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Компактная форма растений арбуза, определяемая признаками кустовости и короткоплетистости,
имеет важное экономическое значение, определяя рациональное использование посевных площа-
дей за счeт высокой плотности посадки и возможность механизированной обработки и уборки. В
связи с этим изучение генов, определяющих малый габитус растений арбуза, является важной зада-
чей для ускорения селекции этой культуры. Цель данной работы – изучение известных и поиск но-
вых генов компактности растений арбуза Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & Nakai на основе анали-
за уникальной коллекции бахчевых культур ВИР им. Н.И. Вавилова и селекционных форм селек-
ции Кубанской опытной станции ВИР. В результате у всех кустовых и ультракустовых генотипов,
кроме двух образцов из Азербайджана, выявлена известная мутация гена dw-1 (кодирует ABC-
транспортeр). Компактная форма этих двух образцов, как удалось установить, не связана и с други-
ми известными генами, dsh (кодирует гиббереллин-20-оксидазу) и df (кодирует гиббереллин-3β-
гидроксилазу), или их копиями, df2 и dsh2, выявленными в настоящем исследовании. Таким обра-
зом, в коллекции бахчевых культур ВИР содержатся источники потенциально новых генов, опреде-
ляющих кустовую форму арбуза.
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Бахчевые культуры (семейство Cucurbitaceae
Juss.) известны своими крупными, отличающи-
мися по окраске и морфологии плодами. Наибо-
лее экономически важные культуры данного се-
мейства – кабачок, тыква (Cucurbita L.), огурец,
дыня (Cucumis L.) и арбуз (Citrullus Schrad. ex Eckl.
& Zeyh.). Представители пяти дополнительных
родов (Momordica L., Lagenaria Ser., Benincasa Savi,
Luffa Mill. и Trichosanthes L.) являются второсте-
пенными культурами с глобальной точки зрения,
важными для мелкого фермерского производства
в Восточной, Южной и Юго-Восточной Азии.

Компактность растений бахчевых культур так
же как и короткостебельность многих других
культур (зерновых и др.) – важные признаки, бла-
годаря которым можно повышать урожайность
на единицу площади. Компактные кустовые или
короткоплетистые растения обеспечивают более
высокую плотность посадки [1]. Короткостебель-
ные формы зерновых культур обеспечивают бо-
лее высокую урожайность за счет устойчивости к
полеганию благодаря так называемым генам “зе-

леной революции”: semi-dwarf 1 (sd1) у риса Oryza
sativa L. и Reduced height-1 (Rht-D1 и Rht-B1) у
пшеницы Triticum aestivum L. [2, 3]. Короткосте-
бельность/короткоплетистость связана с мутаци-
ями в генах биосинтеза растительных гормонов
(или с генами, связанными с ответом на них), ко-
торые регулируют удлинение и/или деление кле-
ток [3–7].

К сегодняшнему моменту в семействе Cucurbi-
taceae идентифицирован ряд генов, обусловлива-
ющих компактную форму растений. Некоторые
из этих генов были картированы и расшифрова-
ны. У тыквы мускатной C. moschata Duchesne и
тыквы твердокорой C. pepo L. кустовость контро-
лируется неохарактеризованными генами Bu [8–
12]. У тыквы крупноплодной C. maxima Duchesne
ex Lam. известны три QTL в группах сцепления 1,
3 и 4, отвечающие за формирование компактного
растения. В основном из этих трех локусов, qCmB2,
в качестве гена-кандидата предложен ген, кодирую-
щий гиббереллин-20-оксидазу, Cma_004516 [13].
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У дыни C. melo L. известно четыре основных
гена, определяющих компактную форму: si-1, si-2,
si-3 и mdw1 (slb) [11, 14–17]. Длина междоузлий у
растений si-2 и si-3 короче, чем у мутантов si-1, но
растения менее компактны. У растений si-2 ко-
роткими являются только первые междоузлия.
Длина междоузлий у мутантов si-3 короче, чем у
растений дикого типа, на всех стадиях развития.
Гены si пока еще не картированы, их продукты не
описаны. Ген mdw1 (slb) картирован в хромосоме 7 в
участке, содержащем ряд генов, включая ген ци-
токининоксидазы (CKX) – возможный кандидат
для mdw1 [14].

У огурца C. sativus L. известно шесть генов, отве-
чающих за компактную форму взрослого растения:
dwarf (Csdw), compact (cp), cp-1, supercompact-1 (scp-1),
scp-2 и short internode (si) [18–24]. Ген сp был карти-
рован в дистальной части хромосомы 4, в которой
содержится ген цитокининоксидазы CKX, являю-
щийся кандидатом. Ген Cullin 1 является канди-
датом для cp-1, а scp-1 и scp-2, как выяснилось, ко-
дируют цитохром P450 (CsCYP85A1) и стероид 5-
альфа-редуктазу (CsDET2); эти три гена участву-
ют в пути биосинтеза брассиностероидов [19, 20,
25, 26]. Кроме того, было установлено, что усе-
ченный белок гена CsaVBF1 (семейства F-box)
связан с мутацией si огурца, а CLAVATA1-подоб-
ный ген, CsCLAVATA1, считается кандидатом для
локуса Csdw [23, 24].

В геноме арбуза C. lanatus (Thunb.) Matsum. &
Nakai известно пять генов dwarf (dw), из которых
гены dw-1 и dw-1s являются аллельными варианта-
ми, а dw-2, dw-3 и предположительно dw-4 – незави-
симыми [27–30]. Отмечается, что короткоплети-
стость у арбуза наследуется как моногенный рецес-
сивный признак и контролируется геном short vine
(shv) [29]. В 2018 г. благодаря естественной мута-
ции в линии “I911” у арбуза был выявлен еще
один ген dsh, который проявился в образце с мел-
кими плодами и короткими междоузлиями. Ген
dsh был картирован в хромосоме 7, в качестве кан-
дидата был обозначен ген Cla010726, кодирую-
щий продукт, сходный с ферментом гибберел-
лин-20-оксидазой [31, 32]. В 2019 г. ген dw-1 был
картирован в хромосоме 9. Среди шести генов,
находящихся в кандидатной области, один ген
Cla010337, кодирующий АТФ-связывающий кас-
сетный транспортер, был обозначен как ген-кан-
дидат [33, 34]. Кроме того, изучение 165 контраст-
ных по архитектонике форм показало, что ген dw-1
являлся основной причиной компактности рас-
тений у образцов арбуза разного происхождения
[33]. Компактность связана с однонуклеотидной
делецией, поэтому ген dw-1 – хорошая мишень
для геномного редактирования с целью получе-
ния компактных форм арбуза. Также независи-
мыми группами исследователей в хромосоме 9
был выявлен ген Cla015407, обозначенный как df
(Cldf), кодирующий гиббереллин-3β-гидроксила-

зу [35–38]. Влияние данных мутаций на урожай-
ность сортов арбуза и на качество продукции не
исследовалось. Таким образом, благодаря успе-
хам в секвенировании генома арбуза можно ожи-
дать открытий новых генов, обусловливающих
изменение растения с плетистой формы на кусто-
вую, кроме упомянутых трех.

Цель настоящей работы – анализ известных
генов компактности растений арбуза C. lanatus
dw-1, df и dsh и поиск новых на основе анализа
уникальной коллекции бахчевых культур ВИР
им. Н.И. Вавилова и селекционных форм селек-
ции Кубанской опытной станции ВИР.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал,

выделение ДНК и РНК, синтез кДНК
Объектом исследования были растения C. la-

natus коллекции бахчевых культур ВИР им. Н.И.
Вавилова и гибриды, полученные на Кубанской
ОС ВИР (табл. 1). Выращивание растений для
выделения ДНК проводилось в полевых условиях
Кубанской ОС ВИР в 2020 г. Суммарная ДНК вы-
делялась из зеленых листьев взрослых растений с
использованием набора DNeasy Plant Mini Kit
(QIAGEN) согласно методике производителя.
Для выделения РНК семена арбуза проращива-
лись при 12-часовом световом дне при 20°C на
светоустановке. Выделение РНК из стеблей про-
водилось через 63 дня после посева семян в грунт
в трех биологических повторностях (по два расте-
ния на повторность). РНК была выделена с ис-
пользованием набора RNeasy Mini Kit (QIAGEN)
и обработана RNase-free DNase set (QIAGEN). По
матрице РНК была синтезирована одноцепочеч-
ная кДНК с использованием ОТ-M-MuLV-RH
(Биолабмикс) в 20 мкл реакционной смеси, со-
держащей 1 мг РНК-матрицы. Все процедуры вы-
полнялись согласно протоколам производителей
используемых наборов.

Идентификация и анализ копий генов dw-1, df, dsh
Идентификация генов, гомологичных извест-

ным генам арбуза dw-1 (Cla010337), df (Cla015407)
и dsh (Cla010726), проводилась в базе данных ге-
номов Cucurbitaceae (http://cucurbitgenomics.org/)
при использовании алгоритма BLASTN. Выяв-
ленные гены представлены в табл. 2. Структура
неаннотированных генов предсказывалась при
использовании программы FGENESH+. Аннота-
ция функциональных доменов осуществлялась с
помощью InterPro. Построение модели белка dsh
осуществлялось в программе SWISS-MODEL, в
качестве модели использовался белок 6lsv.1 (Crys-
tal structure of JOX2 in complex with 2OG, Fe, and
JA). Для построения множественного выравнива-
ния использовалась программа Multalin. Филоге-
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Таблица 1. Список образцов арбуза коллекции ВИР, использованных в настоящем исследовании. Образцы, вы-
деленные серым фоном, использовались для изучения уровня экспрессии генов

№ 
п/п

Каталожный 
номер Происхождение Название образца

Фенотип

стебель цвет листьев

1 K-4128 США Charleston Gray 133 Плетистый Зеленый
2 K-5382 Россия Ранний Кубани Короткоплетистый »
3 K-2578 » Красавчик Плетистый »
4 K-5090 » Ольгинский » »
5 K-5426 » Благодатный » »
6 K-5429 » Сюрприз Короткоплетистый »
7 – » Лидер » »
8 K-5427 » Любимчик Плетистый »
9 K-5428 » Святослав Кустовой »

10 K-5430 » Родник Плетистый »
11 K-5402 » Подарок Солнца Короткоплетистый Желто-зеленый 

мозаичный
12 K-5425 » Черный Принц Плетистый Зеленый
13 – » Адам » »
14 – » Солярис » Желто-зеленый 

мозаичный
15 K-3414 Украина Мелитопольский 60 » Зеленый
16 K-5136 США Royal Jubely » Желто-зеленый 

мозаичный
17 K-4857 КОС ВИР Целебный » Зеленый
18 K-137 США Klekley’s Sweet » »
19 – КОС ВИР ЦЛ 552 » »
20 – » ЦЛ 752 » »
21 – » КРЛ 694 Кустовой »
22 – » ЦЛ 638/14 Плетистый »
23 – » КРЛ 730 Короткоплетистый Желто-зеленый 

мозаичный
24 – » F12 ЦЛ 752 × Ольгинский Кустовой Зеленый
25 – » » Кустовой »
26 – » » Плетистый »
27 – » » » »
28 – » » » »
29 – » » Короткоплетистый »
30 – » » Кустовой »
31 – » » » »
32 – » » » »
33 – » F7 ЦЛ 752 × Ольгинский Плетистый »
34 – » F9 ЦЛ 752 × Ольгинский » »
35 – » КРЛ 694 Короткоплетистый »
36 – » F12 ЦЛ 752 × Волжанин Плетистый »
37 – » » » »
38 – » F9 ЦЛ 752 × Ольгинский » Желто-зеленый 

мозаичный
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39 – КОС ВИР F13 Святослав × Подарок Солнца Кустовой Желто-зеленый
мозаичный

40 K-3848 США Congo Плетистый Зеленый
41 » » » » »
42 K-5373 » Sweet Treat Ультракустовой »
43 » » » Плетистый »
44 » » » Ультракустовой Зеленоватый
45 » » » Плетистый Зеленый
46 K-4039 Азербайджан Местный Короткоплетистый Зеленоватый
47 » » » Кустовой Зеленый
48 » » » Короткоплетистый »
49 » » » Кустовой »
50 K-5131 США Bush Charleston Gray » Зеленоватый
51 – КОС ВИР F12 ЦЛ 752 × Ольгинский » Зеленый

№ 
п/п

Каталожный 
номер Происхождение Название образца

Фенотип

стебель цвет листьев

Таблица 1. Окончание

нетический анализ осуществлялся в программе
MEGA X при использовании метода Maximum
likelihood на основании кодирующих последова-
тельностей генов с бутстреп-поддержкой 1000; на
полученных изображениях показаны данные зна-
чений бутстрэпа ≥70%.

Дизайн праймеров, ПЦР, количественная ПЦР

Дизайн праймеров был выполнен с использо-
ванием Oligo Primer Analysis Software v.7 (табл. 3).
Амплификация ДНК проводилась в 20 мкл ПЦР-
смеси, содержащей 50 нг ДНК-матрицы, по 10 пг
каждого праймера, 0.25 мМ каждого dNTP, 1× ре-
акционного буфера, 15 мМ MgCl2 и 1 U Taq-поли-
меразы (Синтол), при следующих условиях: 95°С
1.5 мин; 35 циклов 95°С 30 с, 50–60°С 30 с, 72°С
1 мин; 72°С 5 мин. Количественная ПЦР была
проведена на кДНК в реакционной смеси объе-
мом 15 мкл при использовании набора реагентов
SYBR Green I (Синтол) и системы CFX96 Touch
(Bio-Rad) при следующих условиях: 50°С 10 мин;
95°С 5 мин; 50 циклов 95°С 10 с, 60°С 30 с. Пока-
зания для построения кривых плавления продук-
тов ПЦР снимались при 95°С 10 с; 65°С 5 с; 95°С
50 с. Графики зависимости порогового цикла от
исходной концентрации матриц строились на ос-
нове трех последовательных 3-кратных разведе-
ний. Для стандартизации количества кДНК мат-
рицы проводилась количественная ОТ-ПЦР с
праймерами к референсному гену C. lanatus Clath-
rin adaptor complex subunit (ClCAC) [39]. Каждый
образец запускался в трех технических повторно-
стях. Различия между генотипами были проверены

с помощью T-теста, при котором значение p ≤ 0.05
считалось значимым.

Гидролиз продуктов ПЦР, электрофорез, 
секвенирование

Гидролиз продуктов ПЦР был проведен эндо-
нуклеазой рестрикции EcoRI (Сибэнзим). Элек-
трофорез проводился в агарозном геле, окрашен-
ном бромистым этидием. Изображение геля по-
лучалось с помощью прибора Molecular Imager
Gel Doc XR System (BioRad) с использованием
УФ-излучения. Выделение ДНК из геля проводи-
ли с помощью набора для очистки ДНК diaGene
(Диаэм). Выделенные фрагменты ДНК секвени-
ровали с использованием реактива BigDye™ Ter-
minator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Thermo Fisher
Scientific) и генетического анализатора 3500 (Ap-
plied Biosystems). Результаты секвенирования об-
рабатывались в программе UGENE. Полученные
последовательности были размещены в GenBank
(NCBI) под номерами OM401277–OM401308.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ аллельного состояния генов dw-1, df и dsh

Zhu et al. [33] продемонстрировали, что не-
функциональный аллель гена dw-1 является наи-
более частой причиной появления карликового
фенотипа арбуза. Авторы также предложили два
различных типа молекулярных маркеров, направ-
ленных на идентификацию мутантного и аллеля
дикого типа: 1) маркер Indel1, фланкирующий де-
лецию в интроне гена, ассоциированную с карли-
ковым фенотипом, и 2) маркер dCAPS3, основан-
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ный на амплификации и гидролизе эндонуклеазой
EcoRI несинонимичной замены в кодирующей ча-
сти гена [33]. Для анализа аллельного состояния
гена dw-1 в сформированной выборке из коллек-
ции ВИР, которая была представлена 12 кустовы-
ми, двумя ультракустовыми, девятью короткопле-
тистыми и 28 плетистыми образцами (табл. 1), мы
использовали оба типа молекулярных маркеров.

В результате нами было замечено, что маркеры
Indel1 дали ложноположительный результат с
плетистым образцом № 14 (сорт Солярис) (рис. 1).
Остальные результаты анализа с обоими маркера-
ми подтверждали друг друга. Мутантный аллель
гена dw-1 был выявлен у двух ультракустовых и
десяти кустовых фенотипов (рис. 1). Оставшиеся
два кустовых фенотипа № 47 и 49, представлен-
ных образцом Азербайджан местный (K-4039),
вероятно, являются мутантами по другому гену.

Кустовые фенотипы № 47 и 49 (образец Азер-
байджан местный, K-4039) и родственные им ко-
роткоплетистые № 46 и 48 были взяты для анали-
за других генов карликовости df и dsh. В данную
выборку также попали ультракустовые формы
№ 42 и 44 и родственные им плетистые № 43 и 45
(сорт Sweet Treat, K-5373), поскольку по нашему
предположению данные образцы являются му-
тантами не только по гену dw-1, но и по другому
гену, в результате чего у них проявился такой фе-
нотип (табл. 1).

В результате секвенирования кодирующей ча-
сти гена df и интрона мутаций не было выявлено
ни в одном анализируемом образце. В гене dsh
нам удалось обнаружить одну несинонимичную
замену во втором экзоне во всех образцах по срав-
нению с референсным сортом Charleston Gray,

приводящую к замене глутаминовой кислоты (E)
на глутамин (Q) (рис. 2) в положении 223. Однако
каких-то существенных изменений в структуре
белка эта замена не вызвала. Остальные выявлен-
ные мутации являлись однонуклеотидными инсер-
циями и делециями в интроне гена, не приводящи-
ми к изменению предсказанного белкового продук-
та. Таким образом, необходимо было расширить
поиск генов-кандидатов для потенциально нового
гена кустовости, характерного для K-4039.

Поиск потенциальных новых генов-кандидатов, 
отвечающих за формирование кустового

фенотипа арбуза
Далее нами был проведен поиск ортологичных

и паралогичных копий генов dw-1, df и dsh в гено-
мах представителей семейства Cucurbitaceae, се-
квенированных к настоящему моменту.

dw-1. В результате проведенного анализа для
гена dw-1 было установлено, что в семействе Cu-
curbitaceae у образцов, принадлежащих к трибе
Cucurbiteae (тыква крупноплодная C. maxima,
тыква мускатная C. moschata), а также у дыни
C. melo имеется дополнительная копия данного
гена, а у тыквы обыкновенной C. pepo и тыквы се-
ребристосемянной C. argyrosperma K. Koch – две
копии гена dw-1 (табл. 2). На основании выявлен-
ных последовательностей был проведен филоге-
нетический анализ, демонстрирующий, что ду-
пликация dw-1 произошла у общего предка Cu-
curbiteae (рис. 3, синий цвет). Дополнительные
копии гена dw-1 в геноме C. melo, C. pepo и C. argy-
rosperma образовались в результате независимых
актов дупликации. У арбуза дополнительная ко-
пия гена не была обнаружена.

Рис. 1. Анализ аллельного полиморфизма гена dw-1 среди образцов арбуза коллекции ВИР с маркерами Indel1 и
dCAPS3. Список образцов приведен в табл. 1. Ожидаемая длина фрагментов при скрининге с маркером Indel1: нор-
мальный аллель 171 пн, мутантный аллель 166 пн. Ожидаемая длина фрагментов при скрининге с маркером dCAPS3:
нормальный аллель 121 пн, мутантный аллель 91 + 29 пн. Красным цветом обозначены номера карликовых образцов
– мутантов по dw-1, синим цветом обозначен ложноположительный результат при скрининге с маркером Indel1, чер-
ными стрелками обозначены ультракустовые образцы, красными стрелками обозначены кустовые образцы – не му-
танты по dw-1.

Indel1

dCAPS3

Indel1

dCAPS3

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23

24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51

24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51
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df. Нам удалось выявить в геномах представи-

телей Cucurbitaceae от двух до трех копий гена df,
причем данные дупликации происходили на раз-

ных этапах эволюции семейства (табл. 2, рис. 4).

Группа 1, в которую входит ген df (рис. 4, зеленый

фон), представлена одним геном у всех изучен-

ных видов, кроме восковой тыквы B. hispida
(Thunb.) Cogn. В ее геноме произошла дополни-

тельная дупликация. Кроме того, при поиске го-

мологичных последовательностей в геноме B. his-
pida удалось также обнаружить четвертую анно-

тированную последовательность Bhi09G000068,

которая лежит внутри Bhi09G000069 (табл. 2).

Вторая группа генов, обозначенная нами как

df-2 (рис. 4, красный фон), образовалась в резуль-

тате дупликации df-1 у предка Benincaseae. При
этом в роду Cucumis произошла дополнительная
дупликация гена, которая сохранилась у всех про-
анализированных генотипов (включая неанноти-
рованную последовательность в хромосоме 1 в ге-
номе C. melo), кроме C. sativus PI 183967 (табл. 2).

К третьей группе генов, обозначенной как df-3
(рис. 4, синий фон), принадлежат последователь-
ности, обнаруженные только в роду Cucurbita,
включая неаннотированную последовательность
в скаффолде 029 C. argyrosperma. Данная клада,
вероятно, образовалась в результате дупликации
у предка Cucurbiteae.

Таким образом, в результате поиска по гомо-
логии и анализу последовательностей нам уда-

Рис. 2. Предсказанная структура белка dsh. а – изменение аминокислотного остатка глутаминовая кислота (E) на глу-
тамин (Q) в положении 223 у проанализированных образцов арбуза по сравнению с референсным сортом Charleston
Gray, б – сохранение предсказанной структуры белка dsh у проанализированных образцов арбуза по сравнению с ре-
ференсным сортом Charleston Gray. Список образцов приведен в тексте статьи.

а

б
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Рис. 3. Анализ филогенетического сходства генов dw-1 (CDS). Жирным шрифтом выделен ген dw-1 арбуза. Зеленым и
синим фоном выделены разные группы генов. Красными кругами обозначены выявленные акты дупликации генов.
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Рис. 4. Анализ филогенетического сходства генов df (CDS). Жирным шрифтом выделен ген df арбуза. Красным, зеленым и
синим фоном выделены разные группы генов. Красными кругами обозначены выявленные акты дупликации генов.
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лось выявить дополнительную копию гена df ар-
буза, которую мы обозначили df2.

dsh. В результате поиска по гомологии нам уда-
лось выявить дополнительные копии гена dsh
только у тыквы обыкновенной C. pepo, арбуза
C. lanatus и восковой тыквы B. hispida. Причем у
B. hispida данный ген дуплицировался дважды в
обеих кладах. Вероятнее всего, дупликация дан-
ного гена возникла на ранних этапах эволюции
семейства Cucurbitaceae, однако не сохранилась в
геномах остальных представителей семейства
(рис. 5). Таким образом, нам удалось выявить в
геноме арбуза дополнительную копию гена dsh,
которую мы обозначили как dsh2.

Анализ аллельного состояния
и уровня экспрессии выявленных генов

Выявленные гены df2 (гиббереллин-2β-диок-
сигеназа) и dsh2 (гиббереллин-3β-гидроксилаза)
обладают двухэкзонной структурой, как и их го-
мологичные копии df и dsh; в каждом из них со-
хранены ключевые домены PF03171 (2OG-Fe(II)
oxygenase superfamily) и PF14226 (non-haem dioxy-
genase in morphine synthesis N-terminal). С помо-

щью разработанных праймеров было осуществле-
но секвенирование последовательностей данных
генов в геномах образцов Азербайджан местный и
Sweet Treat, однако каких-либо изменений в ко-
дирующих частях генов выявлено не было. Веро-
ятно, данные гены также не являются причиной
проявления кустового фенотипа растений.

На следующем этапе был проведен анализ от-
носительного уровня экспрессии данных генов в
сравнении с dw-1, df и dsh в стеблях и листьях сле-
дующих образцов: Charleston Gray 133 (плети-
стый), Родник (плетистый), Азербайджан мест-
ный (короткоплетистый) и Святослав (кустовой)
(табл. 1, серый фон).

Было установлено, что экспрессия dw-1, df, dsh
и df2 значимо выше в стеблях растений, чем в ли-
стьях (рис. 6). Активность генов dw-1 и df оказа-
лась значимо ниже в стеблях образцов Азербай-
джан местный (короткоплетистый) и Святослав
(кустовой) по сравнению с плетистыми сортами
Charleston Gray 133 и Родник. Ген dsh экспресси-
ровался слабее всего в кустовом сорте Святослав.
Также его экспрессия была значимо ниже в сорте
Родник. Экспрессия генов df2 и dsh2 находится на
низком уровне во всех проанализированных об-

Рис. 5. Анализ филогенетического сходства генов dsh (CDS). Жирным шрифтом выделен ген dsh арбуза. Зеленым и си-
ним фоном выделены разные группы генов. Красными кругами обозначены выявленные акты дупликации генов.
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разцах, экспрессия в стеблях у разных форм не
различается (рис. 6). Таким образом, гены df2 и
dsh2, вероятно, являются функционально актив-
ными, однако мы предполагаем, что они не вно-
сят вклад в изменчивость по такому признаку, как
длина стебля.

ОБСУЖДЕНИЕ

В настоящее время селекция бахчевых культур
является одним из важных направлений развития
сельского хозяйства. При этом наиболее удобны-
ми для механизированных обработок и уборки
плодов являются сорта бахчевых культур с малым
габитусом растения: кустовые и плетистые [40].

Несмотря на то что геном арбуза C. lanatus се-
квенирован [41, 42], к настоящему моменту из-
вестны функции только небольшого числа генов,
контролирующих хозяйственно ценные призна-
ки [42–49]. Таким образом, в настоящее время
актуальной задачей генетики арбуза является вы-
явлениe эффективных генетических источников
и доноров для создания новых сортов, а также
идентификация в геноме данных доноров ценных
для селекции генов-кандидатов.

К сегодняшнему моменту известны последо-
вательности только трех генов компактности рас-
тений арбуза, различающихся по фенотипиче-
скому проявлению: dw-1, df и dsh [31, 33, 35, 36]. В
настоящей работе был проведен скрининг выбор-
ки образцов арбуза из уникальной коллекции
ВИР для выявления аллельного состояния этих
известных генов. Нам удалось при помощи диагно-
стических маркеров подтвердить, что все кустовые
(и ультракустовые), но не короткоплетистые образ-
цы арбуза коллекции ВИР и селекционные образцы
Кубанской опытной станции ВИР, изученные в
настоящей работе, являются носителями мутантно-
го (нефункционального) аллеля гена dw-1 (рис. 1).
Ранее при использовании данных источников
признака кустовости отбор велся только по фено-
типическим маркерам [1, 50]. В отличие от мутан-
тов по другим генам карликовости у мутантов по
гену dw-1 наблюдается неравномерное укороче-
ние междоузлий и гофрированность листа. В
дальнейшем для отбора селекционного материа-
ла на более ранних стадиях развития из двух из-
вестных маркеров [33] можно рекомендовать
маркер dCAPS3 как наиболее подходящий, так
как другой маркер, Indel1, давал ложноположи-
тельный результат.

Тем не менее в коллекции нам удалось обнару-
жить кустовые образцы, в которых гены dw-1, df и
dsh, а также выявленные в настоящей работе ко-
пии данных генов df2 и dsh2, не утратили свою
функциональность, что было подтверждено ана-
лизом структуры данных генов и их относитель-
ного уровня экспрессии. Это свидетельствует о

том, что в коллекции бахчевых культур ВИР со-
держатся источники нового гена карликовости.

Интересным является фенотипическое проявле-
ние мутантов по новому гену карликовости арбуза в
популяции Азербайджан местный (K-4039). У ку-
стовых фенотипов изменяется не только габитус, но
и окраска листьев – с зеленой на зеленоватую. При
этом такая окраска не характерна для плетистых и
короткоплетистых форм в данной популяции. Воз-
можно, ген карликовости является сцепленным с
геном зеленоватой окраски листьев, поскольку схо-
жий цвет листьев был замечен нами также у другого
образца Bush Charleston Gray (K-5131), являющего-
ся мутантом по гену dw-1 (рис. 1).

В настоящей работе мы также обнаружили два
ультракустовых фенотипа в популяции Sweet
Treat (K-5373) (табл. 1). Данные растения отлича-
ются нехарактерным для dw-1 ультракомпактным
габитусом и ультрагофрированным листом с зе-
леноватой окраской. Мы предположили, что дан-
ные растения могут являться мутантами не толь-
ко по гену dw-1, но и по новому гену карликово-
сти и гену зеленоватой окраски листьев.

Подобный фенотип известен для дыни C. melo L.,
у которой ген желтовато-зеленоватой окраски ли-
стьев yv сцеплен с геном компактности si-1, в ре-
зультате чего мутанты по yv и si-1 отличаются су-
перкомпактной формой с измененной окраской
листьев [17].

Кроме того, у огурца C. sativus известны гены v-1
и v-2 (Virescent Leaf). Ген v-1 был картирован в
хромосоме 6, где ген CsaCNGCs, который кодиру-
ет управляемый циклическими нуклеотидами
ионный канал, является единственным геном-
кандидатом [51]. Ген v-2 идентифицирован в ли-
нии 104Y, в которой семядольные и пять настоя-
щих листьев были желтовато-зеленоватого цвета
[52]. Также данная линия характеризовалась за-
медленным ростом, задержкой цветения и карли-
ковостью. Однако в отличие от выявленных в на-
стоящем исследовании мутантов арбуза желтова-
то-зеленоватые настоящие листья постепенно
становились зелеными с повышенным содержа-
нием хлорофилла. В качестве наиболее вероятно-
го гена-кандидата желтовато-зеленоватого листа у
огурца был предложен ген в хромосоме 3, кодиру-
ющий белок F-box, вовлеченный в биосинтез аук-
сина, что, в свою очередь, приводит к нарушению
процесса регуляции биосинтеза хлорофилла [52].

Таким образом, выявление в коллекции ВИР
новых источников кустовости дает начало иссле-
дованиям, заключающимся в идентификации и
анализе генов-кандидатов карликовости и зеле-
новатой окраски листьев. Одновременно пред-
ставляет интерес природа короткоплетистости.
Такие формы не имеют мутации loss-of-function в
кодирующей части гена dw-1 в отличие от кусто-
вых форм, но так же, как и у кустовых форм, экс-
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прессия гена dw-1 в стебле у короткоплетистых
снижена в сравнении с плетистыми формами. То
же самое наблюдается для гена df, но не dsh. У по-
следнего экспрессия снижена только в стебле ку-
стовых форм. Эти сведения намечают поиск гена-
кандидата для короткоплетистости в последова-
тельностях, связанных с регуляцией dw-1 и df, но
не dsh.

В настоящей работе нами был проведен скри-
нинг выборки образцов арбуза коллекции бахче-
вых культур ВИР им. Н.И. Вавилова для выявле-
ния аллельного состояния известных генов, опре-
деляющих компактную форму растений арбуза,
dw-1, df и dsh. Все кустовые сорта и линии арбуза
коллекции ВИР, кроме двух кустовых образцов
популяции Азербайджан местный, являются но-
сителями нефункционального аллеля гена dw-1.
В геномах данных образцов в генах dw-1, df и dsh и
их копиях, как и dw-1, не были выявлены значи-
мые мутации, которые могли бы отразиться на
функциональности генов. Кроме того, мы обнару-
жили два ультракустовых мутанта по dw-1 в популя-
ции Sweet Treat, которые отличаются нехарактер-
ным ультракомпактным габитусом, ультрагофри-
рованным листом и зеленоватой окраской. Это
свидетельствует о том, что в коллекции бахчевых
культур ВИР содержатся источники новых генов,
определяющих компактную форму.

Коллектив благодарит Анастасию Янышев-
скую (студент ЛГУ) за техническую помощь.

Определение доноров гена dw-1 в коллекции
арбуза ВИР с помощью ДНК-маркеров выполне-
но при поддержке Министерства науки и высше-
го образования России в рамках соглашения
№ 075-15-2020-911 от 16.11.2020 о предоставлении
гранта в форме субсидий из федерального бюдже-
та на осуществление государственной поддержки
создания и развития научного центра мирового
уровня “Агротехнологии будущего”. Поиск но-
вых генов кустовости арбуза выполнен в рамках
темы НИР 0481-2019-0001/0481-2022-0007.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.
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Analysis of the Genes That Determine the Dwarf Form of Watermelon Citrullus lanatus 
(Thunb.) Matsum. & Nakai in the VIR Collection

K. V. Stryginaa, *, A. G. Elatskovaa, Yu. A. Elatskova, G. A. Tekhanovicha, and E. K. Khlestkinaa

aVavilov Research Institute of Plant Industry, Saint Petersburg, 190000 Russia
*e-mail: k.strygina@vir.nw.ru

The dwarf watermelon forms, determined by bushiness and semi-bushiness, are of great economic impor-
tance, determining the rational use of sown areas due to the high planting density and the possibility of mech-
anized processing and harvesting. In this regard, the study of genes that determine the small habitus of water-
melon plants is an important task for accelerating the selection. The aim of this work was to analyze the known
and search for new dwarf genes of watermelon Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & Nakai by analyzing the
unique VIR collection of melon crops and selection forms of the Kuban experimental station of VIR. As a
result, the known mutation in the dw-1 gene (ABC transporter) was revealed in all bush and ultra-bush gen-
otypes, except for two samples from Azerbaijan. The dwarfism of these two samples was not associated with
other known genes, dsh (gibberellin 20-oxidase) and df (gibberellin 3β-hydroxylase), or their copies identified
in the present study df2 and dsh2. Thus, the VIR collection of melon crops contains potentially new genes that
determine the dwarfism of watermelon.

Keywords: Citrullus, Cucurbitaceae, gene duplication, dwarf, molecular markers, short vine.
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