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Генетическая основа компактности у различных сельскохозяи� ственных культур является областью активных иссле-
довании�  в последние годы. Было выявлено несколько генов, мутации в которых приводят к появлению карликового 
фенотипа растении� . Понимание функции�  этих генов и механизмов, лежащих в основе карликовости у бахчевых 
культур, необходимо для разработки новых сортов с повышеннои�  урожаи� ностью и качеством плодов. В настоящеи�  ра-
боте приведены актуальные данные о генах, мутации в которых ассоциированы с появлением компактного феноти-
па у бахчевых культур, перечислены примеры мутантных компактных фенотипов и связанных с ними генов у таких 
представителеи�  семеи� ства Cucurbitaceae, как тыква крупноплодная (Cucurbita maxima Duch.), тыква твердокорая 
(Cucurbita pepo L.), тыква мускатная (Cucurbita moschata Duch.), арбуз (Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & Nakai), дыня 
(Cucumis melo L.). В работе представлены современные данные о генетическои�  и молекулярнои�  основах формирова-
ния компактного фенотипа, а также молекулярные маркеры для выявления известных генов, связанных с уменьше-
нием размера габитуса растении� .
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Genetic bases of compact forms among cucurbit crops

The genetic base of compactness has been an area of active research in recent years, with several genes and mutations identi-
fied to be associated with the appearance of dwarf phenotypes. Understanding the functions of these genes and the underlying 
mechanisms of dwarfism in cucurbit crops is essential for developing new cultivars with improved yield and fruit quality. This 
study presents current data on genes and mutations associated with the evolvement of compact phenotypes in cucurbit crops. 
The review includes examples of mutant compact phenotypes and their associated genes in representatives of the Cucurbita-
ceae family, such as Cucurbita maxima Duch., Cucurbita pepo L., Cucurbita moschata Duch., Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & 
Nakai, and Cucumis melo L. The review provides up-to-date information on the genetic and molecular bases of compact pheno-
type formation, as well as molecular markers for detecting known genes associated with reduced plant size.
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Введение

Важными признаками в селекции бахчевых культур 
являются размеры плетеи�  и плода (Tekhanovich et al., 
2019, 2020; Elatskova, 2021; Mashilo et al., 2022). К компакт-
ным формам тыквенных растении�  можно отнести ко-
роткоплетистые, кустовые и ультракарликовые феноти-
пы. Большинство возделываемых сортов Cucurbita L. от-
носятся к длинноплетистым формам  – от 2,5 до 5,0 м 
и более (Tekhanovich et al., 2020; Elatskova, 2021). Для ар-
буза Citrullus lanatus (Thunb.) Matsum. & Nakai также ха-
рактерны стелющиеся длинноплетистые формы расте-
ния: их плети достигают от 1,5–2,5 до 3–5 м в длину в пе-
риод массового цветения и образования завязеи� , что за-
трудняет как уход за ними, так и уборку урожая (Tekha-
novich et al., 2019). Компактные растения, занимающие 
меньшую площадь, подходят для загущенных посадок 
и могут обеспечить увеличение урожаи� ности с единицы 
площади, а также снижение трудозатрат на уход за расте-
ниями (Elatskova, 2021). Фенотипы с более короткими 
плетями также имеют преимущества в качестве сортов, 
используемых для домашнего сада и при выращивании 
бахчевых культур в защищенном грунте (Mohr, Sandhu, 
1975).

Вегетативныи�  рост и генеративное развитие проис-
ходят под влиянием различных фитогормонов (Hedden, 
2003). Растительные гормоны, такие как гиббереллин 
(GA), брассиностероиды (BR) и ауксин (например, ин-
дол-3-уксусная кислота, IAA), регулируют рост растении�  
посредством синергетических или антагонистических 
взаимодеи� ствии� . Нарушения метаболизма и передачи 
сигналов в этих гормональных путях часто приводят 
к карликовому росту растении�  (Hedden, 2003; Kwon, Choe, 
2005; Li et al., 2018).

В обзоре представлены актуальные сведения о генах, 
ответственных за формирование карликовых, кустовых 
и короткоплетистых форм у бахчевых культур (таблица).

Гены карликовости, 
связанные с чувствительностью к гиббереллинам 

Гиббереллины (GA) известны своеи�  способностью 
стимулировать удлинение стебля растении� . Известно, 
что мутации, связанные с недостаточностью гибберел-
линов или сниженнои�  чувствительностью к ним, приво-
дят к появлению карликового фенотипа (Hedden, 2001, 
2003, 2020). Основнои�  путь регуляции концентрации 
GA – контроль экспрессии генов 2ODD: Ga3ox, Ga20ox 
и Ga2ox (рисунок). Путь биосинтеза GA катализируется 
рядом метаболических ферментов, таких как энт-копа-
лил-дифосфатсинтаза (CPS), энт-кауренсинтаза (KS), 
энт- кауреноксидаза (KO), энт-оксидаза кауреновои�  кис-
лоты (KAO), GA20-оксидаза (GA20ox) и GA3-оксидаза 
(GA3ox).

Превращение энт-каурена (продукт циклизации ге-
ранилгераниолдифосфата; конечныи�  продукт первого 
этапа синтеза GA), в биологически активныи�  GA включа-
ет постепенное окисление с помощью монооксигеназ ци-
тохрома Р450 (P450s), а затем растворимых 2-оксоглута-
ратзависимых диоксигеназ (2ODDs) (Hedden, 2020). Гены 
Ga20ox, Ga3ox позитивно регулируются DELLA-белками. 
Белки DELLA – репрессоры ответа на гиббереллины. Свя-
зывание GA с его рецептором GID1 приводит к измене-
нию его конформации и взаимодеи� ствию с белками 
DELLA, которые затем становятся мишенью для деграда-
ции по убиквитин-протеасомному пути посредством 
ассоциации с компонентом F-box убиквитинлигазы E3 
(Hedden, 2001; Yamaguchi, 2008). DELLA-белки принадле-
жат к семеи� ству регуляторов транскрипции GRAS и содер-
жат N-концевую последовательность с доменами DELLA, 
LExLE и VHYNP, которая связывается с комплексом GA-
GID1 для обеспечения GA-индуцированнои�  деградации 
(Hedden, 2020, 2001; Yamaguchi, 2008; Schwechheimer, 
2012). Заключительная стадия биосинтеза GA с об ра-
зованием биологически активных конечных продуктов 

Таблица. Гены карликовости Cucurbitaceae, освещенные в данном обзоре

Table. Dwarfism genes in Cucurbitaceae described in this review 

Тыквенные 
культуры

Ген Кодирует Ссылка

Cucurbita 
maxima Duch. GA20ox/Cma_004516 Гиббереллин-20-оксидазу Lange et al., 1994; 

Zhang G. et al., 2015

C. moschata Duch. GA3ox/CmoCh08G006170 Гиббереллин 3β-гидроксилазу Min et al., 2022

C. pepo L. GA2ox/Cp4.1LG10g05910.1 Гиббереллин-20-оксидазу Ding et  al. 2021

Cucumis melo L. CmERECTA/Cmsi/MELO3C016916 Эректоподобную рецепторную 
киназу (ERECTA-like) Yang et al., 2020

Citrullus 
lanatus  (Thunb.) 
Matsum. & Nakai  

GA3ox/df/Cla015407 Гиббереллин 3β-гидроксилазу
Wei et al. 2019; Sun 
et al., 2020; Zhang T. 
et al. 2021 

ClaGA20ox/dsh/Cla010726/ Гиббереллин-20-оксидазу Dong et al., 2018.

dw-1/Cla010337 АВС-транспортер Zhu et al. 2019

GA2ox/Cla015405  2-бета-диоксигеназу Jang et al., 2020
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GA1 и GA4 в растениях катализируется двумя оксоглута-
ратзависимыми диоксигеназами GA20ox и GA3ox (Hedden, 
2020). Диоксигеназы (GA20ox, GA3ox и GA2ox) представ-
ляют собои�  ферменты, содержащие железо, которые 
способствуют биосинтезу GA с использованием 2-оксо-
глутарата. Связанныи�  с Fe мотив 2OGD имеет консерва-
тивную аминокислотную область His-XaaAsp/Glu-(Xaa) 
n-His (Thomas et al., 1999; Kawai et al., 2014). 

Повышение концентрации активных гиббереллинов 
в тканях вызывает репрессию транскрипции генов 
GA20ox и GA3ox, а также активацию транскрипции генов 
GA2ox, в результате чего концентрация GA снижается 
(Hedden, 2001; Yamaguchi, 2008). Мутации в генах GA20ox, 
GA3ox и GA2ox могут привести к значительным измене-
ниям в концентрации гиббереллинов в тканях растении� , 
что может существенно влиять на их рост и развитие. 
Сверхэкспрессия GA3ox и GA20ox усиливает регуляцию 
GA, что способствует удлинению растительных организ-
мов, в то время как растения с избыточнои�  экспрессиеи�  
GA2ox отличаются сниженным уровнем концентрации 
GA и карликовым фенотипом (Fagoaga et al. 2007; Rieu 
et al., 2008; Garcí�a-Hurtado et al., 2012; Otani et al., 2013). 
Связь мутации�  в этих генах с появлением карликового 
фенотипа была показана на многих культурах, включая 
представителеи�  семеи� ства Cucurbitaceae (Lange et al., 
1994; Hedden, 2003; Huang et al., 2010). GA20ox кодирует 
ключевои�  фермент, которыи�  катализирует предпослед-
нюю стадию биосинтеза GA, превращая GA12 в GA9 
и GA53 в GA20 (Spielmeyer et al., 2002; Qin et al., 2013). 
Примеры, когда мутации в гене GA20ox приводят к появ-
лению карликовых фенотипов, известны у многих видов 
растении� . У Arabidopsis thaliana L. было обнаружено пять 
копии�  генов GA20ox (Hedden, 2003). Ген OsGA20ox2 яв-
ляется геном sd1 «зеленои�  революции» риса (Sasaki et al., 
2002; Spielmeyer et al., 2002; Hedden, 2003; Oikawa et al., 
2004). Мутации в гене GA20ox по-разному влияют на об-
щии�  рост растении� . В частности, линия ga20ox1 Arabidop-
sis L. демонстрирует полукарликовыи�  фенотип, в то вре-
мя как растения ga20ox2 лишь немного меньше, чем рас-
тения дикого типа (Rieu et al., 2008). 

К настоящему времени картировано несколько ге-
нов, участвующих в формировании карликового феноти-
па у Cucurbitaceae; некоторые из них являются гомолога-
ми гена GA20ox. Ген GA20ox был идентифицирован у гено-

типов тыквы Cucurbita maxima Duch. (Lange et al., 1994). 
Также было показано, что трансгенныи�  салат-латук, со-
держащии�  тыквенныи�  ген GA20ox, демонстрировал фе-
нотип карликовости у растении�  поколения T2 (Niki et al., 
2001). У C. maxima было обнаружено, что один из трех ло-
кусов количественных признаков (quantitative trait locus, 
QTL) для карликовости включает ген (Cma_004516), ко-
дирующии�  GA20ox. G. Zhang с соавторами идентифициро-
вали вставку/делецию длинои�  1249 пн (InDel) и два SNP 
в промоторнои�  области и 3 пн InDel и 8 SNP в интроннои�  
области Cma_004516 (Zhang G. et al., 2015). Были разрабо-
таны два молекулярных маркера, нацеленных на поиск 
InDel, длинои�  1249 пн, названные InDel1456 и InDel1146, 
для идентификации карликового фенотипа у тыквы. 

Содержание биологически активного GA3 в мутантах 
dsh было значительно ниже нормы, а экспрессия гена 
Cla010726, кодирующего GA20ox, значительно снижена 
у карликовых мутантов арбуза. У растении�  наблюдался 
фенотип с короткими стеблями и междоузлиями, а также 
мелкими листьями и плодами. Было показано, что мута-
ции в промотернои�  части гена ClaGA20ox приводят к кар-
ликовости растении�  арбуза. Мутант dsh является потен-
циально полезным источником генетических ресурсов 
для выведения новых сортов арбуза с признаками карли-
ковости. Одним из потенциальных генов, ответственных 
за карликовость арбуза, является ген Cla010726/
ClaGA20ox, расположенныи�  на 7-и�  хромосоме (Dong et al., 
2018, 2021). 

Ген GA3ox кодирует фермент гиббереллин 3-оксида-
зу, катализирует последнии�  этап биосинтеза гибберел-
линов. Мутации в гене GA3ox могут привести к изменен-
нои�  продукции гиббереллинов, что может существенно 
влиять на рост и развитие растении� . Например, мута-
ции, которые снижают активность GA3ox, могут приве-
сти к карликовости, укорачиванию междоузлии� , задерж-
ке цветения и уменьшению размера плодов (Hedden, 
2020). GA3ox регулируется различными факторами, та-
кими как свет и температура, уровень гормонов и ста-
дия развития растении�  (Hedden, 2001, 2020). Мутации 
генов GA3ox были идентифицированы у многих культур, 
таких как Arabidopsis thaliana (Chiang et al., 1997), Oryza L. 
(Itoh et al., 2001) и Zea mays L. (Chen et al., 2014). Ген 
DWARF1, которыи�  является аллелем d1, кодирует GA3ox, 
приводящии�  к карликовости у кукурузы (Chen et al., 

Рисунок. Регуляция биосинтеза гиббереллинов. 
Повышение концентрации гиббереллинов вызывает: репрессию транскрипции генов GA20ox и GA3ox, 

активацию транскрипции генов GA2ox. Результат – снижение уровня концентрации гиббереллинов (Hedden, 2003)
Figure. Regulation of gibberellin biosynthesis. 

An increase in gibberellin concentration causes: repression of GA20ox and GA3ox gene transcription, 
and activation of GA2ox gene transcription. The result is a decrease in the concentration of gibberellin tissues (Hedden, 2003)
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2014). Гомологи гена GA3ox уже обнаружены у многих 
представителеи�  семеи� ства тыквенных. Гомологи GA3ox 
были обнаружены у инбреднои�  линии кореи� ского огур-
ца – ген  CsGy7G019320. Было показано, что появление 
карликового фенотипа обусловлено делециеи�  на 20 пн 
в гене CsGy7G019320 (Anarjan et al., 2023). 

У тыквы Cucurbita moschata Duch. и Cucurbita pepo L. 
появление кустового фенотипа регулируется генами 
Bu, также связанными с GA (Wu et al., 2008, 2015). Груп-
пои�  китаи� ских исследователеи�  (Min et al., 2022) был 
идентифицирован ген CmoCh08G006170 на хромосоме 8, 
которыи�  кодирует гиббереллин 3β-гидроксилазу (GA3ox) 
и является наиболее вероятным геном-кандидатом 
для карликового фенотипа Si1. Уровень экспрессии 
CmoCh08G006170 в стеблях Si1 был значительно повы-
шен по сравнению с таковым у N87 дикого типа, а карли-
ковыи�  фенотип мог быть восстановлен экзогеннои�  обра-
боткои�  GA3 (Min et al. 2022).

В последние годы разными группами исследователеи�  
было обнаружено и подтверждено, что ген Cla015407 – 
гомолог гена GA3ox у арбуза (Citrullus lanatus) (Wei et al., 
2019; Sun et al., 2020; Zhang T. et al., 2021). В мутантном ва-
рианте гена Cla015407 обнаружена SNP (G → A) в интро-
не, приводящая к измененному сплаи� сингу. В результате 
происходит генерация двух изоформ, одна из которых со-
держит делецию на 13 пн во втором экзоне GA3ox, что 
приводит к образованию усеченного белка и потере 
функционального домена диоксигеназы Fe2OG у расте-
нии�  с карликовым фенотипом. При этом экспрессия 
Cla015407 и других генов биосинтеза и метаболизма GA 
была в основном повышена, а биоактивныи�  GA4 был зна-
чительно снижен в побегах карликовых растении�  по 
сравнению с плетистыми формами. Применение экзо-
генного GA восстанавливало карликовые растения до 
нормального состояния. Потеря функции GA3ox приво-
дила к уменьшению GA4 и фенотипу карликовости у ар-
буза (Sun et al., 2020; Wei et al., 2019). Группои�  исследова-
телеи�  из Таиланда (Chomkaeo et al., 2023) также был раз-
работан и предложен высокопроизводительныи�  функ-
циональныи�  маркер Cla015407-GA. Ген GA2ox кодирует 
гиббереллин-2-оксидазу (GA2oxs). На пути дезактивации 
GA GA2ox-гены преобразуют биоактивныи�  GA4 и GA1 
в неактивныи� , поддерживая баланс биоактивного GA 
и промежуточных продуктов (Yamaguchi, 2008; Wang Y. 
et al., 2017; Binenbaum et al., 2018). Известно, что повыше-
ние экспрессии GA2ox-генов снижает уровень концентра-
ции активного GA, вызывая карликовыи�  фенотип у Arabi-
dopsis thaliana (AtGA2ox7 и AtGA2ox8) (Schomburg et al., 
2003), Oryza (OsGA2ox6) (Huang et al., 2010), Nicotiana L. 
(GmRAV) (Zhao et al., 2016) и других видов растении� . Опре-
делены три локуса количественных признаков (QTL) 
карликовости в геноме Cucurbita pepo, один из которых 
включал ген GA2ox (Cp4.1LG12), связанныи�  с инактива-
циеи�  GA (Xiang et al., 2018). Wenqi Ding et al. (2021) иден-
тифицировали ген Cp4.1LG10g05910.1, кодирующии�  гиб-
береллин-2-оксидазу и ассоциированныи�  с проявлени-
ем карликового фенотипа у C. pepo. Уровень экспрессии 
Cp4.1LG10g05910.1 и активность фермента GA2ox были 
выше у карликового мутанта X10. Было показано, что 
SNP в консервативнои�  области домена DIOX N вызывает 
изменения в саи� те связывания факторов транскрипции 
в промоторе Cp4.1LG10g05910.1, которые могут влиять 
на регуляцию экспрессии гена. Карликовая линия X10 
была чувствительна к GA (Ding et al., 2021). Недавно Yoon 
Jeong Jang et al. (2020) выявили ген-кандидат Cla015405 
на хромосоме 9, содержащии�  мотив 2-бета-диоксигена-

зы (GA2ox). Было продемонстрировано, что SNP (C на A) 
во втором экзоне Cla015405 приводит к замене глутами-
новои�  кислоты на лизин. У карликового мутанта Caupat-
dw наблюдалась повышенная экспрессия гена Cla015405 
по сравнению с диким типом Hs4450. Для выявления му-
тантов по гену Cla015405 авторами был предложен SNP- 
маркер Dwf 9–4.

Важная роль генов, связанных с чувствительностью 
к гиббереллинам, в формировании компактных форм 
у бахчевых культур была подтверждена множеством ис-
следовании� . Дальнеи� шие исследования в этои�  области 
могут способствовать разработке новых методов управ-
ления ростом и развитием растении�  с целью повышения 
их урожаи� ности и экономическои�  эффективности.

Гены карликовости, 
связанные с транспортом ауксина

Ауксин – это фитогормон, транспортирующии� ся ба-
зипетально от апексов побегов к нижележащим орга-
нам, и его роль в регулировании нескольких важных 
характеристик, таких как высота растении�  и ветвле-
ние побегов, также хорошо известна (Palme et al., 2006). 
Направленныи�  транспорт ауксина и формирование его 
градиента в тканях осуществляются за счет взаимо-
деи� ствия различных переносчиков. На данныи�  момент 
идентифицированы некоторые переносчики ауксина: 
AUXIN RESISTANT 1/LIKE AUX1 (AUX1/LAX), PIN и ABCB/
MDR/PGP (Titapiwatanakun et al., 2009; Titapiwatanakun, 
Murphy, 2009). С белками PIN взаимодеи� ствует эректо-
подобная рецепторная киназа (ERECTA-like receptor ki-
nase). ABCB1, ABCB4 и ABCB19 – наиболее изученные 
переносчики ауксина из семеи� ства ABCB4 (Geisler, Mur-
phy, 2006). Мутации в тканях, связанных с транспортом 
ауксина, могут вызывать появление карликовых и полу-
карликовых фенотипов, что было продемонстрированно 
на многих культурах (Noh, 2001; Li et al., 2018). Мутанты 
Arabidopsis по генам abcb1 и abcb19 демонстрируют 
уменьшение роста и снижение полярного транспорта 
ауксина. Наиболее выраженно эти эффекты наблюда-
лись у двои� ного мутанта abcb1 abcb19 (Noh, 2001). Было 
показано, что ABCB1 функционирует согласованно 
с PGP19/MDR1/ABCB19 ауксинов у Arabidopsis (Geisler 
et al., 2005). Избыточная экспрессия OsPIN2 у риса может 
усиливать транспорт ауксина от стеблеи�  к корням, что 
приводит к снижению высоты растения (Chen et al., 
2012). Было обнаружено, что потеря функции гена ABCB1 
лежит в основе карликовых фенотипов ценных в сель-
ском хозяи� стве мутантов кукурузы brachytic2/zmabcb1 
(Zhang X. et al., 2019).

Сверхэкспрессия гена ZmPIN1a ассоциирована со сни-
жением высоты растения кукурузы (Li et al., 2018). Гены 
рецепторных киназ Arabidopsis ERECTA ERECTA (ER), 
ERECT LIKE 1 (ARL1) и ERECT LIKE 2 (ARL2) кодируют бога-
тые леи� цином повторяющиеся рецептор-подобные ки-
назы, которые, как было показано, регулируют удлине-
ние стебля. Мутант erecta демонстрирует уменьшенныи�  
размер стебля и гипокотиля, а трои� нои�  мутант er erl1 erl2 
имеет фенотип ультракарлика (Shpak et al., 2004). У тык-
венных культур также были обнаружены мутанты с кар-
ликовым фенотипом, обусловленным мутациями в генах 
транспорта ауксина. У мутанта арбуза линии dwarf, 
WM102, был идентифицирован ген Cldw-1 (Cla010337) на 
хромосоме 9, кодирующии�  АВС-транспортер (Zhu et al., 
2019). WM102, как и первыи�  карликовыи�  арбуз, был по-
лучен из сорта ‘Bush Sugar Baby’ и был мутантом по гену 
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dw-1, имел короткие междоузлия с двумя-тремя ветвями 
(Mohr, Sandhu, 1975). Потеря функции гена dw-1 является 
наиболее частои�  причинои�  появления кустового феноти-
па у арбуза (Strygina et al., 2022; Zhu et al., 2019). Ген dw-1s 
был идентифицирован у сорта арбуза короткого срока 
созревания ‘Somali Loca’. Ген dw-1s является аллельным 
к dw-1, и растения с функциональнои�  копиеи�  этого гена 
имеют среднюю длину плети между нормальнои�  и кар-
ликовои�  (Tekhanovich et al., 2019). Для идентификации 
мутантного аллеля dw-1 H. Zhu et al. (2019) предложили 
два типа молекулярных маркеров: Indel 1 и dCAPS3. С по-
мощью данных маркеров в одном из недавних исследо-
вании�  было продемонстрированно, что большинство ку-
стовых и ультракустовых образцов коллекции ВИР из 
анализируемои�  выборки являются мутантами по гену 
dw-1 (Strygina et al., 2022).

Недавно был клонирован ген короткого междоузлия 
(Cmsi) у дыни Cucumis melo L., которыи�  кодирует эректо-
подобную рецепторную киназу (ERECTA-like), регулиру-
ющую удлинение междоузлии�  (Yang et al., 2020). Сообща-
лось о четырех карликовых/полукарликовых мутантах 
si-1, si-2, si-3 и mdw1 с рецессивным типом наследования 
у дыни (Paris et al., 1984). Hwang et al. (2014) обнаружили, 
что локус mdw1 тесно связан с геном mERE, которыи�  сов-
падает с CmERECTA (MELO3C016916). В одном из недавних 
исследовании�  ген Cmsi (CmERECTA) был отображен на 
хромосоме 7 (Yang et al., 2020). CMSI взаимодеи� ствует 
с геном переноса полярного ауксина CmPIN2. Концентра-
ция ауксина была значительно снижена у полукарлико-
вого мутанта M406, что согласуется со стимулирующеи�  
ролью ауксина в удлинении междоузлии� ; мутация Cmsi 
в полукарликовом мутанте M406 нарушила взаимодеи� -
ствие между CmSI и CmPIN2 (Yang et al., 2020). Замена од-
ного нуклеотида с T на G в 25-м экзоне привела к преж-
девременному появлению стоп-кодона и усечению белка 
у карликового мутанта M406. Исследователями также 
был предложен маркер dCAPS2 CmSI для маркерного от-
бора по мутации в Cmsi в селекции дыни (Yang et al., 2020). 
В одном из недавних исследовании�  (Xu et al., 2023) был 
идентифицирован новыи�  мутант с коротким междоузли-
ем, si107 у огурца. Укороченные междоузлия у si107 свя-
заны с делециеи�  на 2 пн в гене CsSI, кодирующем эректо-
подобную рецепторную киназу (ERECTA-like receptor ki-
nase). Уровни эндогенного ауксина в стеблях si107 были 
снижены по сравнению с диким типом. Показано, что CsSI 
регулирует длину междоузлии�  огурца с помощью аукси-
нового сигнального пути (Xu et al., 2023).

Таким образом, ауксин играет ключевую роль в регу-
лировании роста и развития растении� , а его транспорт 
осуществляется с помощью различных переносчиков, та-
ких как AUX1/LAX, PIN и ABCB/MDR/PGP. Мутации в ге-
нах, связанных с транспортом ауксина, могут вызывать 
карликовые и полукарликовые фенотипы у различных 
бахчевых культур. Эти гены представляют потенциаль-
ную ценность для дальнеи� ших исследовании�  и разра-
ботки новых сортов с желаемыми селекционными при-
знаками. 

Гены путей биосинтеза брассиностероидов, 
связанные с появлением карликового фенотипа

Другая группа растительных гормонов – брассино-
стероидов (BR) участвует в регуляции высоты расте-
нии�  (Kwon, Choe, 2005; Castorina, Consonni, 2020; Bajguz, 
Chmur, 2022). Карликовые мутанты с дефицитом BR 
или нечувствительные к нему были обнаружены у мно-

гих культур: Arabidopsis thaliana (Azpiroz et al., 1998), 
Oryza, (Mori et al., 2002) и многих других. Не стали ис-
ключением культуры растении�  семеи� ства Cucurbitaceae. 
Сообщалось о нескольких генах, лежащих в основе по-
явления компактных или сверхкомпактных мутантов 
огурца (Cucumis sativus L.) с типичным фенотипом му-
танта с дефицитом BR: super compact-1 (scp-1), (scp-2), cpa 
(compact plant architecture), cpa-2 (Hou et al., 2017; Wang H. 
et al., 2017; Zhang M. et al., 2021; Zhang M. et al., 2022). Ген 
scp-1/CsCYP85A1 – член семеи� ства генов монооксигена-
зы цитохрома Р450 растении�  – играет важную роль 
в регуляции удлинения междоузлии�  у огурца. Ген scp-
1/CsCYP85A1 кодирует BR-C6-оксидазу в пути биосин-
теза BR. Суперкомпактныи�  мутант контролируется ре-
цессивным геном (scp), которыи�  показывает сильно 
уменьшенную длину стебля, темно-зеленые и смор-
щенные листья (Wang H. et al., 2017). Также был обнару-
жен спонтанныи�  карликовыи�  мутант super compact-2 
(scp-2), которыи�  демонстрирует типичныи�  фенотип 
с дефицитом биосинтеза BR. Показано, что мутация 
в гене CsDET2 приводит к системному дефициту брас-
синостероидов и суперком пактному фенотипу огурца 
(Hou et al., 2017). Ген CsDWF5, кодирующии�  7-дегидрохо-
лестеролредуктазу, которая участвует в биосинтезе 
стеролов, был идентифицирован как ген-кандидат для 
cpa (Zhang M. et al., 2021). В одном из недавних исследо-
вании�  новыи�  рецессивныи�  компактныи�  аллель, обозна-
ченныи�  как cpa-2 (compact plant architecture-2), был кар-
тирован в области 109 000 пн на хромосоме 7. Ген 
CsaV37G030530 (CsDWF1) является геном- кандидатом 
для cpa-2, он кодирует C-24-редуктазу, которая деи� -
ствует как ключевои�  фермент в биосинтезе BR. 
Компактныи�  фенотип может быть частично восстанов-
лен путем экзогенного применения BR (Zhang M. et al., 
2022). 

Выделение и характеристика карликовых мутантов 
с нарушением биосинтеза BR сыграли важную роль в по-
нимании путеи�  биосинтеза брассиностероидов. Феноти-
пы мутантов-карликов BR отличаются от фенотипов GA 
и ауксиновых карликов более серьезными изменениями 
в развитии листьев и соцветии� . BR-мутанты восстанав-
ливаются до фенотипа дикого типа путем экзогенного 
применения BR (Kwon, Choe, 2005). Основная особен-
ность характерного фенотипа карликового вида BR обу-
словлена однонаправленным уменьшением размеров 
органов. Длина цветоножек, стеблеи� , корнеи�  и листовых 
пластинок уменьшается, листья становятся более круг-
лыми на вид. Это контрастирует с фенотипами листьев 
биосинтетических и сигнальных мутантов GA, которые 
демонстрируют более короткие и узкие листья по срав-
нению с диким типом. Мутанты BR dwf имеют меньшии�  
объем клеток, но содержат такое же количество хлоро-
пластов, как и дикии�  тип, что приводит к появлению бо-
лее темного зеленого цвета (Azpiroz et al., 1998; Kwon, 
Choe, 2005).

У бахчевых культур, таких как тыква, арбуз и дыня, 
пока не были обнаружены карликовые мутанты расте-
нии�  по генам, связанным с путями биосинтеза брассино-
стероидов. Хотя на примере других культур показано, что 
мутации в этих генах могут приводить к карликовости 
у растении� . Исследования в этом направлении представ-
ляют собои�  перспективную область для поиска источни-
ков генов, связанных с появлением карликовых феноти-
пов, что может способствовать созданию новых сортов 
бахчевых культур с более компактным и удобным для 
выращивания размером.
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Кустовые и короткоплетистые сорта и линии 
бахчевых культур из коллекции ВИР

Создание новых форм растения компактно-кустового 
и короткоплетистого типа, пригодных к механизирован-
ному возделыванию, является одним из важнеи� ших 
направлении�  для селекции бахчевых культур (Mohr, 
Sandhu, 1975; Tekhanovich et al., 2020). На основе коллек-
ции ВИР создан ряд кустовых и короткоплетистых сор-
тов тыквы, арбуза и дыни (Elatskova, 2019, 2021; 
Tekhanovich et al., 2019).

Для селекции кустовых и короткоплетистых сортов 
арбуза был использован образец кустового сорта ‘Bush 
Dessert King’ (США). На Кубанскои�  опытнои�  станции ВИР 
была создана линия КРЛ 732, на основе которои�  в 2009 г. 
вывели сорт ‘Святослав’ (Tekhanovich et al., 2019). В даль-
неи� шем выделен ряд перспективных селекционных ли-
нии� , которые относятся к кустовому и короткоплетисто-
му типу; среди них – рассеченнолистные линии КРЛ 652, 
КРЛ 656, КРЛ 376, КРЛ 694, а также кустовые цельнолист-
ные линии КЦЛ 760, КЦЛ 806 и короткоплетистые линии 
КПЛ 368, КПЛ 774. Они отличаются по различным мор-
фологическим и хозяи� ственным признакам, включая 
форму растения, тип листа, размер и форму плода, про-
должительности вегетационного периода (от ранних до 
средне- и позднеспелых). Разнообразие этих линии�  поз-
воляет ускорить процесс селекции и получить новые ку-
стовые и короткоплетистые сорта (Tekhanovich et al., 
2019). 

Для селекции кустовых сортов дыни выделены ку-
стовые линии (КЛ): КЛ 351, КЛ 355, КЛ 508, Кустовая 755, 
длина плетеи�  которых составляет 0,5–0,8 м. Среди них – 
КЛ 508 и Кустовая 755, обладающие наилучшими по про-
дуктивности и качеству плодов признаками. Путем скре-
щивания кустовых форм с лучшими плетистыми сорта-
ми крупноплоднои�  тыквы (Cucurbita maxima) были выде-
лены перспективные линии, такие как Кустовая 8 и Ку-
стовая 11, которые обладают скороспелостью, хорошеи�  
продуктивностью и качеством плодов. На основе линии 
Кустовая 11 выведены сорта порционнои�  кустовои�  тык-
вы ‘Малышка’ (длина плети 0,9–1,0 м) и ‘Матрешка’ (дли-
на плети 0,7–0,9 м), включенные в Госреестр РФ по 12-
ти регионам (Elatskova, 2019).

У вида твердокорои�  тыквы (С. pepo) созданы кусто-
вые и короткоплетистые (1–1,5 м) селекционные формы 
(Elatskova, 2019). Кустовая форма мускатнои�  тыквы 
(С. moschata) создана на основе растении�  коллекционно-
го образца ‘Early Butternut’ (к-017, США): растения имеют 
компактно-кустовои�  габитус (0,8–1,0 м) и плоды среднеи�  
массои�  1,0–1,5 кг с достаточно высокими вкусовыми ха-
рактеристиками (Elatskova, 2021).

На сегодняшнии�  день продолжается изучение бахче-
вых культур из коллекции ВИР с целью выявления новых 
форм компактно-кустового типа.

Заключение

В обзоре освещены современные исследования ге-
нов, ассоциированных с появлением компактных форм 
у бахчевых культур, и связанных с ними физиологиче-
ских функции�  растении� . На примере различных культур, 
включая бахчевые, было продемонстрировано, что мута-
ции в генах, регулирующих чувствительность и синтез 
гормонов гиббереллина, ауксина и брассиностероидов, 
приводят к изменению морфологии растении�  и фор-
мированию более компактных фенотипов. В работе так-

же были представлены разработанные молекулярные 
маркеры, которые позволяют обнаруживать мутантные 
аллели этих генов и определять желаемые фенотипы. 
Несмотря на значительное количество открытии� , сде-
ланных в последние годы и десятилетия, создание сор-
тов растении�  с компактнои�  формои�  остается важным 
и развивающимся направлением в селекции бахчевых 
культур. Благодаря коллекции ВИР были разработаны 
различные сорта тыквы, арбуза и дыни с кустовым ро-
стом и короткими побегами. Эти сорта и линии могут 
служить источником генетического материала для со-
здания новых сортов, которые будут более удобны для 
механизированнои�  обработки. Дальнеи� шее исследова-
ние генов, отвечающих за компактность растении� , позво-
лит селекционерам разработать новые сорта бахчевых 
культур с желаемои�  формои�  и улучшенными характери-
стиками.
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