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Определены последовательности и изучен полиморфизм генов-гомологов INH2, кодирующих ин-
гибитор вакуолярной инвертазы, у 37 видов сем. Solanaceae. Выявлен значительный межвидовой
полиморфизм кодирующей последовательности INH2 внутри секций Petota и Lycopersicon, что сви-
детельствует о высокой скорости накопления мутаций, сопровождающей эволюцию генов INH2.
Проанализирована структура аминокислотных последовательностей у всех исследуемых гомологов
INH2, что позволило обнаружить консервативные мотивы и остатки аминокислот, нетрансмем-
бранный сигнальный пептид и домен PMEI. Отмечена возможность применения последовательно-
сти INH2 для определения филогении родов и секций Solanaceae.
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Пасленовые (Solanaceae) – одно из крупней-
ших и наиболее разнообразных семейств двудоль-
ных растений, объединяющее 3000–4000 видов,
сгруппированных примерно в 90 родов (Gebhardt,
2016). Семейство включает в себя как многолет-
ние деревья, так и однолетние травянистые виды,
а география распространения его представителей
обширна – от пустынь до тропических лесов
(Knapp et al., 2004).

Solanaceae содержит много ценных видов, среди
которых можно выделить декоративные (петуния,
цеструм, физалис) и лекарственные (белладонна,
белена, скополия) растения. Отдельного внимания
заслуживают сельскохозяйственно-ценные виды
Solanaceae (картофель, томат, перец, баклажан, та-
бак), которые являются одновременно модель-
ными видами для многих клеточных и молеку-
лярно-генетических исследований. Основная
цель этих исследований – решение различных аг-
рономических проблем (Gebhardt, 2016).

Обширное генетическое разнообразие видов
сем. Solanaceae делает его в целом хорошей мо-
дельной системой для изучения эволюции генов,
определяющих хозяйственно-ценные признаки
(Machida-Hirano, 2015). К таким признакам отно-
сятся питательная ценность плодов и клубней,
сроки их хранения, особенности созревания, а
также устойчивость растений к биотическим и
абиотическим стрессам на стадии формирования

урожая. Значимые факторы, определяющие дан-
ные признаки, – ферменты углеводного обмена,
уровень активности которых контролируется
специфичными белками-ингибиторами, в част-
ности ингибитором вакуолярной инвертазы
INH2 (Brummell et al., 2011).

Ингибитор INH2 относится к семейству не-
больших белков размером ~17 кДа – пектинме-
тилэстераз (PMEI-RP, PF04043) (Hothorn et al.,
2004). INH2 связывается с одним из важнейших
ферментов – вакуолярной инвертазой (vac-
Inv/TAI/PAIN-1) (Pressey, 1967; Greiner et al.,
1999). Образуется комплекс, в составе которого
при определенном значении pH среды вакуоляр-
ная инвертаза становится неспособной катализи-
ровать осуществляемую ею важнейшую реакцию
углеводного обмена – гидролиз сахарозы до реду-
цирующих сахаров (Di Matteo et al., 2005).

Гены ингибиторов вакуолярной инвертазы
INH2 идентифицированы у ряда растений: араби-
допсиса (Sherson et al., 2003; Link et al., 2004), куку-
рузы (Bate et al., 2004), сои, батата, риса (Tymows-
ka-Lalanne, Kreis, 1998; Rausch, Greiner, 2004). У
Solanaceae гомологи INH2 охарактеризованы
лишь у Nicotiana tabacum, Solanum tuberosum и
S. lycopersicum (Greiner et al., 1999; Brummell et al.,
2011; Qin et al., 2016). Для многочисленных род-
ственных видов табака, картофеля и томата, а
также для других видов пасленовых, отличаю-
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щихся разнообразием ареала обитания и морфо-
физиологии, данные о генах INH2 отсутствуют.
При этом изучение полиморфизма и филогении
генов-гомологов ингибитора вакуолярной инвер-
тазы INH2 может быть важным для прояснения
их функций, связей с хозяйственно-ценными
признаками и роли в эволюции растений.

Цель работы – идентификация новых гомоло-
гов гена INH2, оценка их структурного полимор-
физма, а также реконструкция возможной эво-
люции гена у видов сем. Solanaceae.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве растительного материала использо-
ван паслен маврикийский Solanum mauritianum,
ДНК которого была выделена из гербарного мате-
риала, любезно предоставленного С.Р. Майоровым
(кафедра высших растений МГУ им. М.В. Ломоно-
сова). С помощью набора ZR-96 Plant/Seed DNA
Kit (Zymo Research, США) выделяли геномную
ДНК.

Гомологичные INH2 последовательности у
видов Solanaceae определяли как биоинформа-
ционными, так и молекулярно-биологическими
методами. Идентификация in silico заключалась
в проведении выравнивания с помощью програм-
мы NCBI-BLAST (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
Blast.cgi) геномной последовательности гена INH2
картофеля S. tuberosum с доступными в NCBI неан-
нотированными данными секвенирования геномов
(WGS), транскриптомов (TSA) и аннотированными
кДНК/генами (NC) представителей Solanaceae. От-
бирали полноразмерные гомологичные последо-
вательности с учетом уровня их перекрывания
(>60%) и гомологии (>80%). Последовательно-
сти, найденные в геномах и транскриптомах, бы-
ли аннотированы.

Для молекулярной идентификации (амплифи-
кации, клонирования и секвенирования) генов-
гомологов INH2 подбирали локус-специфичные
праймеры на основе выравнивания известных ге-
номных последовательностей у отдаленных видов
Solanaceae, относящихся к различным родам,
секциям и подсемействам. Ген амплифицирова-
ли с помощью разработанной пары праймеров
(INH2F: 5'-AACACCTTTAATAATATTCCATTAGG-3';
INF2R: 5'-CTCGTATATATGACGAGAGC-3'). Ам-
плификацию осуществляли при 94°C в течение
10 мин, 35 циклов [94°C 30 с, 55°C 30 с, 72°C 1 мин]
и 72°C в течение10 мин. Продукт ПЦР очищали
(QIAEX® II Gel Extraction kit, Qiagen, Германия),
клонировали в вектор pGEM®-T Easy (Promega,
США) и секвенировали (2–4 клона) на ABI Prism
377 DNA Sequencer (Applied Biosystems, США).
Последовательность гена была депонирована в
NCBI.

Структурный анализ, включая выравнивание
последовательностей, поиск полиморфизмов в
генах и кодируемых ими белках, проводили с ис-
пользованием пакета программ MEGA 7.0 (Kumar
et al., 2016). Вторичную и третичную структуры
белков предсказывали с помощью программы
PHYRE2 (Kelley et al., 2015) и визуализировали,
используя Chimera-1.11.2 (http://www.cgl.ucsf.edu/
chimera/download.html). Наличие сигнального
пептида определяли с использованием SignalP 4.1
(http://www.cbs.dtu.dk./services/SignalP/). Воз-
можное влияние замещений аминокислотных
остатков (а. о.) оценивали с помощью PROVEAN
(Choi et al., 2012). Консервативные домены и моти-
вы в белковых последовательностях идентифици-
ровали с помощью NCBI-CDD (https://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/cdd) и MEME 5.0.3 (Bailey, Elkan,
1994; http://meme-suite.org/tools/meme). Филоге-
нетический анализ гомологов белков INH2 про-
водили с использованием программы MEGA 7.0
методом максимального правдоподобия (ML) с
применением модели замен (JTT+G) и бутстрэпа
1000 (Kumar et al., 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Сахароза, основной конечный продукт фото-

синтеза у высших растений, распространяется из
листьев по всему растению, обеспечивая энерги-
ей метаболические процессы и снабжая запасаю-
щие органы (Wan et al., 2018). Естественно пред-
положить, что изменения механизма контроля
содержания сахарозы в органах и тканях могут ле-
жать в основе эволюционной диверсификации
растений. Конечное содержание сахарозы регу-
лируется главным образом балансом активностей
инвертаз и сахарозосинтаз, расщепляющих саха-
розу, а также ингибиторов инвертаз, препятству-
ющих ее распаду (Wan et al., 2018). Дупликация и
последующая функциональная диверсификация
предшественников генов, кодирующих данные
ферменты, могут составлять основу эволюции
высших растений. Изучение полиморфизма дан-
ных генов, таким образом, способно найти объяс-
нение морфофизиологическим различиям у ис-
следуемых растений.

Ключевое влияние на состав/содержание саха-
ров в запасающих органах Solanaceae, таких как
клубни (картофель) или плод (томат, перец, бакла-
жан, физалис), должны оказывать в первую очередь
вакуолярные ферменты углеводного обмена и их
ингибиторы, поскольку главная функция вакуоля –
запасающая/накопительная. Поэтому объектом
данного исследования стал ген ингибитора ваку-
олярной инвертазы INH2 у видов сем. Solanaceae.

Идентификация гомологов INH2 у видов Solana-
ceae. В качестве референса для поиска гомологов
INH2 была выбрана наиболее полно охарактери-
зованная на данный момент последовательность
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гена INH2 культивируемого картофеля S. tubero-
sum cv. DM 1-3 516 R44 (INH2a, XM_006349784.2)
(табл. 1). Известно, что данный ген представлен
одной копией на хромосоме XII (Brummell et al.,
2011). Проведенный анализ нуклеотидных коллек-
ций NC (аннотированные последовательности),
WGS (данные полногеномного секвенирования) и
TSA (данные транскриптомного секвенирования)
базы данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov)
выявил у 37 видов Solanaceae последовательно-
сти, гомологичные INH2 (84–98% идентичности
при перекрытии 66–95% у аминокислотной по-
следовательности), 8 из которых были идентифи-
цированы нами ранее (табл. 1). Часть найденных
последовательностей (WGS, TSA) до настоящего
времени не была аннотирована, но высокая сте-
пень гомологии кодируемых ими продуктов с
INH2 S. tuberosum позволила предположить, что
именно они кодируют ингибитор вакуолярной ин-
вертазы у исследуемых видов Solanaceae. Получен-
ные последовательности представляли культивиру-
емые и дикорастущие виды томата и картофеля,
перца, табака, петунии, физалиса (включая ашва-
ганду) и паслена (включая баклажан) (табл. 1). Кро-
ме того, для проведения сравнительного анализа
были идентифицированы in silico и использованы
в качестве внешней группы гомолог INH2 из от-
даленного вида отдела астеридов – Artemisia annua
(сем. Asteraceae), а также гомолог INH1 (SlCIF1)
из S. lycopersicum (табл. 1).

Паслен был представлен тремя видами подро-
да Leptostemonum: S. torvum (секция Torva), S. mel-
ongena и S. incanum (секция Melongena) (табл. 1).
Мы расширили анализируемую группу пасленов,
идентифицировав ген-гомолог INH2 паслена
маврикийского S. mauritianum (подрод Brevan-
therum, секция Brevantherum).

Структура и полиморфизм нуклеотидных после-
довательностей гомологов INH2. Ген INH2 (INH2a)
ингибитора вакуолярной инвертазы содержит
единственный экзон. Помимо мРНК INH2a тран-
скрипты INH2 могут быть представлены также дву-
мя альтернативно-сплайсированными формами
(Brummell et al., 2011). Анализ первичной структу-
ры нуклеотидных последовательностей выявлен-
ных гомологов INH2 Solanaceae показал, что все
они – гомологи INH2a и состоят из одного экзо-
на, а их длина (ген = кДНК) варьирует от 513 пар
нуклеотидов (п. н.) Petunia axillaris до 576 п. н.
Physalis peruviana (табл. 1). Длина референсной
кДНК S. tuberosum составила 537 п. н. Вариабель-
ность длин последовательностей объяснялась на-
личием инсерций и делеций. Ген INH2 Capsicum
chinense и P. peruviana отличался от INH2 остальных
Solanaceae инсерциями 15 п. н. (301–315) и 18 п. н.
(190–208) соответственно. Кроме того, на 5'-конце
анализируемых генов присутствовала область, ги-
первариабельная из-за наличия инделей повторяю-
щегося триплета (в основном AAC/AAT, кодирую-

щих аминокислоту Asn). Для пасленов, физалисов и
перцев в данной области были характерны инсер-
ции AGC/AGT (Ser) и AGG (Arg), а для ашваганды –
ACC (Thr) (рис. 1). Взятая для сравнения длина по-
следовательности вида A. annua составляла 582 п. н.
(табл. 1) и значительно отличалась от INH2-генов
Solanaceae.

Оценка полиморфизма INH2-последователь-
ностей Solanaceae по сравнению с геном INH2a
S. tuberosum cv. DM 1-3 516 R44 (XM_006349784.2)
выявила 321 вариабельный сайт (SNPs). Вариа-
бельность кДНК INH2a составила 53.5% (у всех
анализируемых видов Solanaceae), 13.09% у сек-
ции Petota (10 видов) и 6.55% у секции Lycopersicon
(9 видов). Интересно, что экзонный полиморфизм
INH2 среди видов томата (секция Lycopersicon)
был выше, чем у кодирующих последовательно-
стей генов вакуолярной инвертазы TAI (5.36%) –
белка-мишени ингибитора INH2 (Slugina et al.,
2017). Данный факт свидетельствует о повышен-
ной скорости накопления мутаций, сопровожда-
ющей эволюцию гена ингибитора вакуолярной
инвертазы, что подчеркивает важность гена INH2
для эволюции аппарата углеводного метаболизма.

Структура и вариабельность аминокислотных
последовательностей гомологов INH2. Выявленные
последовательности генов-гомологов INH2 были
транслированы. Размер гомологов INH2 Solanaceae
составил от 170 до 191 а. о. (табл. 1). Все белки при-
надлежали к сем. PF04043 (Pfam database,
http://pfam.wustl.edu/), объединяющему ингиби-
торы инвертаз и пектинметилэстераз, известных
как белки с почти идентичной структурой, но
распознающие разные белковые мишени
(Scognamiglio et al., 2003). Все гомологи INH2 со-
держали N-концевую область, богатую остатками
аспарагина, и консервативный каталитический
домен PMEI (~145 а. о.). Поиск консервативных
последовательностей, специфичных для гомоло-
гов INH2, обнаружил семь мотивов, четыре из ко-
торых присутствуют как в вакуолярном, так и в
апопластном ингибиторе инвертаз (рис. 2). Мо-
тивы I, II и III оказались характерными исключи-
тельно для INH2 Solanaceae, причем мотив II
присутствовал только у половины анализируемых
видов, а мотив III не был обнаружен у видов пету-
нии. В целом данные анализа указывают на воз-
можность использования мотива I при поиске и
аннотировании гомологичных INH2 последова-
тельностей внутри сем. Solanaceae.

Всего в гомологах INH2 Solanaceae по сравне-
нию с референсом было обнаружено 120 (60%) ва-
риабельных сайтов, 13 из которых соответствовали
16 радикальным замещениям аминокислотных
остатков, которые потенциально могут влиять на
конформацию белка (рис. 1). Сравнение про-
странственной структуры выявленных в данной
работе гомологов INH2 не обнаружило каких-ли-
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Таблица 1. Характеристика гомологов INH2 использованных в работе видов растений

Вид/образец Описание
Размер INH2, 
кДНК (=ген)/ 
белок, н./ а.о.

№ доступа в базах данных NCBI
(WGS, TSA, NC*) или Solgenomics**

Сем. Solanaceae, род Solanum, секция Petota

S. tuberosum cv. DM 1-3 516 R44 Культивируемый 
картофель

537/178 WGS: NW_006239038.1:c626714-625903

S. tuberosum ssp. andigenum То же 537/178 ***MK405609

S. verrucosum Дикорастущие 
виды картофеля

543/180 WGS: FYAG01000235.1:137629-138171

S. oplocense (S. brevicaule)**** То же 540/179 ***MK405610

S. vernei "" 537/179 ***MK405611

S. pampasense (S. candolleanum)**** "" 537/179 ***MK405613

S. demissum "" 543/180 ***MK405614

S. stoloniferum "" 531/176 ***MK405615

S. commersonii cv. cmm1t "" 534/177 WGS: JXZD01120979.1:56187-56720

S. chacoense "" 540/179 ***MK405616

S. pinnatisectum "" 537/178 ***MK405617

Сем. Solanaceae, род Solanum, секция Lycopersicon

S. lycopersicum cv. Heinz Культивируемые 
виды томата

528/175 WGS: AEKE02021110.1:369768-371295
(***Solyc12g099190.1
SL2.50 (GCF_000188115.3))

S. lycopersicum var. cerasiforme 
LA01448

То же 528/175 **

S. pimpinellifolium LA0722 "" 528/175 **

S. cheesmaniae LA0429 Дикорастущие 
виды томата

528/175 **

S. galapagense LA0528 То же 528/175 **

S. neorickii LA2133 "" 528/175 **

S. chilense LA1969 "" 528/175 **

S. arcanum "" 534/177 WGS: CBYQ010002339.1:23390-23923

S. habrochaites "" 534/177 WGS: CBYS010000564.1:16354-16887

S. pennellii "" 534/177 WGS: CCXL01007674.1:26924-27457

Сем. Solanaceae, род Solanum, секция Melongena

S. melongena Баклажан 
или паслен
темноплодный

543/180 *** TSA: GBGZ01070312.1:241-783

S. incanum Паслен седой 543/180 TSA: GAYS01032656.1:86-628

Сем. Solanaceae, род Solanum, секция Torva

S. torvum Паслен страшный 531/176 KC884746.1
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бо существенных различий между ними. Все ана-
лизируемые белки формировали характерную для
семейства PF04043 вторичную и третичную струк-
туры и представляли собой N-концевую шпильку,
состоящую из трех α-спиралей (где вторая и третья
спирали были разделены аспарагин-богатой обла-
стью) и асимметричного четырехспирального пуч-

ка. При этом обе структуры были дополнительно
стабилизированы двумя дисульфидными связями,
образуемыми четырьмя остатками цистеина,
консервативными для всех анализируемых гомо-
логов INH2. Высокое структурное сходство гомо-
логов INH2 предполагает сохранение ими основ-

Примечание. * – последовательности, аннотированные по результатам полногеномного секвенирования (WGS – Whole ge-
nome shotgun sequence) и секвенирования транскриптома (TSA – Transcriptome shotgun assembly); NC – nucleotide collection –
аннотированные нуклеотидные последовательности. ** – https://solgenomics.net/; *** – последовательности, клонированные
в нашей лаборатории (не опубликовано); **** – в скобках приведены названия видов согласно последней реклассификации
видов картофеля (Spooner et al., 2014, 2018).

Сем. Solanaceae, род Solanum, секция Brevantherum

S. mauritianum Паслен 
маврикийский

540/179 ***MK473854

Сем. Solanaceae, род Capsicum

C. annuum Перец овощной 540/179 TSA: JW066104.1:723-1262

C. annuum var. glabriusculum То же 540/179 WGS: ASJV01098869.1:123188-123727

C. chinense Перец китайский 552/184 WGS: MCIT02000012.1:225210900-225211933

Сем. Solanaceae, род Petunia

P. integrifolia Петуния 519/172 TSA: GBRV01030828.1:76-594

P. axillaris "" 513/170 TSA: GBRU01005649.1:478-990

P. exserta "" 519/172 TSA: GBRT01014436.1:465-983

Сем. Solanaceae, род Physalis

P. alkekengi var. franchetii Физалис 552/184 TSA: IABG01055463.1:137-688

P. peruviana "" 576/191 TSA: IABH01030898.1:22-597

Сем. Solanaceae, род Withania

W. somnifera Ашваганда или 
физалис солнечно-
листный

531/176 TSA: GBHJ01019844.1:241-771

Сем. Solanaceae, род Nicotiana, секция Nicotiana

N. tabacum Табак 519/172 TSA: GFCB01042641.1:105-623

Сем. Solanaceae, род Nicotiana, секция Petunioides

N. attenuata Табак 519/172 TSA: GBGF01001400.1:110-628

Сем. Solanaceae, род Nicotiana, секция Tomentosae

N. tomentosiformis Табак 519/172 XM_009591851.2

Сем. Solanaceae, род Nicotiana, секция Sylvestres

N. sylvestris Табак 519/172 XM_009765416.1

Сем. Asteraceae, род Artemisia

A. annua cv. Huhao1 Полынь
однолетняя

582/193 WGS: PKPP01002962.1:130612-131193

Вид/образец Описание
Размер INH2, 
кДНК (=ген)/ 
белок, н./ а.о.

№ доступа в базах данных NCBI
(WGS, TSA, NC*) или Solgenomics**

Таблица 1. Окончание
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ных свойств и функций ингибитора вакуолярной
инвертазы.

Считается, что взаимодействие вакуолярной
инвертазы и ее ингибитора происходит в вакуоле.
Известно, что для посттрансляционной транспор-
тировки в вакуоль молекула ингибитора INH2
должна иметь сигнальный пептид (Brummell et al.,
2011).

На основе проведенного нами анализа амино-
кислотной последовательности INH2 было пред-
сказано наличие сигнального пептида (длиной
15–24 а. о. в зависимости от образца), большая
часть которого соответствовала мотиву I, у всех
анализируемых ингибиторов Solanaceae. В после-
довательности INH2 вида Asteraceae A. annua
(идентичность/перекрывание с INH2 S. tuberosum –
48%/77% соответственно) было предсказано на-
личие нетрансмембранного сигнального пептида
длиной 45 а. о. Сходный длинный (40 а. о.) не-
трансмембранный сигнальный пептид был пред-
сказан в ходе дополнительного поиска у гомолога
INH2 другого вида Asteraceae – Helianthus annuus.
Полученные данные могут быть отражением эво-

люции гена ингибитора вакуолярной инвертазы
после расхождения euasterids на клады campanu-
lids (euasterids II), куда входят Asteraceae, и lamiids
(euasterids I), включающие в себя Solanaceae. Мы
предположили, что последовательность гомоло-
гов INH2 может быть использована для исследо-
вания филогении видов.

Филогения видов Solanaceae на основе аминокис-
лотных последовательностей гомологов ингибитора
вакуолярной инвертазы INH2. Ранее исследователи
филогении INH2 предполагали, что гены ингиби-
торов инвертаз эволюционировали сравнительно
недавно, одновременно с эволюцией сосудистых
растений. Это привело к более специфичной ре-
гуляции активностей инвертаз (вакуолярной и
апопластной) и оптимизации транспорта ассими-
лятов из источника в запасающие органы, и такая
эволюция способствовала выживанию сосуди-
стых растений (Wan et al., 2018).

Для оценки возможной эволюции гена INH2
внутри сем. Solanaceae аминокислотные последова-
тельности идентифицированных нами гомологов
INH2 (табл. 1) были использованы в построении

Рис. 1. Вариабельность аминокислотных последовательностей гомологов INH2 у исследуемых видов Solanaceae. Ра-
дикальные замещения и индели (серый фон) выделены рамкой. Номера сверху соответствуют порядковому номеру
а. о. в референсном белке INH2 S.tuberosum cv. DM.
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филогенетической дендрограммы. Полученное де-
рево состояло из нескольких выраженных класте-
ров, соответствующих разделению видов Solanaceae
на роды, подроды и секции (рис. 2). Топология
дерева во многом совпадала с данными более ран-
ней работы, где для определения филогении ви-
дов Solanaceae использовался суммарный набор
белоккодирующих последовательностей гено-
мов этих видов (Fukuoka et al., 2010), что под-
тверждает пригодность аминокислотной после-
довательности INH2 для филогенетического
анализа растений.

Нами было показано, что баклажан S. melonge-
na и его ближайший родственник S. incanum наи-
более близки к S. torvum. Вместе с пасленом
S. mauritianum другого подрода эти виды образуют
отдельный кластер, объединяющий три секции –
Melongena, Torva и Brevantherum. Данный кластер
является сестринским по отношению к кластеру,
образованному видами подрода Potatoe и состоя-
щему из двух сестринских групп – видов секции Ly-

copersicon и видов секции Petota. По мере удаления
от рода Solanum располагаются более древние виды:
кластер перцев Capsicum; кластер, объединяющий
физалис и ашваганду (физалис солнечно-листный);
кластер Nicotiana; кластер Petunia (рис. 2).

Несмотря на столь хорошую кластеризацию
вплоть до секций, разделение на уровне видов
происходило не всегда. Так, перцы C. annuum ни-
как не разошлись с C. chinense, что, однако, под-
тверждает предположение об одновременном про-
исхождении данных видов от предшественника
(Moscone et al., 2007). Из 13 известных видов тома-
та (Peralta et al., 2008) мы анализировали 8 видов.
Среди них на дендрограмме достоверно выдели-
лась группа красноплодных видов, в которую во-
шел зеленоплодный вид S. chilense. При этом наи-
более древние виды S. pennellii и S. habrochaites вы-
делились в отдельный кластер в основании
секции Lycopersicon (рис. 2). Ранее молекуляр-
ный анализ видов картофеля позволил сгруппи-
ровать их в 4 клады (Spooner et al., 2014, 2018). В

Рис. 2. Филогенетические отношения между исследуемыми видами Solanaceae. Дендрограмма построена на основе
анализа полноразмерных аминокислотных последовательностей соответствующих гомологов INH2 методом макси-
мального правдоподобия с использованием модели замен. Белок INH1 Solanum lycopersicum (NM_001247862.2) ис-
пользован в качестве внешней группы по последовательности ингибитора инвертазы, а INH2 Artemisia annua – внеш-
няя группа по отношению к видам семейства Solanaceae. Цифры в узлах – значения бутстрэпа, масштабная линия под
дендрограммой – генетическая дистанция между видами. Справа от дендрограммы – схема консервативных мотивов
в белковых последовательностях INH2 по сравнению с INH1; под схемой представлены последовательности мотивов
I, II и III, специфичных для гомологов INH2.
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настоящей работе исследуемые виды картофеля
достоверно разошлись на две сестринские клады
(рис. 2). Обе клады состояли в основном из видов
“клады 4”. Однако одна из клад включала в себя
и вид S. pinnatisectum, который относится к “кла-
де 1 + 2”, и вид S. stoloniferum, который может от-
носиться как к “кладе 4”, так и к “кладе 1 + 2”. Одна
из клад была представлена видами “клады 4” (со-
гласно Spooner et al., 2014, 2018). Другая клада до-
полнительно поделилась на 2 подклады, включаю-
щие в себя помимо видов “клады 4” также виды
“клады 1” (S. pinnatisectum) и “комплексной”
(S. stoloniferum) (Spooner et al., 2014, 2018). Внутри
подклад виды картофеля практически не раздели-
лись (значения бутстрэпа <50%) (рис. 2). Это мо-
жет быть связано с высокой сложностью данной
таксономической группы благодаря наличию
межвидовой гибридизации, инрогрессии, аллопо-
липлоидии, смеси полового и бесполого размно-
жения и возможного недавнего расхождения ви-
дов (Spooner et al., 2008, 2014, 2018).

Мы полагаем, что точнее оценить филогению
видов можно с использованием совместно после-
довательности INH2 и вакуолярной инвертазы
VacInv, принимая во внимание взаимодействие
данных белков in vivo и возможную коэволюцию
кодирующих их генов.

Таким образом, в данном исследовании мето-
дами in silico и молекулярной биологии были
идентифицированы гены-гомологи ингибитора
вакуолярной инвертазы INH2 у различных видов
семейства Solanaceae. С помощью структурно-
филогенетического анализа был охарактеризован
межвидовой полиморфизм данного гена и кодиру-
емого им белка внутри семейства, отдельных родов
и секций. Полученные результаты свидетельству-
ют о связи эволюции гена ингибитора вакуоляр-
ной инвертазы и возникновения разнообразия со-
судистых растений, а также о возможности оценки
филогении современных видов на основе поли-
морфизма INH2.

Авторы выражают благодарность С.Р. Майо-
рову за предоставление растительного материала,
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Polymorphism and Phylogeny of the Vacuolar Invertase Inhibitor Gene INH2 Homologs 
in Solanaceae Species
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The INH2 homologous genes encoding a vacuolar invertase inhibitor were identified in 37 Solanaceae species
and characterized in terms of structural variability. Within the Petota and Lycopersicon sections, significant
interspecific INH2 coding sequence polymorphism was revealed, which indicates a high rate of mutation ac-
cumulation that accompanies the INH2 gene evolution. The amino acid sequence structures were analyzed
for all studied INH2 homologs, which made it possible to detect conserved motifs and amino acid residues,
a non-transmembrane signal peptide, and a PMEI domain. The possibility of using the INH2 sequence to
determine the phylogeny of Solanaceae genera and sections was shown.
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