротина было обнаружено в спелых
плодах линий Л-Несозревающий (0.0358 мг/г сы-
рого веса), Л-Черри коричнево-фиолетовые
(0.0345 мг/г сырого веса) и Л-Золотой лотос
(0.0237 мг/г сырого веса); остальные образцы ха-
рактеризовались сходным количеством β-каро-
тина (0.0121–0.0185 мг/г сырого веса) (табл. S1,
рис. 2а).

Хлорофиллы (а + б) были обнаружены только в
плодах линии Л-Несозревающий в количествах, со-
поставимых с концентрацией β-каротина (табл. 1).

Для уточнения возможных корреляций между
окраской спелого плода и составом каротиноидов, а
также степени преобразования предшественников
в полностью-транс-ликопин и последующие каро-
тиноиды, был проведен дополнительный анализ.
Спектр каротиноидов был детализирован мето-
дом ВЭЖХ у четырех образцов томата, контраст-
ных по окраске спелого плода: зеленоплодной
линии Л-Несозревающий, желтоплодного сорта
Викинг, красноплодного сорта Малиновый силач
и коричнево-красноплодной линии Л-176. Про-
ликопин отсутствовал у всех образцов. У обоих
красноплодных образцов были обнаружены бес-
цветные предшественники каротиноидов (фито-
ин и фитофлуин; 0.0164–0.0202 мг/г сырого веса,
~23–31% от общего содержания каротиноидов) и
производные ζ-каротина (следовые количества)
(табл. 1). В желто-оранжевых плодах сорта Викинг
в состав каротиноидов входили значительные ко-
личества производных лютеина. За исключением
Л-Несозревающий, плоды анализируемых образ-
цов содержали β-криптоксантин и (all-E)-лютеин
(табл. 1). Красный пигмент ликопин отсутствовал
в плодах сорта Викинг и Л-Несозревающий и был
преобладающим каротиноидом в плодах сорта
Малиновый силач (40%) и линии Л-176 (37%).
Оранжевый β-каротин преобладал в плодах линии
Л-Несозревающий (100%) и сорта Викинг (63%),
однако и у красноплодных образцов составлял
25% (сорт Малиновый силач) и 33% (Л-176).

Экспрессия CRTISO не коррелирует с суммой 
каротиноидов в спелом плоде томата

Как упоминалось, в геноме томата известны
три гена, кодирующие каротеноид-изомеразы
(CRTISO, CRTISO-L1 и CRTISO-L2). Для того
чтобы определить, какой из них активен в плоде
томата, был проведен предварительный in silico
анализ (TomExpress) экспрессии этих генов (рис. 3).
В результате было обнаружено, что ген CRTISO
экспрессируется во всех анализируемых тканях и
органах растения с максимумом в плоде, а также
в листе и цветке. При этом в плоде наибольший
уровень транскрипции CRTISO наблюдается на
стадии смены окраски с зеленой на красную
(breaker, BR) и при биологической спелости (red ripe,

Рис. 2. Содержание β-каротина (а), ликопина (б) и
суммы каротиноидов (в) в спелых плодах анализиру-
емых образцов томата: Л-Несозревающий (1), Л-Чер-
ри лимонно-желтые (2), сорт Викинг (3), Л-Золотой
лотос (4), сорт Грот (5), сорт Благодатный (6), сорт
Лотос (7), сорт Подарок к юбилею (8), сорт Малино-
вый силач (9), сорт Гаяна (10), сорт Гармошка (11),
сорт Русский размер (12), сорт Дубок (13), Л-411 (14),
Л-Черри розовые (15), Л-Черри арбуз (16), Л-176 (17),
Л-Черри коричнево-фиолетовые (18). Цветными
прямоугольниками условно обозначена окраска спе-
лого плода. Значения концентрации (мг/г сырого ве-
са) представлены в виде среднего арифметического ±
± стандартная ошибка среднего двух биологических
и трех технических повторов.
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RR) (рис. 3). Транскрипция другого гена CRTISO-L1
наиболее активна в цветке томата, причем экс-
прессия значительно ниже, чем у гена CRTISO, а
в плоде близка к нулевому значению. мРНК тре-
тьего гена CRTISO-L2 в анализируемых тканях
томата не обнаружена (рис. 3). С учетом получен-
ных данных в дальнейшем анализе был использо-
ван ген CRTISO.

Для проверки предположения о корреляции
между количеством полностью-транс-ликопина
или же суммы каротиноидов с активностью гена
CRTISO был проведен анализ экспрессии CRTISO в
спелых плодах 18 анализируемых образцов томата.
Наибольшим уровнем транскрипции характери-
зовался сорт Викинг, наименьшим – Л-Несозре-
вающий (рис. 4а). У большинства красноплодных
сортов экспрессия гена статистически достовер-
но не различалась, за исключением сорта Гаяна и
Л-Черри розовые (наименьший среди красно-
плодных образцов уровень транскрипции), а также
сортов Малиновый силач и Гармошка (наиболь-
ший среди красноплодных образцов уровень
транскрипции) (рис. 4а).

Проведенная оценка зависимости содержания
суммы каротиноидов от уровня экспрессии гена
CRTISO показала отсутствие корреляции. Так,
коэффициент детерминации R2 между содержа-
нием суммы каротиноидов и уровнем экспрессии

CRTISO для всех анализируемых образцов составил
0.03248 (рис. 4б), а без учета пяти выпадающих на
предыдущем графике образцов (Л-Несозреваю-
щий, Л-Черри лимонно-желтые, сорта Викинг, Га-
яна и Гармошка) – 0.3383 (рис. 4в). Оба результа-
та не соответствуют критерию наличия корреля-
ции (R2 ≥ 0.7).

ОБСУЖДЕНИЕ
Плоды томата (S. lycopersicum) являются важ-

нейшим диетическим источником ликопина и
других каротиноидов, потребление которых свя-
зано с пониженным риском онкологии, сердеч-
но-сосудистых заболеваний и смертностью [25].
В процессе созревания в тканях плода изменяется
идентичность клеточных пластид: хлоропласты,
содержащие хлорофилл, превращаются в хромо-
пласты, отдельные структуры которых способны
накапливать каротиноиды. В результате, в зави-
симости от содержания и соотношения типов ка-
ротиноидов и остаточного хлорофилла, зеленый
плод приобретает желтую, оранжевую или крас-
ную (самые разные оттенки, обусловленные ха-
рактерными спектрами поглощения) окраску [25,
27]. Большое разнообразие окраски плода у сор-
тов томата делает S. lycopersicum удачной моделью
для изучения биосинтеза и накопления кароти-
ноидов в сочных плодах.

Таблица 1. Состав каротиноидов в спелых плодах у использованных в работе образцов томата

Примечание: * измерено согласно [23]. В таблице указаны только типы каротиноидов, найденные в анализируемых образцах;
группы производных α-, β-, ζ- и γ-каротинов объединены каждая под одним названием.

RT (время 
выхода), 

мин
Тип каротиноида

Викинг Л-Несозревающий Малиновый 
силач Л-176

Концентрация, мкг/г сырого веса

Сумма каротиноидов* 3.8 33.1 36.3 68.4

Хлорофиллы
(а + б)

0.0 35.4
(15.4 + 19.9)

0.0 0.0

Концентрация, моль % (мкг/г сырого веса)

30.12 Полностью-транс-ликопин 0.0 0.0 40.3 (21.0366) 36.5 (32.339)

34.4 β-каротин 63.4 (2.4789) 100.0 (33.1) 25.1 (13.1022) 33.0 (29.238)

24.5 Проликопин 0.0 0.0 0.0 0.0

7.69 Лютеин эпоксид 15.0 (0.5865) 0.0 0.0 0.0

8.16 (all-E)-Лютеин 18.7 (0.7312) 0.0 2.1 (1.0962) 7.0 (6.202)

30.85 β-криптоксантин 2.9 (0.1134) 0.0 0.1 (0.0522) 0.2 (0.1772)

33.61 γ-каротин 0.0 0.7 (0.3654) 0.0

33.53 ζ-каротин 0.0 0.0 0.2 (0.1044) 0.2 (0.1772)

34.18 α-каротин 0.0 0.0 0.1 (0.0522) 0.3 (0.2658)

34.7 Фитофлуин 0.0 0.0 3.2 (1.6704) 2.6 (2.3036)

35.5 Фитоин 0.0 0.0 28.2 (14.7204) 20.2 (17.8972)
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Наше исследование было сфокусировано на
оценке содержания и состава каротиноидов в
спелом плоде образцов томата и их предполагае-
мой зависимости от экспрессии гена каротино-
ид-изомеразы CRTISO. Роль данного фермента
в цис-транс изомеризации проликопина делает
его фактором, определяющим общее количество
каротиноидов – полностью-транс-ликопина
(красный пигмент) и последующих желтых и оран-
жевых каротиноидов (α-, β-каротинов, ксанто-
филлов). В работе были использованы образцы
томата с различной окраской спелого плода, а
также образец томата Л-Несозревающий, спелый
плод которого практически не меняет цвет при
созревании.

Полученные нами данные биохимического
анализа (табл. S1, 1, рис. 2) подтвердили зависи-
мость окраски плода (рис. 1) от содержания и со-
става пигментов. Так, желто-оранжевая окраска
плодов сорта Викинг может объясняться отсут-
ствием ликопина и присутствием β-каротина и
лютеинов. Окраска плодов сорта Малиновый си-
лач и Л-176 – присутствием больших количеств
ликопина и β-каротина. При этом глубокий ма-
линово-красный цвет в случае сорта Малиновый
силач может быть обусловлен преобладанием
(почти в 2 раза) ликопина (красный) над β-каро-
тином (оранжевый), а коричнево-красный отте-
нок в случае Л-176 – почти равными количества-
ми ликопина и β-каротина, а также присутствием
существенного количества (all-E)-лютеина (жел-
тый). И, наконец, светло-зеленая с желтым от-
тенком окраска плодов Л-Несозревающий явля-
ется следствием равных количеств β-каротина и
хлорофиллов.

Линия Л-Несозревающий была получена ра-
нее в результате скрещивания сорта Земба (ВИР,
Санкт-Петербург, Россия) с линией LA1795, го-
мозиготной по мутации rin (сортовой фон неизве-
стен; TGRC, Дэвис, Калифорния, США) [28].
Линия LA1795 формирует спелые плоды с при-
знаками незрелости (зеленая окраска, отсутствие
накопления влаги по мере созревания, твердая
текстура в течение более длительного времени,
чем у сортов). Это объясняется подавлением кле-
точного дыхания и высвобождения этилена, ко-
торое препятствует биосинтезу и накоплению ка-
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Рис. 4. Относительный уровень транскрипции гена
CRTISO в спелых плодах анализируемых образцов то-
мата (а): Л-Несозревающий (1), Л-Черри лимонно-
желтые (2), сорт Викинг (3), Л-Золотой лотос (4), сорт
Грот (5), сорт Благодатный (6), сорт Лотос (7), сорт
Подарок к юбилею (8), сорт Малиновый силач (9),
сорт Гаяна (10), сорт Гармошка (11), сорт Русский раз-
мер (12), сорт Дубок (13), Л-411 (14), Л-Черри розо-
вые (15), Л-Черри арбуз (16), Л-176 (17), Л-Черри ко-
ричнево-фиолетовые (18). Цветными прямоугольни-
ками условно обозначена окраска спелого плода.
Буквами указаны статистически достоверные отличия
(P < 0.05) (а). Оценка корреляции между уровнем экс-
прессии CRTISO и содержанием суммы каротиноидов
[нумерация образцов: сорт Викинг (1), сорт Грот (2),
сорт Благодатный (3), сорт Лотос (4), сорт Малино-
вый силач (5), сорт Гармошка (6), сорт Русский раз-
мер (7) сорт Гаяна (8), сорт Подарок к юбилею (9),
сорт Дубок (10), Л-Несозревающий (11), Л-Черри ли-
монно-желтые (12), Л-Золотой лотос (13), Л-Черри ро-
зовые (14), Л-Черри арбуз (15), Л-Черри коричнево-фи-
олетовые (16), Л-411 (17), Л-Черри арбуз (16), Л-176 (18)].
Учтены все образцы; коэффициент R2 = 0.03248 (б);
из анализа исключены пять образцов (Л-Несозреваю-
щий, Л-Черри лимонно-желтые, сорта Викинг, Гаяна
и Гармошка); R2 = 0.3383 (в).
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ротиноидов и ароматических соединений, а так-
же размягчению плодов [29]. Мутация rin вызвана
протяженной делецией в последовательности
хромосомы 5, приводящей к слиянию соседних
усеченных генов RIPENING INHIBITOR (RIN) и
MACROCALYX (MC) (локус RIN-MC) [29, 30].
Транскрипционный фактор RIN считается главным
регулятором созревания плода томата и осуществля-
ет контроль транскрипции множества генов всех
стадий созревания плода, включая структурные
гены биосинтеза каротиноидов, в том числе и
CRTISO [18, 30‒33].

Поскольку CRTISO является мишенью RIN,
ожидалось, что его экспрессия в спелом плоде
Л-Несозревающий будет существенно снижена.
Результаты проведенного экспрессионного анали-
за подтвердили ожидания – уровень транскрипции
CRTISO у данной линии (генотип rin/RIN) оказался
наименьшим в сравнении с другими анализируе-
мыми образцами (генотип RIN/RIN) (рис. 4а).

Заметим, что в плодах всех четырех проанали-
зированных образцов (сорта Викинг и Малино-
вый силач, линия Л-176) полностью отсутствовал
проликопин (7,9,9',7'-тетра-цис-ликопин; пред-
шественник полностью-транс-ликопина), что го-
ворит о его полной изомеризации в полностью-
транс-ликопин с помощью CRTISO (табл. 2). Ра-
нее показано, что при выключенной экспрессии
гена CRTISO в плодах одной линии томата на-
блюдается накопление проликопина и дефицит
полностью-транс-ликопина [34]. Таким образом,
предполагалась корреляция между уровнем экс-
прессии гена CRTISO и суммой каротиноидов
(ликопин + нижеследующие каротиноиды; ис-
ключая производные ζ-каротина). Однако в дан-
ном исследовании на большой выборке красно-
плодных сортов четкой зависимости не наблю-
далось (рис. 4б, в). Также, в корреляцию не
укладывались данные, полученные для желто-
плодного сорта Викинг и линии Л-Несозреваю-
щий (наибольший и наименьший уровень экс-
прессии CRTISO; минимальное и сравнимое с
другими образцами содержание суммы каротино-
идов) (табл. 1, рис. 4а). Это может объясняться
полным отсутствием в плодах этих двух образцов
каких-либо предшественников каротиноидов в
сравнении с сортом Малиновый силач и линией
Л-176, где таких предшественников 32% и 23%,
соответственно (табл. 1). Можно предположить,
что в плодах сорта Викинг каротиноид-изомераза
CRTISO при имеющемся уровне экспрессии
успешно модифицировала бы и значительно боль-
шее количество проликопина. В то же время, в
плодах линии Л-Несозревающий небольшой экс-
прессии гена CRTISO оказалось достаточно для
изомеризации всего субстрата.

Таким образом, полученные данные демон-
стрируют зависимость окраски плода томата от

содержания и состава каротиноидов и наличия
хлорофиллов. Отсутствие выраженной корреля-
ции между уровнем экспрессии гена CRTISO и
суммой каротиноидов может объясняться раз-
личным количеством метаболитов, предшеству-
ющих проликопину, что определяется активно-
стью, в первую очередь, фитоин-синтазы PSY1 и,
затем, десатураз (PDS и ZDS) и ζ-каротин-изоме-
разы Z-ISO. Поэтому оценка корреляции между
уровнем транскрипции CRTISO и суммой кароти-
ноидов возможна при наличии остатков пролико-
пина. Кроме того, нужно учитывать образование
конечных метаболитов пути биосинтеза каротино-
идов – гормонов, а также вероятную деградацию
каротиноидов. Также, следует принять во внимание
то, что на количество различных каротиноидов ока-
зывает влияние не столько транскрипционная ак-
тивность генов, сколько активность кодируемых
ими ферментов.
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гранта Российского научного фонда № 19-16-00016
и Министерства науки и высшего образования
Российской Федерации.
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