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Diverse patterns of plant fruit and seed coloration 
are determined by the presence of two main types 
of pigment, carotenoids (red, orange and yellow color) 
and anthocyanins (purple, blue, red). Thеy belong to 
two groups of secondary metabolites, isoprenoids and 
flavonoids. Interest towards the genetic mechanisms 
that control coloration in plants has recently 
increased due to the antioxidant and antimicrobial 
properties of some pigments and their colorless 
precursors consumed with plant-derived food. 
The genes encoding enzymes involved in step-by-
step conversion of initial organic molecules to final 
pigmented compounds are referred to as structural 
genes, while regulatory genes are responsible for 
activation of the expression of structural genes and 
control the synthesis of pigments at certain times 
and in proper tissue. The data in plant genetics 
accumulated to date show that the inter- and 
intraspecies phenotypic diversity in coloration is 
mainly related with regulatory genes. Previously 
developed rich gene collections and precise genetic 
models for coloration traits in dicots and monocots 
as well as the rapid development of molecular genetic 
methods for studying plants allowed for studying 
genetic regulation of pigment synthesis at a molecular 
level. The peculiarities of the regulation of carotenoid 
biosynthesis are exemplified with Solanaceae fruits. 
The genetic mechanisms underlying the synthesis 
of various flavonoid pigments are exemplified with 
a study of seed color in Poaceae plants. In summary, 
prospects for the practical use of regulatory genes that 
control pigment synthesis are discussed and examples 
of their practical use in vegetable and cereal crop 
breeding are given.
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Разнообразная окраска плодов и семян растений определяется 
наличием двух важных типов пигментов – каротиноидов (красная, 
оранжевая, желтая) и антоцианов (фиолетовая, синяя, красная). 
Они принадлежат к двум группам вторичных метаболитов – 
изопреноидам и флавоноидам. В последнее время наблюдается 
повышенный интерес к изучению генетических механизмов, 
контролирующих признаки окраски у растений, в связи с анти
оксидантными и антимикробными свойствами определенных 
пигментов и их бесцветных предшественников, употребляемых 
c растительной пищей. Гены, кодирующие ферменты, необходимые 
для последовательных превращений исходных органических 
молекул в конечные пигментные соединения, относят к группе 
структурных генов. Факторы, активирующие экспрессию 
структурных генов и контролирующие синтез определенных 
пигментов в конкретный момент времени в какой-либо части 
растения, относят к регуляторным генам биосинтеза. Накоплен
ные к настоящему моменту данные в области генетики растений 
свидетельствуют о том, что наблюдаемое на фенотипическом 
уровне межвидовое и внутривидовое разнообразие по признакам 
окраски связано именно с регуляторными генами. Создание 
в предшествующие годы богатых коллекций и точных генетиче
ских моделей по признакам окраски у двудольных и однодольных 
растений, а также развитие молекулярно-генетических методов 
исследования растений позволили детально изучить механизмы 
генетической регуляции синтеза пигментных соединений 
на молекулярном уровне. В данной статье особенности регуляции 
биосинтеза каротиноидов проиллюстрированы на примере 
их образования в плодах семейства Solanaceae. Генетическая 
регуляция синтеза различных флавоноидных пигментов 
показана на примере изучения окраски семян у растений 
семейства Poaceae. В заключительной части работы обсуждается 
перспектива практического использования регуляторных генов, 
контролирующих окраску плодов и семян; приводятся конкретные 
примеры их применения в селекции овощных и злаковых культур.
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флавоноиды; каротиноиды; антиоксиданты; регуляторные гены; 
маркер-ориентированная селекция; Solanaceae; Poaceae.
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Наряду с хлорофиллом, придающим зеленую окрас­
ку, растения вырабатывают целый ряд других орга­
нических пигментов, создающих широкий спектр, 

от желтого до ярко-красного и иссиня-черного оттенков. 
Наиболее распространенные классы пигментных соеди­
нений – это относящиеся к изопреноидам каротиноиды 
(желтые, оранжевые и красные пигменты) и соединения 
фенольной природы, антоцианы (красные, синие и фио­
летовые пигменты). Наряду с каротиноидами желтый 
или оранжевый оттенок различным частям растения 
могут придавать ауроны, флавоны, флавонолы, гликози­
ды флавонолов и антоцианидины, которые так же, как 
и антоцианы, относятся к фенольным соединениям – фла­
воноидам. Красновато-коричневая или темно-коричневая 
окраска семян растений обусловлена флавоноидными 
соединениями – проантоцианидинами и флобафенами. 
Характерная окраска корнеплода у свеклы связана с син­
тезом специфических пигментов – беталаинов. И, наконец, 
черная окраска семян некоторых растений (например 
подсолнечника) обусловлена недостаточно изученными 
на сегодняшний день меланин-подобными пигментами 
растений (Запрометов, 1974; Britton, 1983; Strack et al., 
2003; Jana, Mukherjee, 2014). 

Высокая степень изменчивости по окраске растений 
обусловлена разнообразием генетических механизмов, оп­
ределяющих как тип накапливаемого пигмента, так и мес­
то его синтеза. Фенотипическое разнообразие по призна­
кам окраски может быть проиллюстрировано на примере 
ячменя (рис. 1, а) и пшеницы (рис. 1, б). В том числе пока­
зано, как одна и та же группа пигментов (антоцианов) при 
синтезе в разных тканях под действием тканеспецифич­
ных регуляторных механизмов приводит к формированию 
различных признаков окраски, например признаков «го­
лубое зерно» и «фиолетовое зерно» у пшеницы (рис. 1, б).

Основная функция пигментов – фотопротекторная, 
направленная на защиту структур растительной клетки от 
разрушительного действия ультрафиолетового излучения. 
Немаловажной является и функция пигментов для подачи 
визуальных сигналов: окраска цветов служит для при­
влечения насекомых-опылителей, а окраска плодов – для 
привлечения животных-распространителей семян (Brit­
ton, 1983; ������� ����������������  ������ ����������������� Clegg, Durbin, 2000; �������� ����������������� Sasaki, Takahashi, 2002; 
Khlestkina, 2013). 

Для человека изучение окраски у растений представляет 
интерес не только со стороны визуально-эстетической 
оценки, но и в силу влияния пигментных соединений на 
вкусовые качества употребляемых растительных продук­
тов. Но наибольшее и постоянно возрастающее в послед­
нее время внимание к этой области исследований связано 
с антиоксидантными и антимикробными свойствами 
определенных пигментов и их бесцветных предшест­
венников, употребляемых в составе растительной пищи. 
Эти соединения обеспечивают профилактику онкологи­
ческих заболеваний, снижают риск сердечно- сосудистых 
заболеваний, атеросклероза, повышают иммунитет, 
улучшают синтез зрительных пигментов, активируют 
процессы обмена веществ и т. д. (Middleton et al., 2000; 
Johnson, 2002; Lila, 2004).

Большое разнообразие биохимического состава, окрас­
ки растений обеспечивается комплексом генов, кодиру­

ющих ферменты, необходимые для последовательных 
превращений исходных органических молекул в конечные 
пигментные соединения и их синтез в определенный мо­
мент времени в нужной части растения. Гены, кодирую­
щие ферменты, принято относить к структурным. Другая 
основная группа генов – это регуляторные гены, активи­
рующие экспрессию структурных генов. Накопленные 
к настоящему моменту данные свидетельствуют о том, 
что наблюдаемое на фенотипическом уровне межвидовое 
и внутривидовое разнообразие по признакам окраски 
связано именно с генами, кодирующими регуляторные 
факторы биосинтеза пигментных соединений. У регуля­
торных генов нередко возникают и быстро эволюциони­
руют дуплицированные копии. Также для регуляторных 
генов характерны большое разнообразие и заметное 
варьирование частот встречаемости аллелей. При этом 
нередко происходит комбинирование различных аллелей 
разных генов в одном генотипе, что приводит к еще более 
широкому спектру проявлений на фенотипическом уровне 
у соответствующего вида. При сравнении разных видов 
однодольных и двудольных растений становится ясно, 
что в ходе эволюции достаточно быстро возникали ткане- 
и видоспецифические особенности регуляции биосинтеза 
пигментных соединений. В отличие от регуляторных ге­
нов структурные гены можно отнести к консервативной 
части генной сети биосинтеза растительных пигментов 
(Khlestkina et al., 2008; Rausher, 2008; Khlestkina, 2010). 

Особенности регуляции биосинтеза каротиноидов 
выявлены, в первую очередь, благодаря изучению накоп­
ления данных соединений в плодах пасленовых растений 
(сем. Solanaceae). Разнообразие генетических механизмов, 
обеспечивающих синтез различных флавоноидных пиг­
ментов, раскрылось при изучении окраски семян у злако­
вых растений (сем. Poaceae). В заключительном разделе 
обзора представлены некоторые примеры и перспектива 
использования регуляторных генов, контролирующих 
окраску, в селекционном процессе.

Генетическая регуляция  
накопления каротиноидов
Каротиноиды – большая и разнообразная группа желтых, 
оранжевых, красных пигментов, принадлежащих к изоп­
реноидам тетратерпенам (DOXP/MEP или MVA путь) 
и имеющих полиизопреноидную (С40) цепь сопряженных 
двойных связей. Каротиноиды присутствуют в мембранах 
всех фотосинтезирующих организмов и выполняют ряд 
важнейших функций в процессе фотосинтеза: антенную 
(дополнительные пигменты в процессе поглощения 
солнечной энергии), защитную (тушители триплетного 
хлорофилла и синглетного кислорода; предохраняют реак­
ционный центр от мощных потоков энергии при высоких 
интенсивностях света и стабилизируют липидный слой 
тилакоидных мембран, защищая его от переокисления) 
(Стржалка и др., 2003; Алехина и др., 2005).

Среди всех семейств растений Solanaceae является 
моделью для изучения эволюции синтеза вторичных мета­
болитов. Ранние исследования процесса биосинтеза каро­
тиноидов принадлежат Porter и Lincoln, которые в 1950 г., 
основываясь на биохимическом анализе промежуточных 
продуктов, предложили схему последовательного синте­
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Рис. 1. Различные типы окраски зерновки у изогенных линий  
ячменя (а) и пшеницы (б) на основе сортов Bowman и Саратов
ская 29 соответственно. 
1 – сорт Bowman; линии сорта Bowman: 2 – с оранжеватой окраской 
цветковой чешуи вследствие нарушения синтеза лигнина; 3 – с белым 
цветом чешуи и перикарпа вследствие нарушения синтеза хлорофилла; 
4 – с красной жилкой цветковой чешуи, благодаря синтезу антоцианов; 
5, 6 – с серо-голубой и красной (пурпурной) окраской зерна за счет син-
теза антоцианов в алейроновом слое и перикарпе соответственно;  
7 – с черной окраской перикарпа и чешуи за счет неизученных пигмен
тов (предположительно, меланин-подобных пигментов растений); 
8, 9 – сорт Саратовская 29, имеющий красновато-коричневый ��������оттенок 
зерна за счет синтеза проантоцианидинов в семенной оболочке; 
10, 11 – линия с серо-голубой окраской зерна за счет синтеза антоцианов 
в алейроновом слое (признак «голубое зерно»); 12, 13 – линия с пурпур-
ной окраской зерна за счет синтеза антоцианов в перикарпе (признак 
«фиолетовое зерно»). (Семена ячменя любезно предоставил д-р А. Бор-
нер, IPK-Gatersleben, Германия; семена пшеницы – из рабочей коллекции 
сектора функциональной генетики злаков ИЦиГ СО РАН; фото авторов.)
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Рис. 2. МЕР-путь биосинтеза каротиноидов у томата (Hirschberg, 
2001). 
Ферменты и промежуточные вещества: CCS – капсантин-капсорубин-
синтаза; CRTISO – каротиноидная изомераза; CRTR-B – гидроксилаза 
β-кольца; CRTR-E – гидроксилаза ε-кольца; CYC-B – хромопласт-спе-
цифическая ликопин-β-циклаза; DMAPP – диметилаллилдифосфат; 
GA3P – геранилальдегид-3-фосфат; GPP – геранилдифосфат; GGPP – гера
нилгеранилдифосфат; GGPS – геранилгеранилдифосфат синтаза; GPS – ге-
ранилдифосфатсинтаза; IPI – IPP-изомераза; IPP – изопентилдифосфат; 
LCY-B – ликопин-β-циклаза; LCY-E – ликопин-ε-циклаза; NXS – неоксантин-
синтаза; PDS – фитоиндесатураза; PSY – фитоинсинтаза; VDE – виолак-
сантиндиэпоксидаза; VNCED – 9-cis-эпоксикаротиноиддиоксигеназа; 
ZDS – ζ-каротиндесатураза; ZEP – зеаксантинэпоксидаза. Мутации тома-
та, изменяющие биосинтез каротиноидов, показаны в скобках: B – Beta; 
Del – Delta; og – old-gold; r – yellow-flesh; t – tangerine.

за каротиноидов, согласно которой одни каротиноиды 
используют в качестве промежуточных продуктов для 
образования других. В середине 1980-х г. был открыт 
немевалонатный путь (МЕР-путь) синтеза каротиноидов 
(Flesch, Rohmer, 1988), по которому изопреноиды синтези­
руются у эубактерий, в хлоропластах фотосинтезирующих 
тканей и хромопластах плодов и цветов (Ершов, 2005; 
Kopsell, Kopsell, 2006). 

Начатые в 1990-х гг. молекулярные исследования по 
клонированию генов, принимающих участие в процессе 
биосинтеза каротиноидов, позволили определить ключе­
вые этапы ферментативного превращения каротиноидов 
и их генетическую детерминацию. MEP-путь биосинтеза 
каротиноидов и структурные гены, определяющие его эта­
пы, представлены в работе J. Hirschberg (2001) (рис. 2).

Синтез каротиноидов, произведенных в пластидах, 
начинается с соединения двух молекул изопренилди­
фосфата (IPP) и образования диметилаллилдифосфата 
(DMAPP), который преобразуется в геранилгеранилди­
фосфат (GGPP), являющийся предшественником первого 
каротиноида биосинтетического пути – бесцветного фи­
тоина. Фитоин (С40) образуется в результате конденса­
ции двух молекул GGPP (С20) при участии фермента 
фитоинсинтазы (PSY). Ген PSY1 играет ключевую роль 
на начальном этапе синтеза каротиноидов. Мутация psy1 
является причиной формирования дефектного фермента, 
низкого содержания каротиноидов, формирования желтой 
мякоти плодов (фенотип r). Известно еще о двух генах 
PSY у томата: PSY2, который работает исключительно 

в хлоропластсодержащих тканях, и PSY3, который, пред­
положительно, функционирует в корнях в стрессовых 
условиях (Kachanovsky et al., 2012).

В результате дегидрирования  ферменты PDS (фитоин­
десатураза) и ZDS (ζ-каротиндесатураза) катализируют 
образование из фитоина через ζ-каротин и проликопин 
цветной молекулы ликопина. Мутация t (tangerine) гена, 
кодирующего каротиноидную изомеразу CRTISO, наруша­
ет стадию превращения проликопина (тетрацисликопин) 
в ликопин (транс-формы) и ведет к повышенной концен­
трации проликонина и образованию плодов насыщенной 
желтой окраски. Каротиноиды участка «фитоин – ли­
копин» являются линейными молекулами. На следующем 
этапе биосинтеза происходит образование из ликопина 
каротиноидов с тремя типами бензольных колец: β-, γ- или 
ε-тип. Ликопинциклазы, катализирующие реакцию, явля­
ются специфичными, их образование детерминируется 
различными генами. Так, ликопин-β-циклаза (CYC-B) 
находится под контролем доминантного гена В (Beta), 
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ликопин-ε-циклаза (LCY-ε) – гена Del (Delta). Далее про­
исходит образование ксантофиллов за счет ферментатив­
ного окисления α-каротина до лютеина и β- каротина до 
зеаксантина, виолоксантина или неоксантина (Hirschberg, 
2001; Bramley, 2002; Liu et al., 2003). 

Наряду с генами, определяющими этапы синтеза 
каротиноидов, важное влияние на их накопление оказы­
вают регуляторные гены, детерминирующие механизмы 
транскрипционного (гены TF) и посттранскрипционного 
(гены PTGS) регулирования биосинтеза пигментов и их 
деградации. Большинство генов, кодирующих транскрип­
ционные факторы, замедляют или полностью подавляют 
созревание плодов. К таким факторам относятся RIN-
MADS (Vrebalov et al., 2002), CNR-SQUAMOSA (Manning, 
2006), TAGL1-MADS BOX (�������������������������������    Vrebalov�����������������������     et al., 2009), LeHB-1 
HB zip (��������������������������������      Lin�����������������������������       et al., 2008) и SIAP2a (ген AP2) (Chung et al., 
2010; Karlova et al., 2011) (таблица). 

Известные регуляторные гены у Solanaceae оказывают 
как прямое, так и косвенное влияние на биосинтез каро­
тиноидов. Среди них важнейший вклад в регуляцию био­
синтеза вносят гены семейства MADS Box Transcription, 
такие как гены AGAMOUS. Они способны регулировать 
биосинтез каротиноидов посредством взаимодействия 
с промоторами генов ликопин-β-циклазы (CYC-B) и ка­
ротиноидной изомеразы (CRTISO). У томата описаны два 
представителя AGAMOUS (TAG1 и TAGL1). TAGL1 также 
регулирует пигментацию плодов томата в результате 
прямой активации гена биосинтеза этилена ACS2 (Itkin, 
2009). Известно, что еще один MADS-box, ген TDR4, 
действует совместно с вышеописанным TAGL1, регулируя 
созревание плодов томата (Nguyen et al., 2014). 

К числу важнейших регуляторов созревания плодов 
относят локус RIN, принадлежащий к семейству генов, 
кодирующих транскрипционные факторы SEPALLATA 
MADS-box. Локус RIN содержит два тандемных MADS-
box гена, один из которых, LeMADS-RIN, регулирует 
созревание, а другой, LeMADS-MC, отвечает за разви­
тие чашелистиков и недетерминированность соцветий 
(Vrebalov et al., 2002). Регуляторная активность LeMADS-
RIN проявляется в способности связываться с CArG-box 
элементами промоторов генов ACS2 и ACS4, участвующих 
в созревании, и изменять их экспрессию (Fujisawa et al., 
2011). Также показана способность RIN связываться с ге­
ном каротиногенеза PSY1 (������������������   Pan���������������    et al., 2010).

Недавние исследования показали, что RIN участвует 
в синтезе этилена и передаче сигналов, модификации кле­
точной стенки, накоплении каротиноидов, формировании 
аромата и транскрипционном регулировании связанных 
с созреванием генов, кодирующих транскрипционные 
факторы, включая NOR, CNR, TDR4 и HB-1 (Fujisawa et 
al., 2011; Martel et al., 2011).

Ген NOR кодирует транскрипционный фактор LENAC-
NOR. Мутация nor, вызванная короткой делецией (2 п. н.), 
приводит к сдвигу рамки считывания и образованию не­
функционального белка (Giovannoni, 2004). Последствия 
данной мутации и мутации rin схожи между собой. В ра­
боте S. Osorio (2011), в которой всесторонне, на уровне 
транскриптов, белковых продуктов и метаболитов, была 
охарактеризована роль моногенных мутаций rin и nor 
в регуляции биосинтеза этилена и созревания томата, 

показано, что аллели rin и nor действуют совместно 
в процессе, связанном с управлением созревания плодов, 
причем действие nor проявляется в более сильном подав­
лении созревания плодов, чем rin.

Еще одним транскрипционным фактором, снижающим 
накопление каротиноидов, является CNR (Squamosa 
Promoter Binding Protein) (�������������������������������    Lin����������������������������    , 2008). Был выявлен редкий 
доминантный аллель гена Cnr томата, который приводит 
к несозревающему фенотипу с двумя отличительными 
особенностями: плотные плоды с уменьшенной клеточной 
адгезией (мучнистой структурой перикарпия) и полное 
отсутствие биосинтеза каротиноидов (Orfila et al., 2002). 
Для растений, несущих аллель Cnr, характерны сниже­
ние синтеза этилена, непигментированный перикарпий 
и повышенная плотность плодов. В отличие от мутаций 
в других генах (Nr, nor и rin), влияющих на созревание 
через частичное подавление синтеза ликопина, мутация 
гена Cnr связана с полным подавлением экспресии гена 
PSY1 и биосинтеза каротиноидов даже в присутствии 
этилена (Manning, 2006).

Ген транскрипционного фактора LeHB-1 кодирует белок 
HD-Zip класса (таблица) (�������������������   Lin����������������    et al., 2008). LeHB-1 способен 
взаимодействовать с промотором гена биосинтеза этилена 
ACO1, усиливая его экспрессию и процесс созревания 
плодов томата.

Ген томата SlAp2a, замедляющий созревание и накоп­
ление каротиноидов, описан в семействе регуляторных 
факторов AP2/ERF (Chung et al., 2010). SlAp2a вовлечен 
в регулирование этиленового и ауксинового сигнального 
пути, в процесс дифференцировки хлоропластов. В плодах 
томата дикого типа SlAp2a подавляет образование этиле­
на. Еще одним геном, кодирующим транскрипционный 
фактор семейства AP2/ERF, является ERF6, он регулирует 
накопление каротиноидов. У томата SlERF6 контролирует 
накопление транс-ликопина и β-каротина. Предполагают, 
что регуляторы этиленового синтеза и созревания плодов 
SlERF6 и SlAP2a действуют совместно, осуществляя 
негативный контроль этиленовых сигналов во время 
созревания (Lee et al., 2012).

Регулирующее влияние на накопление каротиноидов 
оказывают гены, связанные с работой фоторецепторов. 
Гены HP-1 и HP-2 у Solanaceae являются ключевым ре­
гулятором цитокининового контроля клеточного цикла, 
размера клеток и числа хлоропластов (Caspi et al., 2008). 
Данные гены отнесены к семье UV-damaged DNA-binding 
protein (таблица). Действие мутантов серии high pigment 
(hp-1, hp-1w, hp-2, hp-2 j и hp-2 dg) характеризуется увеличе­
нием числа и размеров хлоропластов, что служит основой 
для усиления синтеза каротиноидов в плодах томата при 
созревании (Kolotilin et al., 2007; Barry, 2009). Растения 
томата, несущие в своем генотипе одну из таких мута­
ций, имеют высокий уровень антоцианов и хлорофилла 
в сеянцах, короткий гипокотиль и интенсивную пигмен­
тацию листьев и плодов. Темно-красные плоды мутантов 
отличаются высоким уровнем каротиноидов, прежде всего 
ликопина, витаминов С и Е, сахаров и некоторых флаво­
ноидов (Palmieri et al., 1978; Kolotilin et al., 2007). 

Другие гены светозависимых транскрипционных фак­
торов, LeHY5 и LeCOP1LIKE, принадлежащие к семейству 
bZIP, являются положительным и отрицательным регу­
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Регуляторные гены биосинтеза флавоноидов и каротиноидов у представителей одно- и двудольных растений

Соедине-
ния

Семейство 
регуляторных 
факторов

Гены у представителей растений

однодольных двудольных

Флаво
ноиды

MYB Hordeum vulgareL. HvMpc1 (Shoeva et al., 
2015); Oryza sativa L. C� (��������������������   Reddy���������������    ��������������  et������������   ����������� al��������� ., 1998; 
Saitoh������������   ���� �����������  ����et���������  ���� �������� ����al������ ����., 2004); Triticum aestivum L. 
Mpc1 (Li et al., 1999); Zea mays L. C1, Pl1, P1 
(Paz-Ares et al., 1987; Chandler et al., 1989; 
Goff et al., 1990; Petroni et al., 2000)

Arabidopsis thaliana L. Heinh. TT2, CPC, MYBL2 
(Borevitz et al., 2000; Gonzalez et al., 2008; Dubos et 
al., 2008; Matsui et al., 2008); Petunia hybrida L. AN2, 
AN4 (Quattrocchio et al., 1999, 2006); Vitis vinifera L. 
Heinh. MYBA1, MYBA2, MYB5a (Kobayashi et al., 2002; 
Deluc et al., 2006, 2008; Walker et al., 2007; Cutanda-
Perez et al., 2009)

bHLH Hordeum vulgare L. Ant2 (Cockram et al., 
2010); Oryza sativa L. Pl ( Hu et al., 1996, 2000; 
Sakamoto et al., 2001); Triticum aestivum L. 
TaMyc1 (Shoeva et al., 2014); Zea mays L. 
B, R, Lc, Sn, In1 (Burr et al., 1996; Chandler et 
al., 1989; Goff et al., 1990; Consonni et al., 
1993; Petroni et al., 2000)

Arabidopsis thaliana L. ������Heinh. TT8 (Nesi et al., 2000); 
GL3/EGL3 (Bernhardt et al., 2003; Heim et al., 2003; 
Zhang et al., 2003); Ipomoea tricolor Cav. ItIVS (Park, 
20�����12���); Petunia hybrida L. AN1, JAF13 (Llyod et al., 
1992; Quattrocchio et al., 1998; Spelt et al., 2000); 
Vitis vinifera� L. ������Heinh. MYC1, MYCA1 (Hichri et al., 
2010; Matus et al., 2010)

WD40 Zea mays L. PAC1 (Selinger, Chandler, 1999) Arabidopsis thaliana L. ������Heinh. TTG1 (Walker et al., 
1999); Petunia hybrida L. AN11 (de Vetten et al., 1997); 
Vitis vinifera L. �����Heinh. WDR1, WDR2 (Matus et al., 2010)

Кароти
ноиды

ULT Нет данных Crocus sativus L. CsULT1 (Ashraf et al., 2015);

bHLH; bHLH/LZ Arabidopsis thaliana L. ������Heinh. PIF1 (Toledo-Ortiz 
et al., 2010). Solanum lycopersicum L. SlbHLH006, 
SlbHLH078, SlbHLH095 (Sun et al., 2015); Brassica 
rapa ssp. pekinensis BrBIM1 (Jung et al., 2014)

Zinc-coordinating 
DNA-binding 
domains

Brassica rapa ssp. pekinensis BrA20/AN1-like, BrZFP8 
(Jung et al., 2014)

GCC type 
transcriptional 
factor

Citrus clementina CcGCC1 (������������������   Ríos et al., 2010�)

AP2/ERF 
transcription 
factor)

Solanum lycopersicum L. SlERF6 (Lee et al., 2012); 
Arabidopsis thaliana L. �����Heinh RAP2.2 (Welsch et al., 
2007), Solanum lycopersicum L. SlAP2a (Chung et al., 
2010; Karlova et al., 2011)

MADS Box 
Transcription 
Factor

Solanum lycopersicum L. RIN-MADS (Vrebalov et 
al., 2002), TAGL1 (Vrebalov et al., 2009); Arabidopsis 
thaliana L. ������Heinh. TDR4 (Manning et al., 2006); 
SHP1/ 2 (Ferrandiz et al., 1999, 2000), Prunus persica L. 
PpPLENA (Tadiello et al., 2009)

SBP-box 
(SQUAMOSA 
promoter binding 
protein-like) 

Solanum lycopersicum L. CNR (Manning et al., 2006)

MYB Zea mays L. Golden2 (Fitter et al., 2002)
Oryza sativa L. OsGLK1 (Nakamura et al., 2009)

Solanum lycopersicum L. Sl-GLK2 (Powell et al., 2012), 
Arabidopsis thaliana L. �����Heinh GLK (Rossini et al., 2001)

bZIP Нет данных Solanum lycopersicum L. HY5, COP1LIKE (Liu et al.,� 
2004 )

HB-ZIP Solanum lycopersicum L. LeHB-1� (Lin et al., 2008)

CRY Solanum lycopersicum L. cry2 (Giliberto et al., �����2005�)

UV-damaged  
DNA-binding 
protein

Solanum lycopersicum L. hp-1 ��и� hp-2 (Liu et al., 2004)

STAY-GREEN Oryza sativa L. nyc1 (Cha et al., 2002); 
ccr1� (Park et al., 2002)

Solanum lycopersicum L. gf (Kerr, 1956), Capsicum 
annum с�l (Akhtar et al., 1999) 

SET DOMAIN  
GROUP 8

Нет�������  ������данных Arabidopsis thaliana L. ������Heinh. SDG8 (Cazzonelli, 
Pogson, �����2010)
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ляторами пигментации растений соответственно. Подав­
ление экспрессии LeHYS ведет к сбою фотоморфогенеза 
томата на ранних этапах развития, нарушению структу­
ры тилакоидов и снижению накопления каротиноидов. 
Репрессия LeCOP1LIKE, напротив, ведет к усиленному 
фотоморфогенезу, формированию темно-зеленых листьев 
и увеличению накопления каротиноидов на 25–43 % (Liu 
et al., 2004). 

Ген CRY2, представитель другой семьи CRY (�������Crypto­
chrome���������������������������������������������    ), является также фоторецептором. Повышенная 
экспрессия Cry2 приводит к увеличенному накоплению 
в трансгенных растениях томата флавоноидов и ликопина, 
что является результатом транскрипционного контроля 
и подавления экспрессии гена lycopene-β-cyclase (Giliberto 
et al., 2005). Фенотип таких растений подобен растениям 
с аллелями hp1 и hp2, для которых также характерны 
уменьшенный гипокотиль и междоузлия, ярко пигменти­
рованные плоды с повышенным уровнем ликопина и фла­
воноидов. Однако растения с усиленной экспрессией гена 
Cry2 имеют некоторые отрицательные качества – позднее 
цветение, наблюдаемое в условиях длинного и короткого 
дня, и повышенное формирование боковых побегов.

Накопление каротиноидов и окраска плодов у Solanaceae 
также регулируется геном green-flesh (Gf). Локус Gf коди­
рует регуляторный фактор STAY-GREEN (Barry et al., 
2008). Мутанты gf не способны разрушать хлорофилл 
в начале созревания, но накапливают каротиноиды, что 
приводит к коричневой окраске зрелых плодов. Мутации, 
нарушающие деградацию хлорофилла, идентифициро­
ваны у некоторых высших растений: указанная выше 
мутация gf у томата, сl (chlorophyll retainer) у перца, nyc1 
(non-yellow coloring 1) у риса (Akhtar et al., 1999; Park et 
al., 2007). 

Необходимо отметить, что регуляция накопления каро­
тиноидов очень сложна и до конца не изучена, в настоящее 
время является объектом исследования многих научных 
центров.

Регуляторные��������������   ������������� гены���������  ��������синтеза�  
флавоноидных пигментов
Флавоноиды – это группа природных биологически актив­
ных соединений, производных бензо-γ-пирона, в основе 
которых лежит фенилпропановый скелет, состоящий из 
С6-С3-С6 – углеродных единиц. С3-фрагмент, связующий 
бензольные кольца, может быть представлен несколькими 
состояниями с различной степенью окисления. Каждое 
из этих состояний соответствует отдельному классу 
флавоноидов. Огромное разнообразие флавоноидных 
соединений достигается с помощью согласованного 
действия свыше 20 ферментов, которые, действуя пооче­
редно, синтезируют сначала халконы, а затем дают начало 
различным классам и различным представителям внутри 
каждого класса (Хлесткина и др., 2014). Большинство 
классов – это пигментные соединения или предшест­
венники других флавоноидных пигментов. Например, 
флавоны, гликозиды флавонолов и ауроны отличаются 
желтой и/или оранжевой окраской, флобафены (производ­
ные флаван-4-олов) и проантоцианидины (производные 
катехинов и лейкоантоцианидинов) придают тканям рас­
тений красновато-коричневый оттенок. Антоцианидины 

и их производные – антоцианы – обеспечивают широкую 
гамму пигментов, от розового до фиолетового (Britton, 
1983; Winkel-Shirley, 2001). Флавоноидные соединения 
(прежде всего антоцианы) обладают фотопротекторным 
действием, кроме того, многие флавоноидные соединения 
способны противодействовать окислительному стрессу, 
возникающему вследствие воздействия неблагоприятных 
условий окружающей среды, или предупреждать его раз­
витие, защищая, тем самым, различные клеточные струк­
туры от разрушения. Некоторые флавоноиды обладают 
антимикробными свойствами (Khlestkina, 2013).

Представление о пути биосинтеза флавоноидных со­
единений и его регуляции сложилось, в первую очередь, 
за счет изучения злаковых растений, а именно кукурузы 
(Zea mays L.), которая с середины 20-го века, с момента 
открытия у нее мобильных элементов Б. МакКлинток 
(McClintock, 1956), стала на долгие годы основной моде­
лью для многих направлений генетики растений. 

В регуляции биосинтеза флавоноидов принимают 
участие три основные группы регуляторных факторов: 
MYB, MYC (bHLH) и WD40, образующие так называемый 
комплекс MBW, необходимый для активации структурных 
генов. Именно у кукурузы были впервые описаны гены, 
кодирующие два из этих трех факторов. В 1987 г. были 
открыты MYB-подобные факторы транскрипции R2R3 
типа, регулирующие биосинтез флавоноидных пигментов 
антоцианов (Paz-Ares et al., 1987). В MBW-комплексе 
белки R2R3-MYB ответственны за светозависимую ре­
гуляцию биосинтеза (Taylor, Briggs, 1990). У кукурузы 
факторы R2R3-MYB кодируются генами С1 (Colorless 1), 
P1 (Purple 1) и Pl1 (Purple leaf 1) (Paz-Ares et al., 1987; 
Goff et al., 1990; Petroni et al., 2000). Гомологичные гены, 
выделенные позже из других видов однодольных и дву­
дольных растений, представлены в таблице. 

MYC-подобные факторы, содержащие в своей струк­
туре домен bHLH (основной спираль-петля-спираль 
домен), ответственны в MBW-комплексе за определение 
тканеспецифичности биосинтеза антоцианов (Taylor, 
Briggs, 1990). Первые гены, кодирующие MYC-подобные 
факторы B/R типа (по названию соответствующих локу­
сов – B и R), были открыты также у кукурузы (Chandler et 
al., 1989). Позже на основании гомологии были выделены 
другие члены данного семейства из генома кукурузы и 
других растений (таблица). Фактор WD40 необходим для 
стабилизации комплекса MBW, первый представитель 
данной группы у растений, An11, был описан у петунии 
(de Vetten et al., 1997), его гомолог из генома кукурузы, 
PAC1 (Selinger, Chandler, 1999) и других видов растений 
был выделен позднее (таблица). 

В отличие от кукурузы, у которой структурные гены 
биосинтеза антоцианов совместно регулируются с по­
мощью комплекса MBW (рис. 3), у Arabidopsis thaliana 
гены подразделяются на «ранние» и «поздние» гены 
биосинтеза. «Ранние» экспрессируются в отсутствие 
синтеза пигментов, благодаря активации с помощью 
определенного MYB-фактора, а «поздние» – так же, как 
гены кукурузы, при участии комплекса MBW (рис. 3). 
Предположения о том, что эти особенности отражают 
характерные отличия однодольных от двудольных, не 
оправдались, когда выяснилось, что и среди более мелких 
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таксонов есть свои специфические особенности. На рис. 4 
схематически обозначена активность структурных генов 
у разных видов растений, в зависимости от того, свя­
зана она с наличием антоцианового пигмента или нет. 
У разных видов растений коэкспрессируются (совместно 
регулируются) разные группы генов, нет четкого деления 
на «ранние» или «поздние» гены, иногда особо регулиру­
ются отдельные гены в пути биосинтеза, например F3h 
у пшеницы (рис. 4).

Помимо видоспецифичных особенностей регуляции 
биосинтеза антоцианов, существуют особенности регуля­
ции синтеза одних и тех же пигментов в различных тканях 
у одного и того же вида растений. Например, из всех при­
знаков антоциановой окраски только окраска перикарпа 
конторолируется двумя комплементарными доминантны­
ми генами, кодирующими MYC- и MYB-подобный фак­
тор, тогда как в регуляции окраски других частей растения 
выявлено участие лишь тех генов, которые локализуются 
в седьмой гомеологической группе хромосом и соответ­
ствуют MYB-фактору (рис. 5). Согласно концепции об 
участии комплекса MBW в активации структурных генов 
биосинтеза антоцианов, трудно предположить, что такой 
комплекс задействован лишь в синтезе пигментов в пе­
рикарпе, а в остальных тканях достаточно MYB-фактора. 
Наиболее вероятным объяснением является возможное 
варьирование аллельного разнообразия среди разных 
MYC- и MYB-кодирующих локусов. Действительно, 
изучение MYC-кодирующего гена Рр3 (Shoeva et al., 2014) 
показало, что у него есть копии в хромосомах 2В и 2D 
мягкой пшеницы, не экспрессирующиеся в перикарпе, но 
активные в других частях растения, причем независимо 
от наличия/отсутствия окраски (рис. 6). Продукты генов 
Myc3 и Myc4 – потенциальные кандидаты, участвующие 
в формировании регуляторного комплекса MBW в коле­
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Рис. 4. Активность структурных генов биосинтеза антоцианов 
в окрашенных (темные круги) или неокрашенных (светлые круги) 
антоцианами тканях у представителей двудольных и однодольных. 
ANS – антоцианидинсинтаза; CHI – халконфлаванонизомераза; CHS – хал-
консинтаза; DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза; F3H – флаванон-3- ги
дроксилаза; GT – гликозилтрансфераза; RT – рамнозилтрансфераза. 
Суммировано по: Dooner, 1983; Cone et al., 1986; Ludwig et al., 1989; Martin 
et al., 1991; Quattrocchio et al., 1993; Boss et al., 1996; Pelletier, Shirley, 
1996; Gonzalez et al., 2008; Khlestkina et al., 2008; Petroni, Tonelli, 2011; 
Tereshchenko et al., 2013; Shoeva et al., 2015.
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Рис. 3. Биосинтез антоцианов и проантоцианидинов и его регуляция 
у представителей однодольных (Zea mays) и двудольных (Arabidopsis 
thaliana) растений. 
Ферменты: ANS– антоцианидинсинтаза; CHI – халконфлаванонизомераза; 
CHS – халконсинтаза; DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза; F3H – флава-
нон-3-гидроксилаза; GT – гликозилтрансфераза; RT – рамнозилтрансфе-
раза. Транскрипционные факторы: MYB, MYC, WD40. Модифицировано 
по: Petroni, Tonelli (2011).

оптиле, стебле и других частях растения. Тот факт, что 
локусы в хромосомах 2В и 2D никогда не выявлялись 
в ходе анализа сегрегирующих популяций, может свиде­
тельствовать о том, что нефункциональные аллели генов 
Myc3 и Myc4 или редки, или не существуют, тогда как для 
Myc1 (Pp3) имеется аллельное разнообразие, наблюдаемое 
на фенотипическом уровне и потому зафиксированное при 
анализе сегрегирующих популяций (Dobrovolskaya et al., 
2006; Khlestkina et al., 2010).

Выявление особенностей регуляции синтеза пигментов 
стало возможным благодаря не только бурному развитию 
молекулярно-генетических методов исследования рас­
тений, но и созданию в предшествующие годы точных 
генетических моделей по признакам окраски. К наиболее 
подходящим моделям для исследования функций генов 
относятся также изогенные линии (Khlestkina, 2014). С по­
мощью изогенных линий пшеницы, созданных в ИЦиГ СО 
РАН Ковалем В.С., было установлено, что фактор, принад­
лежащий семейству MYB, участвует в регуляции биосин­
теза проантоцианидинов в семенной оболочке пшеницы 
и кодируется генами R-A1, R-B1 и R-D1, локализованными 
в хромосомах 3А, 3В и 3D (Himi et al., 2005; Himi, Noda, 
2005). Также при использовании набора изогенных линий 
пшеницы с различными комбинациями доминантных 
и рецессивных аллелей генов Рр (ядром коллекции стали 
две исходные линии, полученные В.С. Арбузовой в ИЦиГ 
СО РАН) было установлено регуляторное взаимодействие 
между MYB-и MYC-кодирующими регуляторными гена­
ми (Shoeva et al., 2014; Gordeeva et al., 2015).
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Рис. 5. Хромосомная локализация генов пшеницы, детерминирующих антоциановую окраску и кодирующих регуляторные факторы MYC- и 
МYB-типа.
Pan – purple anthers, Pc – purple culm, Pg – purple glume, Plb – purple leaf blade, Pls – purple leaf sheath, Pp – purple pericarp, Ra – red auricle, Rc – red coleoptile. 
Суммировано по: Khlestkina et al., 2002, 2009, 2010, 2014; Shoeva et al., 2014; Himi, Taketa, 2015.
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Рис. 6. Сходство MYC-факторов у разных видов злаков (Shoeva et al., 2014) и транскрипци-
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Гены синтеза пигментов в селекции растений
На основании известных последовательностей ДНК, а также выполненных 
работ по секвенированию изучаемых аллелей, влияющих на накопление 
каротиноидов в плодах томата, разработаны рекомендации по ДНК-типиро­
ванию аллелей регуляторных факторов, удлиняющих период сохранности 
плодов rin (ripening-inhibitor�), nor (nonripening), nor A (alcobaca); аллелей 
структурных генов: PSY1 (r) (кодирует фитоинсинтазу, PSY1), t – tangerine 

(кодирует каротиноидную изомеразу, 
CRTISO), B – Beta (ликопин-β-цик­
лаза, CYCB), Del – Delta (ликопин-
ε-циклаза, LCY-ε), og (old-gold) и ogc 
(old-gold crimson); аллелей генов, 
косвенно регулирующих накопление 
каротиноидов hp-1 и hp-2 dg (hp – high 
pigment), способствующих увеличе­
нию количества и размера пластид, 
а также генов gf-3 и gf-5 (gf – green 
flesh), модифицирующих процесс раз­
рушения хлорофилла (Кильчевский 
и др., 2014). Данные методические 
рекомендации использованы в Ин­
ституте генетики и цитологии НАН 
Беларуси для создания форм томата 
с высоким качеством плодов на эта­
пе подбора форм для скрещивания, 
а также отбора селекционного ма­
териала в поколениях F2 с желаемой 
комбинацией генов.

Большой практический интерес 
в селекции на качество плодов томата 
представляет комбинирование генов, 
удлиняющих период сохранности 
плодов томата, с генами, контроли­
рующими содержание каротинои­
дов, что позволит создать формы 
с повышенным содержанием лико­
пина, каротина и одновременным 
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Рис. 7. Схема создания гибридов томата, сочетающих гены длительного периода сохранности плодов (rin, nor и nor A) 
и повышенного содержания каротиноидов (В, og c, t, gf-3) (Кильчевский и др., 2014).

Рис. 8. Гибриды томата F1 с комбинациями аллелей: а – B/rin, B/rin/gf, B/rin/hp; б – оg c/nor, оg c/nor/gf, оg c/nor/hp (Кильчев
ский и др., 2014).
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длительным периодом хранения плодов. Применение 
эффективных молекулярно-генетических приемов в соче­
тании с традиционными методами селекции томата будет 
способствовать повышению эффективности селекцион­
ного процесса. На основании молекулярно-генетического 
анализа изучаемой коллекции  были созданы гибриды F1 
с генами, участвующими в процессе биосинтеза и пре­
вращения каротиноидов, и генами, контролирующими 
созревание плодов (рис. 7).

На следующем этапе работы были отобраны гомози­
готные формы с различным сочетанием структурных 
и регуляторных генов. Для дальнейшего селекционного 
улучшения генотипа полученные гомозиготные растения 
были вовлечены в гибридизацию с образцами, несущи­
ми аллели hp-2 dg и gf-3 (рис. 8). Затем были выполнены 
отборы гомозиготных по трем парам аллелей форм в по­
колении F2.

Созданный материал был оценен по признакам накоп­
ления каротиноидов, длительности периода хранения 
и продуктивности, отобраны ценные формы для селекции 
на качество плодов. Подробное описание выполненной 
работы представлено в четвертом томе коллективной мо­
нографии Института генетики и цитологии НАН Беларуси 
(Кильчевский и др., 2014).

У злаков перспективным направлением является ис­
пользование регуляторных генов биосинтеза каротинои­
дов для получения зерна, богатого витамином А (�����������Al-Babili, 
Beyer,���������������������������������������������       2005), а также применение ряда регуляторных 
генов, контролирующих синтез флавоноидных пигментов 
в различных частях зерновки. Например, синтез проанто­
цианидинов в семенной оболочке связан с устойчивостью 
к����������������������������������������������������         ���������������������������������������������������       прорастанию пшеницы на корню (Freed et al., 1976), 
а наличие антоцианов в перикарпе может способствовать 
лучшей сохранности семян после длительного хранения 
(Гордеева, Хлесткина, 2013). Кроме того, зерно, содер­
жащее антоцианы в алейроновом слое или перикарпе 
(рис. 1), может использоваться для изготовления отрубей 
и цельнозерновых продуктов с повышенным содержанием 
антиоксидантов. Несмотря на то что пигментация тех 
или иных органов сама по себе может служить отличным 
маркером при селекции по другим признакам, для направ­
ленной передачи генов, контролирующих окраску, также 
целесообразно использовать маркеры. Например, при 
отборе пшеницы с����������������������������������     ���������������������������������   помощью ДНК-маркеров по признаку 
антоциановой окраски перикарпа время получения конеч­
ного генотипа может быть сокращено вдвое, а������������  �����������количество 
занимаемых под селекционый материал – в десятки раз 
(Gordeeva et al., 2015).

Таким образом, своевременное создание генетических 
коллекций по признакам окраски у двудольных и одно­
дольных растений в сочетании с развитием молекулярно-
генетических методов исследования растений позволило 
выявить особенности генетической регуляции синтеза 
флавоноидов и каротиноидов растений и охарактеризовать 
на молекулярном уровне ключевые гены, участвующие 
в биосинтезе данных соединений. Характеристики выде­
ленных генов позволят контролировать на молекулярном 
уровне и ускорять процесс отбора по признакам окраски, 
важным для повышения питательной ценности продуктов, 
производимых из плодов и семян растений.
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