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АНАЛИЗ ПОЛИМОРФИЗМА ГЕНА SLMYB12,  
ДЕТЕРМИНИРУЮЩЕГО БИОСИНТЕЗ ХАЛКОН-НАРИНГЕНИНА  

В КОЖИЦЕ ПЛОДОВ ТОМАТА, И ЕГО ВЛИЯНИЯ НА НАКОПЛЕНИЕ ЛИКОПИНА

Аннотация. Оценена эффективность выявления форм томата с отсутствием флавоноида халкон-нaрингенина  
в розовоплодных и желтоплодных формах с помощью ДНК-маркеров к различным полиморфизмам гена SlMYB12. 
Показана наиболее тесная связь между фенотипом с прозрачной кожицей плодов и делецией в промоторной области 
гена SlMYB12. Установлена наибольшая эффективность выявления рецессивного аллеля y регуляторного гена 
SlMYB12, приводящего к нарушению синтеза халкон-нaрингенина и прозрачности кожицы, сочетанием маркеров 
MYB12-603del-aF1/603del-aR6 (Myb-603del aF1/R6) и MYB12-603del-aF1/603del-aR5 (Myb12 aF1/R5). Показаны осо-
бенности окраски плодов в зависимости от комбинации структурных аллелей пути биосинтеза каротиноидов и алле-
лей гена SlMYB12. Сочетание данного аллеля у с аллелями гена ликопин-β-циклазы bеta (b) и old gold crimson (ogc) 
позволяет отобрать розовые и малиновые формы соответственно. У образцов томата с желтой и оранжевой окраской 
плодов аллель у обеспечивает бледные оттенки основных окрасок, обусловленных генами биосинтеза каротиноидов 
(yellow flesh (r), tangerine (t), Beta (B)). Выявлено наличие SNP Т → С гена SlMYB12 (позиция 71476848 хромосомы 1)  
у 80 % образцов с прозрачной кожицей плодов оцениваемой коллекции. Показано влияние рецессивного аллеля y  
гена SlMYB12 на увеличение концентрации ликопина в плодах томата в комбинации с аллелями b, ogc. С использова-
нием методов МАС по генам качества плодов, в том числе по гену SlMYB12, создан и включен в Государственный 
реестр сорт томата черри Малиновый коктейль с высоким накоплением ликопина.
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ANALYSIS OF SLMYB12 GENE POLYMORPHISM DETERMINING CHALCONE-NARINGENIN 
BIOSYNTHESIS IN THE SKIN OF TOMATO FRUITS  

AND ITS EFFECT ON THE LYCOPENE ACCUMULATION

  Abstract. Efficiency in detecting of tomato forms with no chalcone-naringenin flavonoid in pink-fruited and yel-
low-fruited forms was evaluated using DNA markers for various polymorphisms of the SlMYB12 gene. The closest relation-
ship between a phenotype with the transparent skin of fruits and a deletion in the promoter region of the SlMYB12 gene was 
shown. The highest efficiency in the detection of the recessive y allele of the regulatory SlMYB12 gene, leading to the chal-
cone-naringenin synthesis disruption and skin transparency, was established by a combination of markers MYB12-603del-
aF1/603del-aR6 (Myb-603del aF1/R6) and MYB12-603del-aF1/603del-aR5 (Myb12 aF1/R5). Fruit coloration peculiarities 
were shown depending on a combination of the structural alleles of a carotenoid biosynthesis pathway and SlMYB12 gene al-
leles. A combination of this y allele with the alleles of the gene of the lycopene-β-cyclase beta (b) and old gold crimson (ogc) 
allows selecting pink and raspberry forms respectively. In tomato accessions with yellow and orange fruits, the y allele pro-
vides pale shades of the main coloration determined by carotenoid biosynthesis genes (yellow flesh (r), tangerine (t), Beta (B)). 
The presence of SNP T → C of the SlMYB12 gene (171476848 position of chromosome 1) was identified in 80 % of accessions 
with the transparent skin of fruits of the evaluated collection. The effect of the recessive y allele of the SlMYB12 gene on an 
increase in the lycopene concentration of tomato fruits in a combination with b, ogc alleles was shown. Using MAC methods 
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by fruit quality genes, including the SlMYB12 gene, the cherry tomato variety Malinovyj koktel with a high lycopene accumu-
lation was developed and included in the State Register. 
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Введение. Использование методов молекулярного маркирования является одним из важней-
ших инструментов в селекции томата на качество плодов. Работы по ДНК-типированию хозяй-
ственно ценных признаков весьма эффективно ведутся в мировых научных центрах как на этапе 
подбора исходных источников для гибридизации, так и при последующем анализе гибридного 
материала и созданных форм. В выполненных ранее исследованиях нами разработаны методи-
ческие основы ДНК-маркирования генов длительной сохранности плодов (nor, norA, rin) и каро-
тиноидов (r, t, og, ogc, B, gf-3, hp-1, hp-2dg) у томата, отобраны образцы с интересуемыми аллеля-
ми. В ходе выполнения ступенчатой гибридизации и отборов созданы формы с сочетаниями 
структурных и регуляторных аллелей, обеспечивающих различную окраску плодов и высокое 
накопление каротиноидов [1–3]. Наряду с данными исследованиями представляет интерес изуче-
ние особенностей проявления окраски плодов и накопления пигментов в зависимости от аллелей, 
детерминирующих синтез определенных флавоноидов. Одним из важных для томата флавонои-
дов, влияющих на качество плодов, является халкон-нарингенин (далее халкон). Накапливаясь  
в клетках эпидермиса плодов, он выполняет, прежде всего, защитные функции. Регуляция син-
теза халкона связана с полиморфизмом гена транскрипционного фактора SlMYB12, расположен-
ного на хромосоме 1 [4]. Локус гена SlMYB12 имеет доминантный и рецессивный аллели. 
Наличие доминантного аллеля Y обеспечивает накопление халкона и желтый цвет кожицы. Для 
рецессивного аллеля y характерна делеция размером 603 п. н. в промоторной области, приводя-
щая к нарушению синтеза халкона в кожице плодов и ее прозрачности [5]. Наряду с вышеуказан-
ной делецией, K. Veerappan, H. J. Jung и соавт. связывают отсутствие халкона в кожице плодов  
c выявленной однонуклеотидной вставкой и четырьмя нуклеотидными заменами [6; 7]. При этом 
B. Kim и соавт. при изучении полиморфизма данного гена связывают нарушение синтеза халко-
на с присутствием семи однонуклеотидных замен в экзонах, не находя отличий в промоторной 
области гена [8].

В литературе полиморфизм гена SlMYB12 изучается в связи с возможностью выявлять фор-
мы томата с розовой окраской плодов. Данная окраска проявляется у форм с преимущественным 
накоплением ликопина и прозрачной кожицей плодов. При этом литературных данных о поли-
морфизме гена SlMYB12 у желтоплодных форм нет. 

Исходя из вышеуказанного, целью данных исследований было дальнейшее изучение генети-
ческих механизмов накопления пигментов в плодах томата в зависимости от комбинации алле-
лей структурных генов биосинтеза каротиноидов и гена SlMYB12, регулирующего синтез хал-
кон-нарингенина, а также совершенствование методов ДНК-типирования аллелей качества пло-
дов. Для достижения указанных целей были поставлены следующие задачи: оценка методов 
ДНК-типирования известных полиморфизмов гена SlMYB12; ДНК-типирование широкой кол-
лекции форм томата на наличие данных полиморфизмов; изучение особенностей проявления 
окраски плодов и накопления каротиноидов у форм томата в зависимости от сочетания аллелей 
структурного гена ликопин-β-циклазы (СYCB) и транскрипционного фактора SlMYB12; выделе-
ние селекционных образцов с максимальным накоплением каротиноидов.

Материалы и методы исследования. Материалом для оценки полиморфизма служили кол-
лекции форм томата Института генетики и цитологии и селекционно-семеноводческой агрофир-
мы (ССАФ) «Ильинична» – ВНИИО филиал Федерального научного центра овощеводства 
(ФГБНУ ФНЦО, Россия).

Для оценки эффективности методов ДНК-типирования аллелей гена SlMYB12 использованы 
коллекции красноплодных (от розовых до темно-красных) и желтоплодных (от светло-желтых 
до оранжевых) форм с различными сочетаниями аллелей структурных и регуляторных генов.
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Для	оценки	влияния	аллелей	гена	SlMYB12 на накопление	каротиноидов	были	отобраны	об-
разцы	томата	с	тремя	аллелями	структурного	гена	СYCB	и	регуляторных	генов,	обеспечиваю-
щих	различное	накопление	каротиноидов.	Отобранные	генотипы	включали	следующие	аллели	
гена	 хромопласт-специфической	 ликопин	 β-циклазы	 (СYCB): beta	 (b из S. Lycopersicum), Beta 
carotine	(B	из	S. pennellii), old-gold crimson (ogc	–	мутация	в	beta).	Наличие	аллеля	b определяет	
синтез	преимущественно	ликопина	и	в	меньшей	степени	β-каротина.	Аллель	B	способствует	по-
вышенному	накоплению	b-каротина,	а	мутация	ogc	приводит	к	повышенному	синтезу	ликопина	
[9].	В	комбинацию	регуляторных	генов	входили:	аллель	ripening inhibitor	(rin)	транскрипционно-
го	фактора	LeMADS-Rin,	 замедляющий	 синтез	 каротиноидов	 [10],	 аллель	high pigment 2 dark 
green (hp-2dg)	гена	HP-2,	регулирующий	работу	фоторецепторов	и	контролирующий	размер	кле-
ток	и	 число	хлоропластов	 [11],	 и	 аллель	green flesh-3 (gf-3) регуляторного	фактора	Stay-green,  
кодирующий	 способность	 не	 разрушать	 хлорофилл	 в	 начале	 созревания	 плодов	 [12].	 Наряду	 
с	вышеуказанными	комбинациями,	использованы	формы	c b	и ogc	аллелями	в	сочетании	с	Y	и	y 
аллелями	гена SlMYB12	(Y и	y),	регулирующего	накопление	флавоноида	халкона	в	кожуре	плодов	
томата	[5].

Этапы	молекулярного	анализа	(выделение	ДНК,	амплификация	и	анализ	продуктов	ампли-
фикации)	выполнены	с	использованием	методических	рекомендаций	«ДНК-типирование	генов 
качества	плодов	и	устойчивости	к	болезням	томата»	[2].

Для	изучения	роста	и	развития	форм	томата	с	различной	комбинацией	генов	качества	прове-
дены	испытания	изучаемых	форм	в	условиях	остекленных	теплиц	опытной	станции	Института	
генетики	и	цитологии	НАН	Беларуси.

Анализ	каротиноидного	состава	изучаемых	образцов	проводился	в	лабораторно-аналитиче-
ском	отделе	ФГБНУ	«Федеральный	научный	центр	овощеводства»	методом	тонкослойной	хро-
матографии	 на	 хроматографической	 бумаге	 Ватман	 А3	 в	 системе	 гексан-ацетон	 10	 :	 0,5.	
Концентрацию	индивидуальных	каротиноидов	после	элюирования	с	бумаги	определяли	спек-
трофотометрически	по	величине	поглощения	при	451	нм	(бета-каротин),	470	нм	(ликопин)	и	445	нм	
(лютеин),	используя	в	качестве	стандартов	образцы	указанных	каротиноидов	(Sigma)	[13].	

Результаты и их обсуждение. Оценка эффективности методов ДНК-типирования аллелей 
гена SlMYB12. На	 первом	 этапе	 работы	 выполнена	 оценка	 эффективности	 выявления	 розово-
плодных	форм	с	помощью	известных	в	литературе	маркеров	к	следующим	полиморфизмам	гена	
SlMYB12,	связанным	с	нарушением	синтеза	халкона:	делеции	размером	603	п.	н.	в	промоторной	
области,	описываемой	K. Veerappan	и	соавт.	[6;	7]	и	группы	SNP,	выявленной	B. Kim	и	соавт.	[8].	

Для	идентификации	делеции	размером	603	п.	н.	в	гене	фактора	транскрипции	SlMYB12	раз-
работчиками	 [6]	 предложены	 SCAR	 маркеры	 MYB12-603del-aF1/R6	 и	 MYB12-603del-aF1/R5	
(603del-aF1	 –	 gtgacgaacaaccgaacctagaataa;	 603del-aR5	 –	 gcggacaaagttaattggtcactca;	 603del-aR6	 –	 
attctagcgttatcagtcggcatacad).	В	результате	применения	пары	праймеров	603del-aF1/aR5	амплифи-
цируется	 один	 продукт	 размером	 614	 п.	 н.	 у	 форм	 с	 отсутствием	 делеции,	 а	 пары	 праймеров	
603del-aF1/aR6	–	амплифицируются	2	продукта	размером	347	и	950	п.	н.,	характеризующих	на-
личие	или	отсутствие	делеции.	Согласно	авторам,	у	образцов	с	 геном	SlMYB12, обеспечиваю-
щим	нормальный	синтез	халкона,	синтезируются	два	продукта	размером	950	и	614	п.	н.,	а	у	рас-
тений	с	делетированным	геном	SlMYB12	 (розовые	плоды)	 синтезируется	 только	один	продукт	
размером	347	п.	н.	У	растений,	гетерозиготных	по	данному	гену,	синтезируются	все	три	продук-
та.	С	помощью	данных	праймеров	выполнено	ДНК-типирование	гена	SlMYB12 на	широкой	кол-
лекции	форм	с	розовой	и	красной	окраской	плодов.	На	рис.	1	представлены	результаты	апроба-
ции	предложенных	маркеров	с	объединением	продуктов	ПЦР	в	одном	форезе.

Согласно	полученным	данным	и	их	сопоставлению	с	фенотипическим	проявлением	окраски	
плодов,	у	всех	образцов	используемой	нами	коллекции	розовоплодных	форм	идентифицирована	
делеция	ожидаемого	размера	(347	п. н.).	У	форм	с	ненарушенным	синтезом	халкона	(красноплод-
ные	формы	№	11,	12	–	F1	Медина,	№	23,	24	–	Индиго,	№	25,	26	–	LA	1996)	на	электофореграмме	
наблюдались	две	полосы	ожидаемых	фрагментов	614	и	950	п. н.	При	этом	у	гетерозиготных	форм	
(№	13,	14	–	F1	Pink bush	и	№	27,	28	–	F2 из	Виктория)	четко	идентифицируются	только	два	фраг-
мента	–	347	и	614	п. н.,	в	отличие	от	описываемых	авторами	трех	фрагментов.	Следует	отме-
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тить, что на рисунках авторов фрагмент размером 950 п. н. проявляется значительно слабее, чем 
614 и 347. Учитывая, что все 3 фрагмента имеют общую область синтеза (рис. 2, а), фрагмент 
меньшего веса синтезируется быстрее, и, как следствие, его проявление на электрофореграмме 
более яркое (рис. 2, b).

Наряду с розовоплодными и красноплодными формами нами проведена апробация маркеров 
Myb-603del aF1/R6 и Myb12 aF1/R5 на формах с различными оттенками желтой и оранжевой 
окраски плодов. Необходимо отметить, что различные оттенки желтоокрашенных плодов опре-
деляются рядом структурных (r, t, del, B) аллелей пути биосинтеза каротиноидов и регулятор-
ных аллелей (nor, rin и др.), поэтому без отделения эпидермиса зрительно сложно выделить пло-
ды с отсутствием халкона в кожице. На рис. 3 показано разделение продуктов амплификации 
ряда образцов с различными структурными и регуляторными аллелями с каждым маркером от-
дельно. Как и на рис. 1, при использовании пары праймеров aF1/aR6 (рис. 3, а) у образцов с нали-
чием делеции продукт размером 950 п. н. не образуется в достаточном для проявления на форезе 

Рис. 1. Результаты амплификации ДНК коллекции розовоплодных форм томата с праймерами к маркерам MYB12-
603del-aF1/aR5 и MYB12-603del-aF1/R6: 1, 2 – Малиновые пикули (№ 6322ВИР); 3, 4 – Лотос (ВНИИССОК); 5, 6 – Ха-
баровский розовый; 7, 8 – Розовое сердце; 9, 10 – Крымское яблоко; 11, 12 – F1 Медина; 13, 14 – F1 Pink bush; 15, 16 – 
Темно-розовый; 17, 18 – Крупный розовый; 19, 20 – Малиновый штамбовый; 21, 22 – Pink paradise; 23, 24 – Индиго;  

25, 26 – LA 1996 (Aft, Y); 27, 28 – F2 из Виктория

Fig. 1. DNA amplification results of the pink-fruited tomato collection with primers to the markers MYB12-603del-aF1/aR5 
and MYB12-603del-aF1/R6: 1, 2 – Malinovye pikuli (No. 6322VIR); 3, 4 – Lotos (VNIISSOK); 5, 6 – Habarovskyi rozovyi; 
7, 8 – Rozovoe serdtse; 9, 10 – Krymskoye yabloko; 11, 12 – F1 Medina; 13, 14 – F1 Pink bush; 15, 16 – Temno-rozovyi;  
17, 18 – Krupnyi rozovyi; 19, 20 – Malinovyi shtambovyi; 21, 22 – Pink paradise; 23, 24 – Indigo; 25, 26 – LA 1996 (Aft, Y); 

27, 28 – F2 from Viktoria

                                                          a                                                                                             b

Рис. 2. Позиции праймеров и размера продуктов амплификации для идентификации делеции размером 603 п. н. (а); 
гель-электрофорез продуктов амплификации с праймерами aF1/aR5 и aF1/R6 (b) [6]

Fig. 2. Primer positions and the size of amplification products to identify a 603 bp deletion (а); Gel electrophoresis of 
amplification products with the primers aF1/aR5 and aF1/R6 (b) [6]
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количестве. Наряду с образцом LA3381 с рецессивным аллелем у, который является контроль-
ным (из коллекции калифорнийского банка генетических ресурсов томата), полученные резуль-
таты позволили выявить наличие данного аллеля у образцов Большой пломбир, Дачные, Желтые 
пальчики. 

Сравнение полученных данных ДНК-типирования с фенотипом подтвердило наличие иско-
мой делеции у форм с отсутствием халкона в кожице плодов. Как и у красноплодных форм, жел-
топлодные формы с выявленной делецией имели прозрачную кожицу (рис. 4).

Рис. 4. Окраска кожицы плодов у форм с различными аллелями гена SlMYB12:  
1 – Большой пломбир (r, b, y); 2 – LBPNД (B, hp2dg, Y); 3 – Галактика (b, y); 4 – Бумеранг (b, Y)

Fig. 4. Fruit skin coloration in forms with different alleles of the SlMYB12 gene: 1 – Bolshoi plombir (r, b, y);  
2 – LBPND (B, hp2dg, Y); 3 – Galaktika (b, y); 4 – Bumerang (b, Y)

Для идентификации однонуклеотидной замены Т → С (позиция 71476848 хромосомы 1), 
предлагаемой B. Kim и соавт. как наиболее эффективной для отбора розовоплодных форм, ис-
пользован CAPS-38123F/R_MnlI маркер (F – TCCTGTAGTGCAGCACTACCACCT; R – 
CCAATCTTGGTGGACAGAGTT) [8]. Для выявления ожидаемой SNP должен синтезироваться 
продукт размером 178 п. н. После применения фермента MnlI у растений с красными плодами 
продукт остается неизменным, а у растений с розовыми плодами образуются продукты разме-
ром 124 и 54 п. н. (рис. 5). 

ДНК-типирование образцов томата с маркером 38123F/R_MnlI выявило четыре формы 
(Крымское яблоко, Pink bush, Индиго и LA3381 (Y)) с наличием доминантного аллеля Y гена 
SlMYB12 (желтая окраска эпидермиса). Образцы Индиго и LA3381 являются красноплодными. 
Плоды форм Крымское яблоко, Pink bush при этом имеют розовую окраску. По результатам ДНК-
типирования делеции в промоторной области гена SlMYB12, образец Pink bush является гетеро-
зиготным по данному аллелю, что объясняет наличие неразрезанной части продукта, наряду  

Рис. 3. Результаты амплификации ДНК желтоплодных форм томата с праймерами к маркерам Myb-603del aF1/R6  
и Myb12 aF1/R5: 1, 2 – Большой пломбир; 3, 4 – Луч; 5, 6 – Золотой; 7, 8 – Дачные; 9, 10 – LTNA ; 11, 12 – LTNM ;  
13, 14 – LA3381 (y); 15, 16 – LA3811; 17, 18 – LA3375; 19, 20 – LBPNД; 21, 22 – LBPRД; 23, 24 – LBGNД; 25 – Mini gold;  

26 – Желтые пальчики; 27, 28 – ЖЧ 1; 29, 30 – ЖЧ 2; 31, 32 – ОЧ
Fig. 3. DNA amplification results of the yellow fruit tomato collection with primers to the Myb-603del aF1/R6 and Myb12 
aF1/R5 markers: 1, 2 – Bolshoi plombir; 3, 4 – Luch; 5, 6 – Zolotoi; 7, 8 – Dachnye; 9, 10 – LTNA ; 11, 12 – LTNM ; 13, 14 – 
LA3381 (y); 15, 16 – LA3811; 17, 18 – LA3375; 19, 20 – LBPND; 21, 22 – LBPRD; 23, 24 – LBGND; 25 – Mini gold;  

26 – Zholtyye palchiki; 27, 28 – ZhCh1; 29, 30 – ZhCh2; 31, 32 – OCh
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с разрезанной. Остальные розовоплодные формы (10 из 12) имели продукты, полностью разре-
занные ферментом MnlI. Таким образом, при ДНК-типировании делеции в промоторной области  
и SNP в экзонной области на нашей коллекции розовоплодных форм наблюдались различия  
у одного образца – Крымское яблоко, у которого основная окраска плода розовая (с полосами 
желто-зеленого цвета, обусловленными наличием гена gs), но с помощью маркера 38123F/R_MnlI 
она не выявлялась. Образец Медина, имеющий красно-розовую окраску, характеризовался от-
сутствием делеции, но при этом у него наблюдалась нуклеотидная замена, характерная, соглас-
но B. Kim, для форм с прозрачной кожицей.

Наряду с красно- и розовоплодными формами, был проанализирован полиморфизм желто-
плодных форм по изучаемой однонуклеотидной замене. В качестве контроля использовали фор-
мы LA 3381и LA 3811, а также по 2 розовоплодные и красноплодные формы (рис. 6).

Рис. 6. Результаты амплификации ДНК форм томата с различной окраской плодов с праймерами к маркеру 38123F/38123R  
и последующей рестрикцией ферментом Mnl1: 1, 2 – Большой пломбир; 3, 4 – Дачные; 5, 6 – Желтые пальчики; 7, 8 – 
LA 3381 (y); 9, 10 – LBPRД; 11, 12 – LA 3811 (Y); 13, 14 – Малиновый коктейль; 15, 16 – Л 289-15; 17, 18 – Л 160-15;  

19, 20 – Г 960

Fig. 6. DNA amplification results of tomato forms with different fruit coloration with primers to the 38123F/38123R marker 
and the subsequent restriction with the Mnl1 enzyme: 1, 2 – Bolshoi plombir; 3, 4 – Dachnye; 5, 6 – Zholtye palchiki; 7, 8 – LA 
3381 (y); 9, 10 – LBPRD; 11, 12 – LA 3811 (Y); 13, 14 – Malinovyi kokteil; 15, 16 – L 289-15; 17, 18 – L 160-15; 19, 20 – G 960

Сопоставление результатов ДНК-типирования с помощью маркеров, предлагаемых различ-
ными авторами, представлено в табл. 1. Согласно представленным данным из 16 форм с деле- 
цией в промоторной области 13 форм подтвердили возможность типирования образцов без 
накопления халкона в кожице плодов с помощью оцениваемого CAPS маркера. При этом у одной 
розовоплодной и двух желтоплодных форм с прозрачной кожицей возможность оценки с по-
мощью CAPS маркера 38123F/R_ Mnl1 не подтвердилась.

Кроме того, учитывая, что при использовании CAPS маркера 38123F/R_Mnl1 продукты ре-
стрикции имеют небольшие размеры, и часто после рестрикции в нижней части электрофоре-
грамм остаются случайные мелкие фрагменты, является сложным выделение гетерозиготных 
образцов с использованием данного маркера.

Рис. 5. Результаты амплификации ДНК розовоплодных форм томата с праймерами 38123F/38123R и последующей 
рестрикцией ферментом Mnl1: 1/1 – Крупный розовый; 2/1 – Малиновые пикули (№ 6322ВИР); 3/1 – Малиновый 
штамбовый; 4/1 – Лотос (ВНИИССОК); 5/1 – Хабаровский розовый; 6/1 – Розовое сердце; 7/1 – Крымское яблоко;  
8/2 – Медина (F1); 9/1 – Pink paradise; 10/1 – Punk bush; 11/2 – Темно-розовый; 20/1 – Индиго; 174/1 – LA (Aft); 19/1 – F2 

Виктория
Fig. 5. DNA amplification results of pink-fruited tomato forms with primers to the 38123F/38123R marker and the subsequent 
restriction with the Mnl1 enzyme: 1/1 – Krupnyi rozovyi; 2/1 – Malinovye pikuli (No. 6322VIR); 3/1 – Malinovyi shtam-
bovyi; 4/1 – Lotos (VNIISSOK); 5/1 – Khabarovskiy rozovyi; 6/1 – Rozovoe serdtse; 7/1 – Krymskoe yabloko; 8/2 – F1 Medina; 

9/1 – Pink paradise; 10/1 – Pink bush; 11/2 – Temno-rozovyi; 20/1 – Indigo; 174/1 – LA (Aft); 19/1 – F2 Viktoria



708 Doklady of the National Academy of Sciences of Belarus, 2020, vol. 64, no. 6, рр. 702–712

Таким образом, в результате апробации и оценки эффективности предлагаемых в литературе 
ДНК-маркеров нарушения синтеза халкона в кожице плодов томата на образцах используемой 
нами коллекции установлена наибольшая эффективность выявления рецессивного аллеля y ре-
гуляторного гена SlMYB12 сочетанием маркеров MYB12-603del-aF1/603del-aR6 (Myb-603del aF1/
R6) и MYB12-603del-aF1/603del-aR5 (Myb12 aF1/R5). В результате исследований подобраны усло-
вия для ПЦР-амплификации и разработан протокол ДНК-типирования делеции в промоторной 
области гена SlMYB12, являющейся эффективным маркером отсутствия флавоноида халкон-на-
рингенина в плодах томата. Данные праймеры использованы для создания путем гибридизации 
и маркер сопутствующего отбора из популяционного материала F2 форм с различными комбина-
циями структурных генов пути биосинтеза каротиноидов и регуляторных генов, влияющих на 
накопление каротиноидов и флавоноидов.

Изучение особенностей накопления каротиноидов. Следующим этапом выполняемой работы 
было изучение особенностей накопления каротиноидов у форм томата в зависимости от сочета-
ния аллелей структурного гена ликопин-β-циклазы (СYCB) и транскрипционного фактора 
SlMYB12. В ранее выполненных исследованиях были созданы образцы с различными сочетания-
ми структурных и регуляторных генов качества плодов, проанализировано содержание кароти-

Т а б л и ц а 1. Результаты ДНК-типирования маркеров розовоплодности на коллекции форм томата

T a b l e 1. DNA typing results of pink fruit markers for the collection of tomato forms

Наименование образца 
Sample name

MYB12-603del 
(делеция 603 п. н.)

38123F/R_ Mnl1 
(SNP Т→С)

Окраска плода 
Fruit color

Крупный розовый + + Розовая
Малиновые пикули + + Розовая
Малиновый штамбовый + + Розовая
Лотос + + Розовая
Хабаровский розовый + + Розовая
Розовое сердце + + Розовая
Крымское яблоко + – Розовая
Медина – + Красно-розовая
Pink paradise + + Розовая
Pink bush +/– – Ярко-розовая
Темно-розовый +/– + Темно-розовая
Индиго (Ant, Y) – – Красно-фиолетовая
LA 1996 (Aft, Y) – – Красная
Виктория +/– + Розовая 
Л 289-15 + + Розовая
Л 160-15 – – Красная
Г 960 – – Красная
Малиноваый коктейль + + Розовая
LA3811(Y, gf, r) – – Желтая
LBPNД – – Ярко-желтая
LA3381(y, r) + – Бледно-желтая
Желтые пальчики + + Желтая
Дачный + – Желтая
Большой пломбир + + Бледно-желтая

П р и м е ч а н и е: «+» и «–» – наличие/отсутствие полиморфизма, связанного с нарушением синтеза халкона в 
кожице плодов, «+/–» – гетерозиготный аллель гена SlMYB12 по изучаемому полиморфизму.

N o t e: “+” and “–” – presence/absence of polymorphism associated with impaired synthesis of chalcone in the skin of 
fruits, “+/–”  – heterozygous allele of the SlMYB12 gene for the studied polymorphism.
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ноидов и выявлены закономерности их накопления в зависимости от комбинации аллелей [3; 14]. 
В табл. 2 показаны результаты оценки каротиноидного состава плодов у созданных линий со 
структурными аллелями гена CYCB ogc, b, В и комплексом регуляторных аллелей: rin (уменьше-
ние накопления каротиноидов), gf-3 (замедленное разрушение хлорофилла), hp2dg (увеличение 
накопления каротиноидов). Все используемые нами образцы имели доминантный аллель Y гена 
SlMYB12 с нормальным синтезом флавоноида халкон-нарингенина в кожице плодов. В табл. 2 
также представлены сорта и гибриды, линейный материал селекции ССАФ «Ильинична» –  
ФГБНУ ФНЦО, а также образец томата-черри Института генетики и цитологии НАН Беларуси – 
Малиновый коктейль с аналогичными аллелями гена CYCB (ogc, b), но отличающийся наличием 
рецессивного аллеля y гена SlMYB12, блокирующего синтез халкона в плодах. Представленные 
данные позволяют оценить влияние аллелей Y и y, напрямую не связанных с синтезом каротино-
идов, а также сравнить его с влиянием ранее изученных аллелей. В табл. 2 представлены резуль-
таты анализа каротиноидного состава, сделанного методом тонкослойной хроматографии.

Т а б л и ц а 2. Содержание каротиноидов в плодах образцов томата с различным сочетанием аллелей качества 
(мг/100 г массы), 2017 г.

T a b l e 2. Carotenoid content in tomato fruit samples with a different combination of fruit quality alleles  
(mg/100 g wet basis), 2017

Название образца 
Sample name

Генотип 
Genotype

Бета-каротин 
Beta-carotene

Ликопин 
Lycopene

Лютеин 
Lutein

Хлоро-
филл 

Chlorophill

Красноплодные формы
LONД ogc/ogc//Y/Y 1,9 11,5 2,7 0
LOPNД ogc/ogc//hp2dg/hp2dg//Y/Y 1,7 15,4 2,6 0
LOG ogc/ogc//gf3/gf3//Y/Y 2,0 11,4 2,2 0
LOPRМ ogc/ogc//hp2dg/hp2dg//rin/rin//Y/Y 0 0 0 2,1
Старт b/b//Y/Y 1,9 4,8 0 0
LbP b/b//hp2dg/hp2dg//Y/Y 2,8 12,4 2,7 0
Черная груша b/b//gf-3/gf-3// y /y 1,5 9,2 2,6 0
LbPG b/b//hp2 dg /hp2dg//gf3/gf3//Y/Y 2,0 6,3 1,8 9,9
Луч B/B//Y/Y 5,4 0,9 2,0 –
LBPNД B/B//hp2dg/hp2dg//Y/Y 6,7 0 4,0 0
LBPRД. B/B//hp2dg/hp2 dg//Y/Y 11,0 2,9 3,0 –
LВPRМ B/B//hp2dg/hp2dg//rin/rin//Y/Y 1,0 – 1,1 –
ЛBGRМ B/B//gf-3/gf-3//rin/rin//Y/Y 0 0 0 0,58
ЛBGRД B/B//gf-3/gf-3//Y/Y 2,0 – 3,5 0

Розовоплодные формы
Малиновый коктейль b/b//y/y 3,6 22,3 3,3 0
Спутник b/b//y/y 2,4 21,8 4,5 0
Галактика b/b//y/y 3,9 19,4 3,7 0
N 263 b/b//y/y 2,0 14,2 2,3 0
N33-1/16 ogc/ogc//y/y 2,0 14,2 2,3 0
N 34-1/16 b/b//y/y 2,0 19,6 2,2 0
Виктория F1 b/b//y/y 1,8 15,4 2,0 0

В целом анализ данных показал, что группа розовоплодных образцов с аллелями b/b (нор-
мальное накопление ликопина и каротина) и y/y (отсутствие халкона в кожице плодов) характе-
ризовалась высоким накоплением ликопина. Образец томата черри Малиновый коктейль имел 
наибольшее значение данного признака (22,3 мг/100 г). Данный образец был представлен для 
оценки в ГСИ как сорт с высоким накоплением каротиноидов. Сопоставление значений концен-
трации ликопина в плодах форм с аллелями b/b//YY (Старт F1) и b/b//y/y (Виктория, Галактика, 
Спутник) показало, что у форм без накопления халкона концентрация ликопина выше в 3,2–4,5 ра за 
соответственно. Анализ изменения концентрации ликопина под действием y аллеля сопоставим 
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с уровнем влияния на данный показатель таких регуляторных генов, как hp2dg и gf-3. Так, увели-
чение концентрации ликопина у форм со структурным аллелем b (Старт F1) при сочетании с ал-
лелем hp2dg (LbP) было в 2,6 раза, при сочетании с аллелем gf-3 (Черная груша) – в 1,9 раза. 

Сравнение данного показателя у форм с аллелями ogc/ogc//Y/Y (LONД) и ogc/ogc//y/y (N33-1/16) 
показало увеличение содержания ликопина у форм без накопления халкона в 1,2 раза. Такое воз-
действие сопоставимо с влиянием аллеля hp2dg. Так, в плодах форм с комбинациями аллелей  
ogc/ogc//hp2dg/hp2dg//Y/Y (LOPNД) и B/B//hp2dg/hp2dg//Y/Y (LBPNД) концентрация ликопина была выше, 
чем у образцов с комбинациями аллелей ogc/ogc//Y/Y (LONД) и B/B//Y/Y (Луч) в 1,3 и 1,2 раза соот-
ветственно. Меньшее воздействие регуляторных факторов на увеличение концентрации ликопи-
на в плодах при сочетании с аллелем ogc, чем при сочетании с аллелем b, возможно, связано  
с тем, что сам аллель ogc обеспечивает высокое накопление данного каротиноида. Полученные 
результаты подтверждают воздействие рецессивного аллеля y гена SlMYB12 на увеличение кон-
центрации ликопина в плодах томата. Мы предполагаем, что такое воздействие может быть свя-
зано с тем, что как каротиноиды, так и флавоноиды являются вторичными метаболитами и бло-
кирование синтеза одного из веществ может способствовать более активному синтезу других. 
Данные предположения планируется проверить в дальнейших исследованиях с использованием 
форм со структурными аллелями активного синтеза проликопина (t), β-каротина (B) и различ ны ми 
аллелями генов, регулирующих синтез флавоноидов халкона (Y и y) и антоциана (Ant1 и ant1).

Заключение. Изучена эффективность выявления форм с отсутствием флавоноида халкон-на-
рингенина в розовоплодных и желтоплодных формах томата с помощью ДНК-маркеров к раз-
личным полиморфизмам гена SlMYB12. Подтверждена тесная связь наличия прозрачной кожицы 
плодов с делецией в промоторной области гена SlMYB12. Установлена наибольшая эффектив-
ность выявления рецессивного аллеля y регуляторного гена SlMYB12, приводящего к наруше-
нию синтеза халкон-нарингенина и прозрачности кожицы, сочетанием маркеров MYB12-603del-
aF1/603del-aR6 (Myb-603del aF1/R6) и MYB12-603del-aF1/603del-aR5 (Myb12 aF1/R5). Исполь-
зование данных маркеров позволяет выделять формы с рецессивным аллелем у. Сочетание 
данного аллеля с аллелями гена ликопин-β-циклазы bеta и old gold crimson позволяет отобрать 
розовые и малиновые формы соответственно. У образцов томата с желтой и оранжевой окраской 
плодов аллель у обеспечивает бледные оттенки основных окрасок, обусловленных генами био-
синтеза каротиноидов (аллели генов каротиноидов – yellow flesh, tangerin, Beta). Выявлено нали-
чие SNP Т → С гена SlMYB12 (позиция 71476848 хромосомы 1) у 80 % образцов с прозрачной ко-
жицей плодов оцениваемой коллекции. Показано значительное влияние рецессивного аллеля y 
гена SlMYB12 на увеличение концентрации ликопина в плодах томата. С использованием мето-
дов МАС по генам качества плодов, в том числе по гену SlMYB12, создан и включен в Госу-
дарственный реестр сорт томата черри Малиновый коктейль с высоким накоплением ликопина.
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