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Томат (Solanum lycopersicum L.) является важной агрокультурой и, благодаря существованию дико-
растущих родственных видов (Solanum секция Lycopersicon), моделью для изучения развития сочно-
го плода. В работе был проведен анализ экспрессии генов унипортеров сахаров SWEET1а, 1b, 1e, 3,
7a, 10a, 12c, 14 и 15 у видов и сортов томата. Для сорта Heinz (S. lycopersicum) выявлены гены, наи-
более активные в корнях (SWEET1e, 3, 10а и 12c), листьях (SWEET 1a, 1e, 3, 10а и 12c) и цветках
(SWEET1а, 1b, 7а, 10a, 12с, 14 и 15). Рост плода сопровождается повышением уровня транскриптов
SWEET110a и 12c, созревание плода – SWEET1a и 15. Продемонстрирована дифференциальная
экспрессия SWEET1a, 1b, 12c и 15 в спелом плоде инбредных линий от скрещивания S. lycopersicum
сорт М82 × S. pennellii. ПЦР-РВ анализ показал, что общим для спелого плода анализируемых видов
томата является экспрессия генов SWEET1а и 12c, а для видов S. pennellii, S. habrochaites и S. chees-
maniae – SWEET1b и 10a. Определено, что соотношение фруктоза : глюкоза эквимолярно у образ-
цов, за исключением сортов Black Jack и White Beauty (фруктоза : глюкоза ≥ 1.10). Корреляций между
уровнем транскриптов генов SWEET и соотношением гексоз не выявлено.

Ключевые слова: Solanum lycopersicum, дикорастущие виды томата, транспортеры сахаров, унипорте-
ры SWEET, содержание сахаров в спелом плоде, соотношение глюкоза : фруктоза
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ВВЕДЕНИЕ
Углеводы являются одними из наиболее важных

молекул-аккумуляторов энергии, которые обеспе-
чивают строительные компоненты для клеток
растений. Доля их в отдельных тканях может до-
стигать 90% и более сухого вещества. В результате
фотосинтеза образуются простые сахара, включая
глюкозу, количество и доступность которых ока-
зывает ключевое влияние на координацию роста,
развития и адаптивности растения [1]. Глюкоза,
фруктоза и сахароза, транспортируются от источ-
ника (листья) через флоэму к накапливающим
органам (цветы, плоды, семена и корни), где за-
пасаются и используются для поддержания их ро-
ста и развития [1, 2].

Ключевая роль сахаров в регуляции роста и
развития растения подчеркивается их участием в

определении хозяйственно ценных признаков у
агрокультур. Так, содержание и соотношение
фруктозы и глюкозы значительно влияют на вкус
спелых плодов томата Solanum lycopersicum L. [3]
или ягод винограда Vitis vinifera L. [4] в силу того, что
фруктоза слаще глюкозы и сахарозы в ~1.2–2.0 раз
(https://www.nutrientsreview.com/articles/sweeteners.
html).

Одна из самых популярных агрокультур – томат
Solanum lycopersicum L. – входит в секцию Lycopersi-
con рода Solanum вместе с 12 дикорастущими род-
ственными видами, относящимися к различным
эволюционным группам [5]. Более древние из
них (например, S. habrochaites, S. pennellii и другие
зеленоплодные виды) формируют плоды, кото-
рые накапливают преимущественно сахарозу, то-
гда как в составе плодов эволюционно более мо-
лодых видов (например, желто/красноплодные
виды S. lycopersicum, S. pimpinellifolium и S. chees-
maniae) преобладают глюкоза и фруктоза [6–9].
У первых низкое содержание гексоз сочетается с

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi 10.31857/S001533032360002X для авторизованных поль-
зователей.
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необычно высоким отношением фруктозы к глю-
козе [7], тогда как последние накапливают данные
гексозы в эквимолярных количествах [9]. При этом
признак преимущественного по отношению к
гексозам накопления сахарозы (сцеплен с актив-
ностью генов инвертаз и АДФ-глюкозопирофос-
форилазы) и признак неравного соотношения
гексоз (определяется локусом Fgr (fructose to glu-
cose ratio)) наследуются независимо [9]. Так, в
плодах линий томата S. lycopersicum, несущих ал-
лель FgrH, интрогрессированный из S. habrochaites
LA1777, содержание гексоз преобладает над со-
держанием сахарозы, а уровень фруктозы значи-
тельно выше уровня глюкозы [9, 10].

Локус Fgr идентифицирован в геноме томата как
ген SlFgr (Solyc04g0646410; https://solgenomics.net/;
другое название гена SlSWEET1a, LOC101244279,
Gene ID: 101244279), кодирующий белок семей-
ства транспортеров сахаров SWEET (Sugars Will
Eventually be Exported Transporters) [10]. Повы-
шенный уровень белка SlFgr соответствует высо-
кому соотношению фруктоза : глюкоза в плодах,
и оверэкспрессия гена SlFgr в трансгенных расте-
ниях томата ожидаемо приводит к увеличению
данного соотношения [11].

Белки SWEET относятся к унипортерам, кото-
рые участвуют во многих биологических процессах,
транспортируя сахара от фототрофных к гетеро-
трофным тканям растения [12, 13]. Семейство
SWEET разделено на четыре клады, где транспор-
теры клад I и II переносят гексозы, III – сахарозу,
и IV – фруктозу [14–16]. Считается, что различ-
ная локализация и углеводная специфичность
этих белков обуславливают многообразие их фи-
зиологических функций, что показано на модель-
ном виде Arabidopsis thaliana L. [17–25]. Так, в дву-
направленном переносе глюкозы участвуют AtS-
WEET1 и 2 (в том числе, в ризосфере, внося вклад
в устойчивость к патогенам), а также AtSWEET4–8
и 13. Дополнительно, AtSWEET5 транспортирует
галактозу и отвечает за дозозависимую чувстви-
тельность к ней во время прорастания пыльцы, а
AtSWEET8 и 13 задействованы в транспорте сахаро-
зы, ассоциированном с фертильностью пыльцы. В
транспорте сахарозы участвуют также AtSWEET9
(включая секрецию из паренхимы нектарника во
внеклеточное пространство, где сахароза гидро-
лизуется с образованием смеси сахарозы, глюкозы
и фруктозы), AtSWEET11, 12 и 15 (включая отток
сахарозы из оболочки семени в зародыш). С транс-
портом фруктозы связаны белки AtSWEET16 и 17 (в
тонопластах листьев и корней, включая ответ на
засуху) [17–25].

В геноме томата овощного S. lycopersicum сорта
Heinz 1706 также идентифицировано и охаракте-
ризовано (структура, филогения и профиль экс-
прессии) семейство генов SWEET. А именно, 9 ге-
нов клады I (SlSWEET1a–3; class Ia), 6 генов кла-

ды II (SlSWEET5–7; class Ic), 13 генов клады III
(SlNEC1 (SlSWEET15), SlSWEET10a–c, SlS-
WEET11a–d, SlSWEET12a–d, SlSWEET14; class II)
и 2 гена клады IV (SlSWEET16, SlSWEET17; class Ib)
[9, 15, 22]. На примере сортов Micro-Tom и Heinz
(S. lycopersicum), а также красноплодного дико-
растущего вида S. pimpinellifolium показано, что
плоды в процессе созревания характеризуются
высоким уровнем транскриптов SlSWEET1e,
SlSWEET3, SlSWEET7a, SlSWEET14, SlSWEET15,
SlSWEET12c и SlSWEET10a [22, 26, 27]. В случае
зеленоплодных видов томата информация огра-
ничена видом S. habrochaites и характеристикой
одного гена – Fgr (SWEET1a), активность которо-
го сцеплена с неравным соотношением фруктозы
и глюкозы в плодах [9, 10].

В настоящей работе было проведено сравнение
уровней транскриптов генов SWEET1а, SWEET1b,
SWEET1e, SWEET3, SWEET7a, SWEET10a,
SWEET12c, SWEET14, и SWEET15 в спелом плоде
у образцов четырех видов томата – трех дикорас-
тущих (зеленоплодные S. pennellii и S. habrochaites,
и желтоплодный S. cheesmaniae) и культивируе-
мого вида (S. lycopersicum, семь сортов). Кроме то-
го, был проведен сравнительный in silico анализ
экспрессии данных генов в растениях сорта Heinz
и вида S. pimpinellifolium, а также в спелом плоде
сорта М82 S. lycopersicum в сравнении с 74 инбред-
ными линиями М82 × S. pennellii LA0716. Экс-
прессионные данные были сопоставлены с пока-
зателями биохимического анализа содержания
сахарозы, глюкозы и фруктозы. Полученные ре-
зультаты будут способствовать углубленному по-
ниманию роли унипортеров SWEET в определении
содержания и соотношения растворимых сахаров в
спелом плоде, что может быть использовано в се-
лекции томата (в том числе, с помощью интрогрес-
сивной гибридизации с дикорастущими видами) с
улучшенными вкусовыми качествами плода.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал. Для проведения ис-

следования были выбраны образцы трех дикорас-
тущих видов томата (зеленоплодные S. pennellii
LA0716 и S. habrochaites LA2144; желтоплодный
S. cheesmaniae LA0421) и семи сортов томата овощ-
ного S. lycopersicum (белоплодный White beauty;
желтоплодный Самохвал; красноплодные Heinz
и Long John; красно-коричневоплодные Paul
Robeson, Black Jack и Black Cherry) (рис. 1). Расте-
ния были выращены в 2022 году в условиях пле-
ночной теплицы ГБНУ “Федеральный научный
центр овощеводства” (ФНЦО, Московская об-
ласть, Россия). Плоды собирали в сентябре на
стадии биологической спелости. В случае сортов
томата S. lycopersicum и S. cheesmaniae, стадия био-
логической спелости соответствовала плоду мяг-
кой текстуры, полностью сменившему окраску с
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зеленой на финальную. В случае образцов зелено-
плодных видов спелые плоды отбирали по разме-
ру, соответствующему финальному, в сочетании с
мягкой текстурой. Для биохимического и экс-
прессионного анализов использовали по одному
спелому плоду от двух растений каждого анализи-
руемого образца (вид, сорт).

Получение препаратов суммарной РНК и кДНК.
Из ткани спелого плода (~ 0.05–0.10 г; кожица
вместе с мякотью), предварительно измельчен-
ной растиранием в жидком азоте, выделяли сум-
марную РНК с помощью набора RNeasy Plant
Mini Kit (QIAGEN, Германия). Препараты РНК
очищали от примеси геномной ДНК (RNase-free
DNase set, QIAGEN, Германия), анализировали
на качество (электрофорез в 1.5% агарозном геле)
и количество (флуориметрия) и использовали для
синтеза (с праймером oligo-dT) кДНК (GoScript
Reverse Transcription System, Promega, США). Ко-
личество РНК и кДНК определяли флуориметри-
чески на приборе Qubit® Fluorometer (Thermo
Fisher Scientific) с помощью соответствующих ре-
активов (Qubit RNA HS Assay Kit и Qubit DS DNA
HS Assay Kit, Invitrogen, США).

Анализ профиля экспрессии генов SWEET. In sil-
ico анализ профиля экспрессии генов SWEET в
различных органах S. lycopersicum сорт Heinz и
S. pimpinellifolium, а также в спелом плоде S. lycop-
ersicum сорт М82 и 74 инбредных линий S. lycoper-
sicum сорт М82 × S. pennellii проводили с использо-
ванием базы данных Tomato Functional Genomics
(http://ted.bti.cornell.edu/cgi-bin/TFGD/digital/home.
cgi). Визуализацию данных осуществляли с помо-

щью программы для построения тепловых карт
(http://www2.heatmapper.ca/expression/).

Количественную ПЦР в реальном времени
(ПЦР-РВ) проводили в двух биологических и трех
технических повторах с использованием CFX96
Real-Time PCR Detection System (Bio-Rad Laborato-
ries, США), 3.0 нг кДНК, ген-специфических прай-
меров и смеси SYBR Green RT-PCR (Синтол, Рос-
сия) при следующих условиях: денатурация при
95°С в течение 5 мин, далее 40 циклов денатура-
ции (95°С, 15 с) и отжига/синтеза (60°С, 40 с).
Нормализацию данных генной экспрессии осу-
ществляли с применением референсных генов
Expressed и ACTIN2 [28]. Ген-специфичные прайме-
ры (Дополнительные материалы, табл. 1) разраба-
тывали на основе последовательностей исследуемых
генов в базе геномных данных томата (SlSWEET1а
Solyc04g064610; SlSWEET1b Solyc04g064620; SlS-
WEET1e Solyc06g060590; SlSWEET3 Solyc03g007360;
SlSWEET7a Solyc08g082770; SWEET12c Solyc05g024260;
SWEET10a Solyc03g097580; SlSWEET14 Solyc03g097560;
SlSWEET15 Solyc09g074530; https://www.solgenom-
ics.net/).

Анализ содержания сахарозы, глюкозы и фрук-
тозы. Для ферментативного определения сахарозы,
глюкозы и фруктозы с помощью спектрофотомет-
рии (340 нм) использовали тест-систему Enzytec™
Liquid Сахароза/D-Глюкоза/D-Фруктоза (R-Bio-
pharm AG, Германия) согласно протоколу произ-
водителя. Содержание сахаров измеряли в трех тех-
нических повторах. Соотношение фруктоза : глю-
коза вычисляли, исходя из полученных средних
значений с учетом средней ошибки (± SE).

Рис. 1. Фотографии спелого плода S. lycopersicum (сорта Black Jack (а), Самохвал (б), Black cherry (в), Heinz (г), Paul
Robeson (д), White beauty (е), Long John (ж)), S. habrochaites LA2144 (з), S. cheesmaniae LA0421 (и), S. pennellii LA0716 (к).
Черная черта соответствует длине 1 см.

(a) (б) (в) (г) (д)

(е) (ж) (з) (и) (к)
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Статистический анализ. Статистическая обработ-
ка результатов ПЦР-РВ (вычисление стандартного
отклонения) проводилась с помощью программы
Graph Pad Prism v.8 (https://www.graphpad.com,
США). Результаты выражали как среднее значе-
ние ± стандартное отклонение (SD) на основе
трех технических и двух биологических повторов.
Для оценки различий применяли t-test (P < 0.01
указывает на статистическую значимость разли-
чия). Регрессионный анализ (поиск корреляции
между уровнем экспрессии гена и соотношением
глюкоза : фруктоза) проводили также с помощью
программы GraphPad Prism v.8.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Профиль экспрессии генов SWEET в различных

органах видов S. lycopersicum и S. pimpinellifolium.
Первичный анализ профиля экспрессии генов
SWEET был проведен in silico в различных органах
S. lycopersicum сорт Heinz и S. pimpinellifolium.

Было выявлено, что в корнях растений томата
сорта Heinz наиболее активны гены SWEET1e
(8.44 нормализованных чтений RPKM (Reads Per
Kilobase Million)), SWEET3 (8.99), 12c (3.83) и 10а
(5.22); транскрипты оставшихся генов отсутству-
ют (SWEET7а) или присутствуют в следовых ко-
личествах (0.09–1.85) (рис. 2). В листьях тех же
образцов высокий уровень транскриптов наблю-
дается для SWEET12c (25.18) и 10а (41.51), и сред-
ний – для SWEET1a (12.58), 1e (11.34) и 3 (5.11).
Транскрипты генов SWEET1b, 7a, 14 и 15 отсут-
ствуют или присутствуют в следовых количествах
(0.12–0.25) (рис. 2). В листьях дикорастущего ви-
да S. pimpinellifolium количество транскриптов
SWEET в ~ 1.4–7.3 раза ниже, чем в листьях сорта
Heinz; в то же время транскрипты некоторых ге-

нов, имеющих высокий и средний уровень экс-
прессии у сорта Heinz, у S. pimpinellifolium не экс-
прессируются (SWEET1b и 14) или детектируются
в следовых количествах (SWEET3 и 15) (рис. 2).

Было обнаружено, что в бутонах и цветках тома-
та сорта Heinz транскрибируются все анализируе-
мые гены (рис. 2). В бутонах наибольший уровень
транскриптов характерен для генов SWEET1а
(117.16) и 15 (73.00), и относительно высокие зна-
чения – для генов SWEET1b (45.54), 12с (43.07),
14 (24.86) и 7а (24.65), тогда как гены SWEET1е
(0.88) и 3 (1.00) имеют самую низкую активность.
При этом в цветках на стадии антезиса уровень
транскриптов генов SWEET1а, 1b, 12c и 14 сопоста-
вим (15.68–18.97) и снижен в сравнении с экспрес-
сией в бутонах в ~1.5–6.3 раза. Уровень транскрип-
тов остальных анализируемых генов (1.68–8.72) в
цветках падает (SWEET7a и 15) или растет
(SWEET1e, 3 и 10a) в сравнении с экспрессией в
бутонах (рис. 2).

В сравнении с цветком в образующихся плодах
сорта Heinz количество транскриптов генов
SWEET1a, 3, 12c, 14 и 15 снижается (в 56.1, 1.4, 86.2,
1.2 и 13.2 раза, соответственно), а генов SWEET1b
и 7a возрастает (в 1.7 и 7.3 раза, соответственно);
транскрипты SWEET1e и 10a отсутствуют (рис. 2).

По мере роста плода сорта Heinz до стадии MG
(mature green, зеленый жесткий плод финального
размера) существенно возрастает уровень тран-
скриптов SWEET12c и 10a (в ~170 и 2 раза, соот-
ветственно); активность SWEET3, 7a и 15 снижа-
ется, SWEET1b растет и затем падает, а SWEET1a
и 14 снижается и затем поднимается. В процессе
созревания плода (от MG до биологической спе-
лости) растет экспрессия SWEET1a и 15; уровень
транскриптов остальных генов падает до следо-

Таблица 1. Содержание сахаров в спелом плоде исследуемых образцов видов томата

Вид/Сорт
Содержание сахаров, мг/г сырой массы; среднее значение ± SE Соотношение 

фруктоза/глюкоза; 
среднее значение ± SEсахароза глюкоза фруктоза

Томат овощной S. lycopersicum
Black cherry 0.5 ± 0.1 30.1 ± 1.7 29.6 ± 0.8 0.98 ± 0.07
Heinz 1706BG 0 12.5 ± 1.0 13.7 ± 1.7 1.10 ± 0.22
Paul Robeson 0.6 ± 0.09 17.3 ± 0.9 17.1 ± 2.2 0.99 ± 0.17
Black Jack 2.0 ± 0.2 18.8 ± 2.6 23.5 ± 0.9 1.25 ± 0.19
Самохвал 0 18.2 ± 0.1 18.1 ± 3.4 0.99 ± 0.19
Long John 0 9.7 ± 1.9 9.8 ± 1.4 1.01 ± 0.29
White beauty 0 12.7 ± 9.0 14.2 ± 3.7 1.12 ± 0.41

Дикорастущие виды томата
S. cheesmaniae LA0421 0.00 3.2 ± 0.1 3.4 ± 0.2 1.06 ± 0.09
S. pennellii LA0716 3.9 ± 0.8 3.5 ± 0.4 3.7 ± 0.2 1.06 ± 0.16
S. habrochaites LA2144 7.4 ± 0.2 7.1 ± 0.1 7.4 ± 0.2 1.04 ± 0.04
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вых количеств, кроме SWEET12c (снижение от
172.52 до 95.86 RPKM) (рис. 2).

В процессе созревания плода S. pimpinellifolium
(от MG до биологической спелости) уровень
транскриптов SWEET12c, как и у сорта Heinz,
значителен и снижается (от 159.53 до 79.69 RPKM).
Другие гены ведут себя сходным образом в срав-
нении с генами сорта Heinz, кроме SWEET1e, 10a
и 15 (уровень транскриптов падает в ~ 16, 111 и
48 раз, соответственно), а также SWEET14 (уро-
вень транскриптов повышается в ~2.6 раз) (рис. 2).

Таким образом, среди анализируемых генов
были выявлены гены, наиболее активные в веге-
тативных органах растения томата сорта Heinz
(S. lycopersicum). В корнях это SWEET1e, 3, 10a и
12c, а в листьях – SWEET1a, 1e, 3, 10a и 12c. Важ-

но отметить, что есть гены, экспрессия которых
значительна в листьях сорта Heinz, но отсутствует
(SWEET1b и 14) или крайне низка (SWEET15) в
листьях дикорастущего красноплодного вида
S. pimpinellifolium. Кроме того, в листьях S. pimpi-
nellifolium все анализируемые гены менее актив-
ны, чем у сорта Heinz. Репродуктивные ткани (бу-
тоны и цветки) сорта Heinz характеризуются за-
метной активностью семи генов – SWEET1а, 1b,
7а, 10a, 12с, 14 и 15. В сравнении с цветком, в пло-
де уровень транскриптов данных генов суще-
ственно падает (SWEET1a, 3, 12c, 14 и 15) или по-
вышается (SWEET1b и 7a). Рост плода до стадии
MG сопровождается значительным увеличением
уровня транскриптов SWEET12c и 10a, тогда как в
процессе дальнейшего созревания плода (до био-
логической спелости) уровень транскриптов этих

Рис. 2. Тепловая карта экспрессии генов SWEET1а, SWEET1b, SWEET1e, SWEET3, SWEET7a, SWEET10а, SWEET12с,
SWEET14 и SWEET15 в различных органах S. lycopersicum сорт Heinz (1 – бутон, 2 – открытый цветок, 3 – плод диа-
метром 1 см, 4 –плод диаметром 2 см, 5 – плод диаметром 3 см, 6 – зеленый плод финального размера, 7 – зрелый плод
на стадии смены окраски, 8 – биологически спелый плод, 9 – корень, 10 – лист) и S. pimpinellifolium (11 – незрелый зеле-
ный плод, 12 – жесткий зеленый плод финального размера, 13 – мягкий зеленый плод финального размера, 14 – лист).
Тепловая карта построена на основе анализа in silico транскриптомных данных (Tomato Functional Genomics), цифрами
указаны значения RPKM для экспрессии генов.
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генов снижается, и, одновременно, растет экс-
прессия SWEET1a и 15. Созревание плода S. pimp-
inellifolium сопровождается сходной с сортовой
динамикой экспрессии SWEET12c и существен-
ными отличиями в случае генов SWEET1e, 10a, 14
и 15.

Наблюдаемая дифференциальная экспрессия
генов при сравнении сорта Heinz (S. lycopersicum)
и вида S. pimpinellifolium или же при сравнении
различных тканей или стадий развития плода
внутри образцов подтверждает правильность вы-
бора данных генов для дальнейшего сравнитель-
ного анализа между сортами и видами томата.

Профиль экспрессии генов SWEET в спелом пло-
де образцов популяции S. lycopersicum × S. pennellii.
Анализ экспрессии генов SWEET в спелом плоде
S. lycopersicum (сорт М82) и 74 инбредных линий
сорта М82, полученных от скрещивания с образ-
цом S. pennellii, был проведен in silico.

В результате было выявлено, что гены SWEET1e,
3 и 7a не экспрессируются ни в плоде сорта М82,
ни в инбредных линиях. Транскрипты генов
SWEET10a и 14 отсутствуют, или присутствуют в
следовых количествах (за исключением двух ли-
ний из 74, где наблюдается существенный уро-
вень транскриптов SWEET10a или 14) (рис. 3).
Относительно низкая активность характерна для
гена SWEET15 (0.08–10.19 RPKM), тогда как уро-
вень транскриптов генов SWEET1a (2.52–56.83),
1b (2.50–65.22) и 12c (11.91–249.91) высок (отно-
сительно SWEET15) и имеет значительный раз-
брос внутри популяции (рис. 3). В спелом плоде
сорта М82 наиболее высокий уровень транскрип-
тов наблюдается для генов SWEET12c (27.04) и 1a
(15.73), средний для SWEET1b (6.22) и низкий для
SWEET15 (1.12) (рис. 3).

Таким образом, среди анализируемых генов
были выделены четыре – SWEET12c, 1a, 1b и 15,
имеющие существенный уровень транскриптов в
спелом плоде инбредных линий, полученных в
результате скрещивания красноплодного сорта
М82 S. lycopersicum и дикорастущего зеленоплод-
ного образца S. pennellii. Показано, что в инбред-
ных линиях уровень транскриптов данных генов
может быть как ниже, так и значительно выше
сортового уровня (рис. 2, 3), что предполагает их
важную роль в определении содержания и состава
сахаров в плоде томата различных сортов и видов.

Уровень транскриптов генов SWEET в спелых
плодах образцов видов томата. Уровень тран-
скриптов генов SWEET1а, 1b, 1e, 3, 7a, 10a, 12c, 14
и 15 был определен в спелом плоде у образцов четы-
рех видов томата – трех дикорастущих (S. pennellii,
S. habrochaites и S. cheesmaniae) и культивируемого
(S. lycopersicum, семь сортов).

Транскрипты гена SWEET1e не были обнару-
жены ни в одном анализируемом образце, как ди-
корастущих видов, так и сортов. В плодах зелено-

плодного вида S. habrochaites выявлены тран-
скрипты остальных восьми анализируемых генов.
При этом наиболее высокий уровень экспрессии
был показан для генов SWEET10a и 15, другие ге-
ны экспрессировались примерно на 1–2 порядка
ниже. Другие два дикорастущих вида характери-
зовались наличием в плодах мРНК SWEET1b,
10a, 12c и 14 (зеленоплодный S. pennellii), и
SWEET1a, 1b, 7a и 10a (желтоплодный S. cheesma-
niae). Таким образом, общим для всех трех дико-
растущих видов оказалось присутствие мРНК
двух генов – SWEET1b и 10a (рис. 4).

В плодах сортов культивируемого вида S. lyco-
persicum транскрипты SWEET1а и 12c присутство-
вали у всех образцов, за исключением SWEET12c
у белоплодного сорта White Beauty. Наиболее вы-
сокий уровень транскриптов SWEET1а наблю-
дался у красноплодных сортов Heinz и Самохвал,
тогда как SWEET12c – только у сорта Heinz. Пло-
ды двух сортов отличались от 5 остальных сортов
наличием транскриптов SWEET14 и 15 (сорт Heinz,
красные плоды) и SWEET7a (сорт Black Jack,
красно-коричневые плоды) (рис. 4). Таким обра-
зом, за редким исключением, гены SWEET1а и 12c
в разной степени активны в спелых плодах и ди-
корастущих видов, и сортов S. lycopersicum. В то
же время, дифференциальная экспрессия осталь-
ных шести генов (вплоть до ее отсутствия) может
быть одной из причин межвидовых различий в
транспорте сахаров и, следовательно, качествен-
ных признаках плода.

Содержание сахарозы, глюкозы и фруктозы в
спелых плодах образцов видов томата. В тканях
спелого плода тех же образцов видов и сортов то-
мата было определено содержание сахарозы, глю-
козы и фруктозы (табл. 1). Показано, что только
плоды дикорастущих видов S. pennellii и S. habro-
chaites, имеющие зеленую окраску, содержат зна-
чительное количество сахарозы, сопоставимое
как с уровнем глюкозы, так и с уровнем фруктозы
(табл. 1). Плоды S. cheesmaniae, а также сортов
White Beauty, Самохвал, Heinz и Long John, имею-
щие окраску, отличную от зеленой (рис. 1), саха-
розы не содержали. В плодах остальных анализи-
руемых сортов S. lycopersicum (оттенки красного;
рис. 1) сахароза присутствовала в малых или сле-
довых количествах (табл. 1).

Для образцов S. lycopersicum и S. cheesmaniae
было характерно высокое содержание глюкозы и
фруктозы (каждой гексозы в ~3–30 раз больше,
чем сахарозы). В сопоставлении с S. pennellii и
S. habrochaites количество каждого моносахарида
в плодах анализируемых образцов накапливалось
больше в ~3.0–9.4 и ~1.4–4.2 раза, соответствен-
но (табл. 1).

Для каждого анализируемого образца было со-
поставлено содержание фруктозы и глюкозы. В
результате выявлено, что соотношение данных
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Рис. 3. Тепловая карта экспрессии генов SWEET1а, SWEET1b, SWEET1e, SWEET3, SWEET7a, SWEET10а, SWEET12с,
SWEET14 и SWEET15 в спелом плоде сорта S. lycopersicum сорт М82 (1) и инбредных линий S. lycopersicum сорт М82 ×
S. pennellii LA0716 (2–75). Тепловая карта построена на основе анализа in silico транскриптомных данных (Tomato
Functional Genomics). Указаны значения RPKM для экспрессии генов у сорта М83, а также наибольшие и минималь-
ное значение RPKM для генов SWEET1а, SWEET1b, SWEET12с и SWEET15. Значения RPKM для генов SWEET1e,
SWEET3, SWEET7a, SWEET10а и SWEET14 составили 0.00, 0.00, 0.00, 0.00–0.35 (исключение – 7.74 у линии 18) и
0.00–0.24 (исключение – 8.59 у линии 33) соответственно.
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гексоз эквимолярно (фруктоза : глюкоза = 0.98–1.10)
у большинства анализируемых образцов (и сор-
тов, и видов), за исключением сортов Black Jack и
White Beauty, в спелых плодах которых количество
фруктозы оказалось выше количества глюкозы на
~10–25% (фруктоза : глюкоза > 1.10) (табл. 1).

Проведенная оценка возможных корреляций
между уровнем транскриптов проанализирован-
ных генов SWEET и соотношением гексоз пока-
зала отсутствие какой-либо связи между данны-
ми параметрами.

ОБСУЖДЕНИЕ

Томат S. lycopersicum, представляя собой одну
из самых важных сельскохозяйственных культур,
одновременно является моделью для изучения
созревания сочного плода. Как селекции томата,
так и научным исследованиям способствует нали-
чие дикорастущих родственных видов, поскольку
отдаленная гибридизация позволяет интрогрес-
сировать в линии и сорта томата ценные призна-
ки – от устойчивости к различным биотическим
и абиотическим стрессам до измененных и даже
новых качеств урожая [29]. Одной из ключевых
целевых характеристик томата является вкус плода,
который определяется, в частности, содержанием
и соотношением сахаров [30]. Кроме вкусовых ва-
риаций, качество и количество сахаров оказывает
также не менее значимое влияние на интенсив-
ность различных метаболических путей [31, 32].

В развитии плода томата выделяют стадии ак-
тивного деления клеток завязи после оплодотво-
рения, быстрого роста (расширение плода за счет
увеличения клеток), медленного роста (созревание,
когда происходят значительные метаболические
изменения) и биологической спелости. Процесс со-
провождается постоянным экспортом сахарозы в
клетки запасающей паренхимы из ситовидных
клеток через апопласт [27]. Для этого использует-
ся локализованный в плазматической мембране
механизм транспорта сахаров с помощью белков-
транспортеров, специфичных для сахарозы и/или
отдельных гексоз [14–16, 33], который считается
основным фактором урожайности.

Целью настоящего исследования стал сравни-
тельный анализ экспрессии генов унипортеров
сахаров семейства SWEET в спелом плоде томата.
Гены SWEET1а, 1b, 1e, 3, 7a, 10a, 12c, 14, и 15 бы-
ли выбраны из всего семейства на основе опубли-
кованных данных, касающихся идентификации и
классификации генов SWEET S. lycopersicum [15,
22], анализа их экспрессии у сортов томата [22,
26, 27] и показанного участия аллеля SWEET1a в
увеличении соотношения фруктоза : глюкоза в
плодах [9, 10].

Для исследования мы использовали образцы
томата четырех видов, включая различные сорта
S. lycopersicum и три дикорастущих родственных
вида S. pennellii, S. habrochaites (древние виды) и
S. cheesmaniae (эволюционно сравнительно моло-
дой вид). Выбор был основан на связи окраски
плода с составом растворимых сахаров, а именно

Рис. 4. Профиль экспрессии генов SWEET1а, SWEET1b, SWEET1e, SWEET3, SWEET7a, SWEET10а, SWEET12с,
SWEET14 и SWEET15 в спелом плоде дикорастущих видов томата (S. pennellii LA0716, S. habrochaites LA2144 и S. chees-
maniae LA0421) и культивируемого вида S. lycopersicum (сорта Heinz, White Beauty, Самохвал, Long John, Paul Robeson,
Black Jack и Black Cherry). Буквами a–k обозначена существенная (P > 0.01) разница в уровне транскриптов между об-
разцами.
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том явлении, что спелые плоды зеленоплодных
видов томата накапливают преимущественно са-
харозу, тогда как для желто-красных плодов это
редуцирующие сахара – фруктоза и глюкоза. Та-
ким образом, отобранные нами образцы различа-
лись окраской спелого плода: зеленая у S. pennellii
и S. habrochaites, белая у сорта White Beauty, жел-
тая у S. cheesmaniae и сорта Самохвал и оттенки
красного в случае остальных сортов (рис. 1).

С учетом известной углеводной специфично-
сти унипортеров SWEET [14–16], анализируемые
нами гены, предположительно, участвуют в пере-
носе гексоз (гены клады I SWEET1a, 1b, 1e и 3, а
также ген клады II SWEET7a) и сахарозы (гены
клады III SWEET10a, 12с, 14 и 15). Из этого следу-
ет, что активность первых может оказывать влия-
ние на количество и соотношение гексоз, а по-
следних – на содержание сахарозы (в том числе, в
качестве источника гексоз) в спелом плоде. В ви-
ду известного участия аллеля SWEET1a S. habro-
chaites LA1777 в регуляции соотношения гексоз в
плоде [9, 10], для анализа был использован другой
образец (LA2144) вида S. habrochaites.

Проведенный in silico анализ экспрессии ото-
бранных генов в красноплодных образцах томата
сорта Heinz (S. lycopersicum) и дикорастущего вида
S. pimpinellifolium (рис. 2) позволил определить ге-
ны, которые наиболее активны в процессе роста и
созревания плода, а также те, которые ассоции-
рованы с различиями между видами. Судя по зна-
чительной активности генов SWEET1а, 1b, 7а, 10a,
12с, 14 и 15 в бутонах и цветках сорта Heinz, регу-
ляция содержания сахаров в плоде начинается за-
долго до оплодотворения семязачатков и связана
не только с завязью (будущим плодом), но и с раз-
витием зародышей, как это показано, к примеру,
для SWEET15 [27].

Данные проведенного анализа (рис. 2) под-
твердили, что среди генов SWEET в плоде актив-
ны SlSWEET3, 7a, 14, 15, 12c и 10a, что показано
ранее на примере сортов Micro-Tom и Heinz и ви-
да S. pimpinellifolium [22, 26, 27]. Однако высокий
уровень транскриптов SlSWEET1e, полученный
ранее [22, 26, 27], не согласуется с данными наше-
го анализа: транскрипты гена в спелом плоде не
были выявлены ни у вида, ни у сорта (рис. 2).

Сходный профиль экспрессии и значительная
при развитии плода активность генов SWEET12с
и 1b предполагает консервативность их функции
в транспорте сахарозы и гексоз, соответственно,
как минимум, на последних этапах эволюции ви-
дов томата. В отличие от сорта Heinz плоды S. pimp-
inellifolium характеризовались существенно более
высокими уровнями транскриптов SWEET10а и 14
(транспорт сахарозы) и низким уровнем SWEET7а
(транспорт гексоз) (рис. 2). Это говорит о том, что
даже у эволюционно и морфологически самого
близкого к S. lycopersicum вида томата (S. pimpinel-

lifolium) имеются отличия в регуляции переноса
сахаров в плоде. Возможно, это является отраже-
нием эволюции плодоспецифичного механизма
транспорта сахаров, тогда как в листе, с учетом
сходного между образцами профиля экспрессии
анализируемых генов (рис. 2), вероятные измене-
ния не так значимы.

Дальнейший сравнительный in silico анализ
экспрессии генов SWEET в спелом плоде сорта
М82 S. lycopersicum и 74 инбредных линий, полу-
ченных в результате скрещивания красноплодно-
го сорта М82 и дикорастущего зеленоплодного
образца S. pennellii [34], выявил значительные
уровни транскриптов SWEET1a, 1b, 12c и 15. Су-
щественные колебания этих уровней между ин-
бредными линиями (рис. 3) предполагают важ-
ную, зависимую от генотипа роль данных четырех
унипортеров в определении содержания и соста-
ва сахаров в плоде томата различных сортов и ви-
дов. При этом выдвинутое ранее предположение
(на основании тандемной локализации и высо-
кой идентичности аминокислотных последова-
тельностей) о сходных транспортных свойствах
SlSWEET1a и 1b в гомеостазе гексоз во время со-
зревания плода [9] не коррелирует с существен-
ными различиями в уровне транскриптов данных
генов в спелом плоде у образцов линий (рис. 3).
Тем не менее, данные унипортеры могут действо-
вать совместно, дополняя друг друга или же дуб-
лируя функцию при переносе гексоз.

Анализ экспрессии SWEET с помощью ПЦР-РВ
показал, что за редким исключением, гены
SWEET1а и 12c в разной степени активны в спе-
лых плодах, как у дикорастущих видов, так и у
сортов томата (рис. 4), что подтверждает консер-
вативность их функции в процессе эволюции ви-
дов томата. Поскольку аллель FgrH (SWEET1a),
сцепленный с увеличением соотношения фрук-
тоза : глюкоза в спелом плоде, является специ-
фичным для S. habrochaites LA1777 [9, 10], диффе-
ренциальная экспрессия остальных шести генов
как одна из причин различий в транспорте саха-
ров и качественных признаков плода между вида-
ми влияет, вероятно, на количество гексоз/саха-
розы, но не на соотношение гексоз.

Проведенная оценка возможных корреляций
между уровнем транскриптов генов SWEET и со-
отношением фруктоза : глюкоза в спелых плодах
выявила отсутствие какой-либо связи между дан-
ными параметрами. В том числе, это касается
уровня транскриптов SWEET1а, для которого ра-
нее показано соответствие между повышенной
экспрессией гена и изменением соотношения
гексоз в плоде [11]. Изменение соотношения гек-
соз (Ф : Г > 1.10) у сортов Black Jack и White Beauty
(табл. 1) может означать вероятное присутствие в
родословной данных сортов интрогрессии из
S. habrochaites LA1777 [10] или же наличие особен-
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ностей генотип-специфичной регуляции под воз-
действием совокупности генов SWEET.

Таким образом, в данной работе было прове-
дено сравнение профиля экспрессии генов
SWEET1а, 1b, 1e, 3, 7a, 10a, 12c, 14 и 15 в растени-
ях томата. Результаты, полученные при сравне-
нии сорта Heinz и S. pimpinellifolium, позволили
определить сходство и различия в профиле экспрес-
сии данных генов между культивируемым и дико-
растущим красноплодными видами. Анализ экс-
прессии генов в спелом плоде сорта М82 в сравне-
нии с 74 инбредными линиями М82 × S. pennellii
продемонстрировал влияние интрогрессии гене-
тического материала дикорастущего вида в сорт
на разброс экспрессионных данных между ин-
бредными линиями, что является перспективным
для селекции томата с улучшенными вкусовыми
качествами плода. ПЦР-РВ анализ экспрессии
генов SWEET в спелом плоде видов томата, разли-
чающихся содержанием сахаров в плоде, эволюци-
онным возрастом и окраской плода (S. pennellii,
S. habrochaites, S. cheesmaniae и S. lycopersicum), вы-
явил гены, специфично активные в дикорасту-
щих видах, а также 2 гена – SWEET1а и 12с, функ-
ция которых предположительно консервативна
между всеми анализируемыми образцами. Сопо-
ставление экспрессионных данных с показателями
биохимического анализа содержания сахарозы,
глюкозы и фруктозы корреляций не выявило. В
целом, было показано, что каждый образец тома-
та имеет свой специфичный профиль экспрессии
девяти генов SWEET, что предполагает существова-
ние особенностей механизма транспорта сахаров в
плоде томата для каждого отдельного генотипа. По-
лученные результаты будут способствовать углуб-
ленному пониманию роли унипортеров SWEET в
определении содержания и соотношения раство-
римых сахаров в спелом плоде, что может быть
использовано в селекции томата с улучшенными
вкусовыми качествами плода.

Работа выполнена при поддержке гранта Рос-
сийского научного фонда (№ 19‒16‒00016) и
Министерства науки и высшего образования РФ.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
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