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Флавоноиды играют важную роль в метаболизме растений. Многие из них проявляют антиоксидантную активность и являют-
ся пигментами, окрашивающими ткани растений в разнообразные цвета. Продукты питания, богатые флавоноидными соедине-
ниями, рассматривают в качестве функциональных компонентов здорового рациона. В настоящее время отмечается повышенный 
интерес к изучению генетических механизмов, лежащих в основе появления признаков окраски у растений. Пути биосинтеза фла-
воноидов находятся под контролем двух групп генов. Структурные гены кодируют ферменты биосинтеза, а регуляторные гены ‒ 
транскрипционные факторы, контролирующие экспрессию структурных генов. Транскрипционные факторы, относящиеся к семей-
ствам R2R3-Myb, bHLH-Myc и WDR, образуют комплекс MBW, который вовлечен в регуляцию экспрессии структурных генов био-
синтеза флавоноидов. Механизмы регуляции биосинтеза антоцианов и проантоцианидинов комплексом MBW подробно описаны 
у модельного растительного объекта Arabidopsis thaliana L. В настоящем обзоре обобщены данные о регуляции биосинтеза феноль-
ных пигментов и об особенностях их накопления в растительных тканях у основных представителей трибы Phaseoleae DC: сои 
Glycine max (L.) Merr., фасоли обыкновенной Phaseolus vulgaris L., адзуки Vigna angularis (Willd.) Ohwi & Ohashi и коровьего гороха 
V. unguiculata (L.) Walp. Обсуждаемые в данном обзоре виды являются наиболее важными бобовыми культурами во многих странах 
мира, играя ключевую роль в рационе питания миллионов людей. Идентификация и характеристика генов, контролирующих пути 
биосинтеза флавоноидов, являются необходимым условием для успешной селекции современных сортов с повышенной диетичес
кой ценностью. Выявление закономерностей накопления флавоноидов необходимо для решения проблемы расширения разнообра-
зия растительной продукции.
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Flavonoids play a crucial role in plant metabolism. Many of them have antioxidant activity, and they are also pigments that render a variety 
of colors to plant tissues. Foods rich in flavonoid compounds are considered as functional components of a healthy diet. Currently, there is 
an increased interest in studying genetic mechanisms underlying the coloration of plants. Flavonoid biosynthesis pathways are controlled 
by two groups of genes. Structural genes encode enzymes, while regulatory genes are responsible for transcription factors that activate 
the expression of structural genes. Transcription factors that belong to R2R3-Myb, bHLH-Myc and WDR families form the ternary MBW 
complex, which is involved in regulating the expression of structural genes of flavonoid biosynthesis. The mechanisms of regulation of the 
anthocyanins and proanthocyanidin biosynthesis by the MBW complex are described in detail for the model plant Arabidopsis thaliana L. 
This review summarizes data on the regulation of phenolic pigment biosynthesis and the features of phenolic pigment accumulation in plant 
tissues in the main representatives of the Phaseoleae tribe: soybean Glycine max (L.) Merr., common bean Phaseolus vulgaris L., adzuki 
bean Vigna angularis (Willd.) Ohwi & Ohashi, and cowpea V.  unguiculata (L.) Walp. The species discussed in this review are the most 
important food legumes in many countries of the world and they comprise the staple food in diets of millions of people. Identification and 
characterization of the genes controlling the flavonoid biosynthesis pathways are necessary for successful breeding of modern varieties 
with an increased dietary value. Identification of the flavonoid accumulation patterns is essential for solving the problem of broadening the 
diversity of plant products.
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Введение

Флавоноиды представляют собой наиболее многочис-
ленную группу фенольных соединений растений и гри-
бов (Lepiniec et  al., 2006; Kumar et  al., 2018). Их основ-
ной углеродный скелет содержит 15 атомов углерода. 
При этом два ароматических кольца связаны тремя угле-
родными атомами (C6-C3-C6). В зависимости от степе-
ни окисления трехуглеродного участка, флавоноиды раз-
деляют на антоцианы (дигидрофлавонолы), флавононы, 
флавоны, флавонолы и изофлавонолы (Medvedev, 2012; 
Jiang et al., 2016). Они играют важную роль в защите рас-
тений от абиотических и биотических стрессоров, а так-
же составляют большую группу растительных пигмен-
тов (Delph, Lively, 1989; Shirley, 1998; Havsteen, 2002; 
Takahashi, Ohnishi, 2004; Makoi et  al., 2010; Pollastri, 
Tattini, 2011; Panche et al., 2016). Антоцианы (синие, крас-
ные, фиолетовые пигменты) являются основными крася-
щими веществами растений и придают им яркую окрас
ку, что позволяет и быть аттрактантами при опылении 
цветков и распространении плодов (Medvedev, 2012; 
Jaakola, 2013). Флавоны и флавонолы поглощают свет 
в более коротковолновой части спектра (λ = 280 -320 нм) 
чем антоцианы (Jiang et al., 2016). Поэтому одной из глав-
ных функций флавонов и флавонолов является защи-
та растительных тканей (в первую очередь эпидермаль-
ных) от ультрафиолетовой радиации (Agati et  al., 2013). 
Кроме этого флавоноиды защищают растительный орга-
низм от таких абиотических факторов, как засуха, повы-
шение концентрации тяжелых металлов в почве и других, 
а также играют активную роль при защите от вирусных 
или бактериальных инфекций (Ohnishi et  al., 1992; Ryan 
et  al., 2002; Moy et  al., 2004; Williams et  al., 2004; Berli 
et  al., 2009; Takahashi et  al., 2010; Agati et  al., 2011; Agati 
et  al., 2013). Эти вещества обладают сильными антиок-
сидантными свойствами, а при употреблении продук-
тов, богатых антиоксидантами, значительно уменьшают-
ся риски развития сердечно-сосудистых, онкологических, 
а также возрастных нейроденегеративных заболеваний, 
улучшается синтез зрительных пигментов, активируют-
ся процессы обмена веществ (Korkina, Afanase’Ev, 1996; 
Burak et al., 1999; Beninger, Hosfield, 2003; Fritz et al.,2003; 
Nassourou et  al.,2016). В связи с этим антоцианы пред-
ставляют особый интерес как один из компонентов функ-
ционального питания.

Биологически активные вещества, в том числе 
и фенольные соединения, обнаружены у представите-
лей семейства Fabaceae Lindl. (Stanton, Francis, 1966; 
Ndakidemi, Dakora, 2003; Makoi et al., 2010; Perchuk et al., 
2020; Saigo et  al., 2020). В состав трибы Phaseoleae DC. 
входят виды, имеющие экономическое значение, многие 
из них являются наиболее важными продовольственными 
бобовыми культурами во многих странах (Boukar et  al., 
2015). Соя (Glycine max  (L.) Merr.)  – одна из экономиче-
ски важных зернобобовых культур, которая обеспечивает 
большую часть растительного белка. Фасоль обыкновен-

ная (Phaseolus vulgaris  L.)  – очень популярная культура 
в мире, является единственным видом фасоли, имеющим 
производственные площади в нашей стране (Vishnyakova 
et al., 2019). Виды рода Vigna Savi входят в рацион пита-
ния многих людей. Семена одного из видов рода Vigna 
– адзуки (Vigna angularis (Willd.) Ohwi & Ohashi) приме-
няются в качестве лекарственного средства. Их исполь-
зуют для лечения различных заболеваний, в том чис-
ле при борьбе с ожирением и диабетом (Liu et al., 2017). 
Коровий горох (V. unguiculata (L.) Walp.) – культура мно-
гоцелевого использования, играет важную роль в рацио-
не питания для миллионов людей. Интерес к этой культу-
ре в последние годы сильно возрос среди селекционеров 
(Boukar et al., 2015; Burlyaeva et  al., 2019; Vishnyakova 
et al., 2019).

Окрашенные семена фасоли обыкновенной бога-
ты фенольными соединениями, обладающими антиокси-
дантным действием за счет способности улавливать сво-
бодные радикалы и проявляющими антимутагенную, 
антиканцерогенную активности (De Mejı́a et  al., 1999; 
Beninger, Hosfield 2003; Madhujith et al., 2004; Agati et al., 
2012; Agati et al., 2013). Кроме этого, в проростках образ-
цов фасоли P.  vulgaris были обнаружены антоцианиди-
ны (дельфинидин, петунидин и мальвидин) и флавоно-
лы (мирицетин, кверцетин и кемпферол) (Hungria et  al., 
1991). В гипокотилях, оболочках семян и в зрелых листьях 
образцов адзуки V. angularis и маша V. radiata содержит-
ся двенадцать видов флавоноидов, включая производные 
антоцианов (дельфинидин и цианидин), лейкоантоцианы, 
гликофлавоны и флавоноловые гликозиды (рутин, кемп-
ферол, изокверцетин) (Ishikura et  al., 1981). Из экстрак-
та листьев вида V. unguiculata были выделены кверцетин 
(наибольшая концентрация), кемпферол и изорамнетин 
(Lattanzio et al., 1996).

Основной задачей современной селекции являет-
ся создание высокопродуктивных сортов с повышенной 
диетической ценностью. Сорта с окрашенными семе-
нами, бобами и проростками имеют большой потенци-
ал как продукты, оказывающие положительный эффект 
на здоровье человека (Cardador-Martínez et  al., 2002; 
Beninger, Hosfield, 2003; Madhujith et  al., 2004; Espinosa-
Alonso et  al., 2006; Chávez-Santoscoy et  al., 2013). 
В  последнее время отмечается повышенный интерес 
к изучению генетических механизмов, лежащих в осно-
ве контроля признаков окраски у растений. В настоящем 
обзоре представлены данные о генетическом контроле 
биосинтеза фенольных соединений у основных предста-
вителей фасолиевых, при этом особое внимание уделено 
исследованиям антоцианов в качестве функциональных 
компонентов продуктов питания.

Особенности регуляции биосинтеза 
флавоноидных пигментов у модельного объекта 

Arabidopsis thaliana L.

Разнообразие флавоноидов образуется в результате 
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фенилпропаноидного и флавоноидного путей биосинтеза, 
которые контролируют две группы генов (Cheynier et al., 
2013). Структурные гены кодируют ферменты биосин-

теза, а регуляторные гены  ‒ транскрипционные факто-
ры (Рисунок), контролирующие экспрессию структурных 
генов (Adzhieva et al., 2015; Zhang et al., 2017) (Рисунок).

Рисунок. Схема биосинтеза флавоноидов у растений.
Ферменты, кодируемые структурными генами: 4CL – 4-кумарат КоА лигаза;
ANR  – антоцианидинредуктаза; ANS  – антоцианидинсинтаза; АT  – ацетилтрансфераза; CHI  – халконфлаванонизо-
мераза; С4H – циннамат-4-гидроксилаза; CHS – халконсинтаза; DFR – дигидрофлавонол-4  -редуктаза; F3H – флава-
нон-3-гидроксилаза; FLS – флавонолсинтаза; FNS – флавонсинтаза; GT – гликозилтрансфераза; LAC15 – лакказа 15; 
LAR – лейкоантоцианидинредуктаза; МТ – метилтрансфераза;. PAL – фенилаланинаммонийлиаза; Ogly – гликозидная 
связь; R2R3-Myb, bHLH-Myc, WDR – транскрипционные факторы, кодируемые регуляторными генами. Схема постро-
ена с использованием данных Li (2014)

Figure. Flavonoid biosynthesis pathway in plants.
Enzymes coded by structural genes: 4CL – 4-coumarate CoA ligase;
ANR – anthocyanidin reductase; ANS – anthocyanidin synthase; АT – acetyltransferase; CHI – chalcone isomerase; С4H – 
cinnamate 4-hydroxylase; CHS  – chalcone synthase; DFR  – dihydroflavonol 4-reductase; F3H  – flavanone 3-hydroxylase; 
FLS – flavonol synthase; FNS – flavone synthase; GT – glycosyltransferase; LAC15 – laccase 15; LAR – leucoanthocyanidin 
reductase; МТ – methyltransferase;. PAL – phenylalanine ammonia-lyase; Ogly – glycosidic bond; R2R3-Myb, bHLH-Myc, 
WDR – transcription factors coded by regulatory genes. The scheme is based on the data from Li (2014)
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Ключевую роль в биосинтезе вторичных метаболи-
тов растений играют дезаминазы ароматических амино-
кислот. В частности, реакция дезаминирования фенил
аланина до транс-коричной кислоты под действием 
фенилаланинаммонийлиазы (PAL) предшествует образо-
ванию основных фенольных соединений в ходе фенил-
пропаноидного пути (Saito et  al., 2013; Barros, Dixon, 
2020; Jun et al., 2018). При этом тканеспецифический пат-
терн экспрессии генов определяет распределение пиг-
ментов (Kleindt et al., 2010). В настоящее время известно, 
что регуляция экспрессии структурных генов биосинте-
за флавоноидов осуществляется комплексом MBW, кото-
рый образуют транскрипционные факторы, относящиеся 
к семействам R2R3-Myb, bHLH-Myc и WDR (Buer et al., 
2010; Cheynier et  al., 2013). Различные факторы окружа-
ющей среды, такие как УФ-излучение, засуха, экстре-
мальные температуры, недостаток азота, а также фито-
гормоны (жасмонаты, цитокинины, абсцизовая кислота) 
вызывают накопление в тканях пигментов флавоноид-
ной природы посредством активации транскрипционного 
трёхкомпонентного комплекса MBW (Christie et al., 1994; 
Lea et al., 2007). Транскрипционные факторы связывают-
ся с цис-активными элементами в промоторной области 
гена-мишени (Katiyar et al., 2012). У семейства Myb выде-
ляют 3 группы транскрипционных факторов: R1R2R3-
Myb, R2R3-Myb и R1-Myb, в зависимости от количества 
мотивов в ДНК-связывающем домене (Dubos et al., 2010). 
Наиболее многочисленным семейством является R2R3-
Myb. Оно, совместно с bHLH и WDR, вовлечено в регу-
ляцию биосинтеза большинства вторичных метаболитов, 
в частности и флавоноидных пигментов (Nesi et al., 2000; 
Nesi et al., 2001; Dubos et al., 2010; Xu et al., 2015). Соглас-
но литературным данным, у покрытосеменных растений 
гены, кодирующие транскрипционные факторы R2R3-
Myb, bHLH-Myc и WDR, представлены множественными 
копиями (Lloyd et al., 2017).

Важно отметить, что структурные гены флавоноидно-
го пути биосинтеза делятся на ранние и поздние, в зави-
симости от этапа биосинтеза, на котором они задейство-
ваны. У представителей класса двудольных экспрессию 
ранних генов активируют гены, кодирующие белки 
семейства Myb, в то время как активация поздних осу-
ществляется совместным действием всех компонентов 
комплекса MBW (Koes et  al., 2005; Petroni, Tonelli, 2011; 
Li, 2014).

Механизмы регуляции биосинтеза антоцианов и про-
антоцианидинов подробно описаны у модельного рас-
тительного объекта Arabidopsis thaliana L. (Walker et  al., 
1999; Kleindt et  al., 2010; Jaakola, 2013). У арабидопси-
са накопление антоцианов транскрипционно активиру-
ется непосредственно комбинаторным действием бел-
ков семейства R2R3-Myb (PAP1 / MYB75, PAP2 / MYB90, 
MYB113 и MYB114), bHLH (GL3  /  bHLH001, 
EGL3  /  bHLH002 и TT8  /  bHLH042), а также белками 
семейства WD40 (TTG1) (Walker et  al., 1999; Gonzalez 
et al., 2008; Kleindt et al., 2010; Qi et al., 2011). Транскрип-

ционные факторы GL3 и EGL3, помимо контроля био-
синтеза флавоноидов, участвуют в регуляции развития 
трихом и корневых волосков, взаимодействуя с Myb, тог-
да как TTG1 в основном выполняет роль стабилизатора 
общего комплекса MBW как результата взаимодействия 
транскрипционных факторов Myb и bHLH (Stracke et al., 
2007; Qi et al., 2011; Xu et al., 2015).

В регуляцию биосинтеза проантоцианидинов вовле-
чен комплекс MBW, включающий гены TTG1 (семейство 
WD40), TT2 (семейство R2R3-Myb) и TT8 (семейство 
bHLH) (Baudry et al., 2004; Kleindt et al., 2010).

Кроме того, в ходе изучения генов транскрипционных 
факторов группы R2R3-Myb у арабидопсиса были выяв-
лены гены-репрессоры биосинтеза антоцианов: AtMYB3, 
AtMYB4, AtMYB7, AtMYB32 и AtMYB60 (Jin, 2000; Stracke 
et al., 2007; Park et al., 2008; Dubos et al., 2010). CPC-по-
добный ген (CAPRICE), кодирующий белки, относящиеся 
к группе R3-Myb, вовлечен в процессы дифференциации 
корневых волосков и развития трихом у арабидопсиса, 
а также влияет на накопление антоцианов, уменьшая их 
концентрацию в растительных тканях (Zhu et al., 2009).

Особенности регуляции биосинтеза 
флавоноидных пигментов у основных 
представителей трибы Phaseoleae

Фасоль обыкновенная, коровий горох, адзу-
ки. Геномы многих представителей трибы фасолие-
вых секвенированы (соя G. max, виды рода Vigna (адзуки 
V. angularis, маш V. radiata, коровий горох V. unguiculata), 
голубиный горох (Cajanus cajan (L.) Millsp.), фасоль 
обыкновенная P.  vulgaris) (Schmutz et  al., 2010; 2014; 
Varshney et al., 2012; Kang et al., 2014; Lonardi et al., 2019). 
Коровий горох, маш, адзуки, фасоль обыкновенная, кая-
нус являются диплоидами (2n=22), соя  – палеополипло-
ид (2n=40), хромосомы которого претерпели множество 
перестроек (Schmutz et al., 2010). Результаты сравнитель-
ного картирования свидетельствуют о высокой степени 
коллинеарности геномов перечисленных видов (Lonardi 
et al., 2019). Важно отметить, что высокий уровень макро-
синтении был обнаружен между геномами описанных 
видов рода Vigna, а также с геномом фасоли обыкно-
венной (Vasconcelos et  al., 2015; Muñoz-Amatriaín et  al., 
2017). Расширение программ селекции этих видов связа-
но с результатами полногеномного секвенирования, кото-
рые позволили выделить системы генов биосинтеза фла-
воноидов.

Семена фасоли обыкновенной P.  vulgaris отличаются 
разнообразием по окраске и форме. В окрашенных семе-
нах фасоли обнаружены различные антоцианы, а также 
флавоны и флавонолы, такие как кверцетин, кемпферол, 
катехин и другие соединения, проявляющие антиокси-
дантную активность (Hungria et  al., 1991; De Mejı́a et  al., 
1999; Beninger, Hosfield, 2003; Aparicio-Fernandez et  al., 
2005; Aisyah et  al., 2016). Цвет семян фасоли определя-
ется природой и концентрацией антоцианов и конден-
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сированных таннинов (проантоцианидинов) (Beninger, 
Hosfield, 2003). Проантоцианидины  ‒ наиболее рас-
пространенная группа флавоноидов в семенах фасо-
ли, в то время как антоцианы были обнаружены только 
в семенах, имеющих черную и сине-фиолетовую окраску 
(Beninger, Hosfield, 2003; Guzmán-Maldonado et  al., 1996; 
Romani et  al., 2004). Так, из экстракта кожуры черных 
семян фасоли обыкновенной методом высокоэффектив-
ной жидкостной хроматографии с масс-спектрометричес
ким детектированием, были впервые выделены олигоме-
ры проантоцианидина, содержащие мономерные звенья 
эпигаллокатехина и гликозид мирицетина (Aparicio-
Fernandez et  al., 2005). При изучении антоциановой пиг-
ментации проростков представителей родов Phaseolus 
(6 видов) и Vigna (12 видов) было показано, что мальви-
дин является основным составляющим у большинства 
изученных видов фасоли, в то время как дельфинидин 
и цианидин у трех видов Vigna. Для большинства изу-
ченных образцов было отмечено накопление антоцианов 
в субэпидермальном слое стебля и гипокотиля.

В первых работах по изучению наследования окраски 
семян фасоли обыкновенной стало известно еще в начале 
прошлого века. С использованием классического генети-
ческого анализа было выделено шесть генов, определяю
щих окраску семян, а также характер рисунка семенной 
кожуры (Smith, 1939). Ген Р является основным, необ-
ходим для развития любой окраски семян (Smith, 1939; 
Prakken, 1970) и кодирует транскрипционный фактор 
семейства bHLH (McClean et  al., 2018). Ген Р является 
гомологом гена AtTT8 арабидопсиса, и у многих бобовых 
обнаружены ортологи этого гена, которые контролируют 
наличие или отсутствие окраски семян. В настоящее вре-
мя с использованием транскриптомного анализа у фасо-
ли обыкновенной идентифицировано 169 генов белков 
семейства Myb и 75 генов, кодирующих белки семейства 
bHLH (Kalavacharla et al., 2011).

Первые работы по изучению наследования окраски 
семян коровьего гороха были начаты еще в начале XX 
века с использованием классических методов генетики 
(Spillman, 1911; Harland, 1919; 1920). Спиллман пытался 
проанализировать характер наследования окраски семян 
коровьего гороха. Он выделял два фактора, W и H, опре-
деляющих окраску семян (Spillman, 1911). В дальнейшем 
изучение характера наследования антоциановой окрас
ки цветков, семян, а также бобов коровьего гороха были 
продолжены Харландом (Harland, 1919; 1920). Он считал, 
что сочетание четырех факторов (В, N, M и R) определя-
ет окраску семян, а фактор P обуславливает фиолетовый 
цвет бобов, при этом Харланд отмечал, что, возможно, 
окраску бобов определяет и большее число факторов.

С использованием комплекса молекулярно-гене-
тических методов у V.  unguiculata описаны несколь-
ко генов-кандидатов, относящихся к регуляторным 
генам, кодирующим факторы семейства R2R3-Myb. 
Группа генов, кодирующих белки семейства Myb, рас-
положена на 5 хромосоме, при этом гены имеют раз-

личный паттерн экспрессии. Для гена Vigun05g039800 
самый высокий уровень накопления транскриптов был 
отмечен в листьях, экспрессия гена Vigun05g039700 
не была детектирована. Для гена Vigun05g039300 высо-
кий уровень экспрессии зафиксирован в развивающих-
ся бобах, цветках и листьях, а для генов Vigun05g039400 
и Vigun05g039500 ‒ в семенах. В качестве гена-кандидата, 
контролирующего черную окраску семян коровьего горо-
ха, предложен ген Vigun05g039500 (Herniter et  al., 2018). 
При анализе образцов экспериментальной выборки авто-
рами исследования была обнаружена протяженная деле-
ция, захватывающая полностью три гена Vigun05g039400, 
Vigun05g039500, Vigun05g039600, а также часть генов 
Vigun05g039300 и Vigun05g039700. В другой работе 
при изучении регуляции антоциановой окраски бобов 
коровьего гороха (Li et  al., 2020) также были выделе-
ны гены-кандидаты Vigun05g030700, Vigun05g039300, 
Vigun05g039400, Vigun05g039700 и Vigun05g039800. Ген 
Vigun05g030700 относится к структурным генам и коди-
рует антоцианин 5-ароматическую ацилтрансферазу, 
а другие гены, кодирующие белки семейства Myb, кон-
тролируют развитие антоциановой окраски у бобов. Три 
гена, кодирующих белки семейста R2R3-Myb, а имен-
но VuMYB90-1, VuMYB90-2, VuMYB90-3 (Vigun05g039700, 
Vigun05g039300, Vigun05g039800) имеют высокую сте-
пень сходства с регуляторными генами антоцианов 
AtPAP2 / AtMYB90 у арабидопсиса (Li Y. et al., 2020). Кро-
ме этого, в настоящее время выделены два гена, ортоло-
гичные генам AtCPC и AtMYB4 арабидопсиса, VuCPC 
и VuMYB4, которые являются антагонистами биосинтеза 
антоцианов (Vigun11g115400, Vigun01g142900) (Jin, 2000; 
Zhu et al., 2009; Li et al., 2020).

У коровьего гороха идентифицированы и другие регу-
ляторные гены (Herniter et al., 2019). Ген, расположенный 
на 7 хромосоме (Vigun07g110700), кодирует белок семей-
ства bHLH, в то время как ген Vigun09g139900 коди-
рует белок из семейства WD40. Авторами исследова-
ния была предложена модель взаимодействия белков, 
в результате чего развивается окраска и контролируется 
ее распределение по растению. Vigun09g139900 (WD40) 
и Vigun10g163900 (белок У3 убиквитин-лигаза) отвеча-
ют за паттерн окраски, в то время как Vigun07g110700 
(bHLH) рассматривается как основной белок, контроли-
рующий интенсивность окраски. Ранее Vigun07g110700 
был предложен как ген-кандидат, отвечающий также 
за окраску цветков у коровьего гороха (Lo et  al., 2018). 
Гомолог этого гена идентифицирован и у P.  vulgaris 
(McClean et al., 2018).

Помимо молекулярно-генетического анализа груп-
пой исследователей проведен подробный анализ тран
скриптома и метаболома, уточняющий особенности 
накопления антоцианов и других флавоноидов у образ-
цов вида V.  unguiculata. В качестве материала исследо-
вания были использованы два сорта с зеленой (Chinese 
light green) и фиолетовой (Chinese red noodle) окраской 
бобов (Li Y. et  al., 2020). По результатам биохимическо-
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го анализа бобы коровьего гороха фиолетового цвета 
содержат производные антоцианов (дельфинидин-3-гли-
козид и цианидин-3-гликозид) и кверцетина, в то время 
как в зеленых бобах зафиксировано минимальное содер-
жание вышеперечисленных соединений. В ходе метабо-
ломного анализа были обнаружены: антоцианы, халко-
ны, дигидрофлавоны, дигидрофлавонолы, флаванолы, 
флавоны, флавонолы, изофлавоны и проантоцианиди-
ны. Кроме этого в работе выделены структурные гены, 
вовлеченные в пути биосинтеза антоцианов и ряда фла-
воноидов (Li  Y. et  al., 2020). Таким образом, из набора 
дифференциально экспрессирующихся генов, идентифи-
цированных по результатам транскриптомного анализа 
V.  unguiculata, были аннотированы некоторые гены-кан-
дидаты, вовлеченные в регуляцию биосинтеза флавоно-
идов, но при этом не установлены тканеспецифичные 
закономерности их экспрессии.

В настоящее время активно ведутся работы по изуче-
нию системы генов биосинтеза флавоноидных пигмен-
тов у адзуки V. angularis (Chu et al., 2021a; 2021b). На хро-
мосоме 3 был выделен ген VaSDC1, кодирующий белок 
семейства R2R3-Myb, предположительно определяющий 
красную или черную окраску семян адзуки. VaSDC1 име-
ет высокую степень сходства с AtMYB75/90 арабидопсиса.

Соя. У сои G. max, входящей в общую с родом Vigna 
трибу Phaseoleae, был проведен полногеномный анализ 
генов, кодирующих белки семейства Myb, в ходе кото-
рого идентифицировано 244 гена, отвечающих за синтез 
белков семейства R2R3-Myb, а также 390 генов для бел-
ков семейства bHLH (Kalavacharla et  al., 2011; Du et  al., 
2012). Помимо этого, у сои описан ген GmMYB176, бел-
ковый продукт которого регулирует экспрессию гена хал-
консинтазы GmCHS8 и влияет на синтез изофлавоноидов 
в семенах (Yi et  al., 2010a; 2010b). Посредством полно-
геномного анализа ассоциаций (GWAS) было выявле-
но 28 однонуклеотидных полиморфизмов (SNP), которые 
в большей степени связаны с повышенными концентра-
циями изофлавонов в растительных тканях сои. Из всех 
генов, содержащих SNP, лишь у одного GmMYB29, коди-
рующего фактор транскрипции Myb типа R2R3, был 
выявлен полиморфизм в 5’-нетранслируемой области 
(5’- UTR). Этот ген и был выбран для дальнейшего ана-
лиза. Ряд молекулярно-генетических подходов проде-
монстрировал принадлежность этого гена к кодирующим 
белки семейства R2R3-Myb и активное участие его бел-
кового продукта в контроле накопления изофлавонои-
дов в семенах сои (Chu et al., 2017). Позднее было пока-
зано, что GmMYB176, относящийся к группе R1-Myb, 
взаимодействуя с транскрипционным фактором семей-
ства лейциновая молния GmbZIP5 (Basic leucine zipper, 
bZIP), повышает уровень изофлавоноидов в корнях сои, 
в то время как подавление экспрессии гена GmbZIP5 
с помощью РНК-интерференции приводило к противо-
положному эффекту (Dubos et  al., 2010; Anguraj Vadivel 
et al., 2021).

Как известно, флавоноиды синтезируются в цито-
плазме, а затем транспортируются в вакуоли, где проис-
ходит их накопление и хранение (Kitamura, 2006; Petrussa 
et al., 2013). Процессы синтеза и транспорта этих вторич-
ных метаболитов регулируют транскрипционные фак-
торы, некоторые из которых были идентифицированы 
у сои (Yang et  al., 2021). Так, описан транскрипционный 
фактор, кодируемый геном GL3 и входящий в состав 
семейства bHLH. Компоненты последнего участвуют 
в формировании комплекса MBW (Myb–bHLH–WD40), 
контролирующего биосинтез флавоноидов, включая анто-
цианы (Xu et al., 2015). Более того, у сои идентифициро-
вано два GST гена, GSTT1 и GSTL3, кодирующих белок 
глутатион S-трансферазу, которая, в свою очередь, ката-
лизирует связывание флавоноидов с глутатионом. Обра-
зовавшийся комплекс транспортируется ABC-переносчи-
ком в вакуоли клетки (Braidot et  al., 2008; Petrussa et  al., 
2013).

Таким образом, в настоящее время активно ведутся 
работы по исследованию генетического контроля биосин-
теза флавоноидных пигментов у зернобобовых, а также 
и у ряда других важнейших культур сельскохозяйствен-
ного назначения. Ранее результаты фундаментальных 
исследований системы генов биосинтеза флавоноидных 
пигментов у пшеницы позволили разработать научно 
обоснованную ускоренную и экономически эффективную 
схему маркер-ориентированной селекции сортов с повы-
шенным содержанием флавоноидов, а также успешно 
применить ее на практике (Gordeeva et al., 2015; 2020).

Заключение

Здоровый образ жизни ‒ один из главных трендов раз-
вития современного общества. Системный анализ и мар-
кирование генов, влияющих на диетическую ценность 
и уровень биологически активных соединений, имеют 
не только важное фундаментальное значение, но и высо-
кую практическую ценность.

В  обзоре представлены особенности регуляции био-
синтеза фенольных соединений у основных предста-
вителей трибы Phaseoleae, которые являются наиболее 
важными продовольственными бобовыми культурами 
во многих странах мира и составляют 27% от мирового 
производства сельскохозяйственных культур, при этом 
обеспечивая 33% белка, потребляемого человеком. Кор-
реляция окраски растительных тканей и содержания фла-
воноидов достаточно подробно исследованы у сои, одна-
ко у других представителей фасолиевых информации 
об этом недостаточно. В настоящее время интенсифици-
руются работы по изучению генетической регуляции био-
синтеза фенольных соединений у этих видов.

Понимание механизмов, лежащих в основе биосин-
теза флавоноидов, необходимо для повышения эффек-
тивности селекции сортов с повышенной диетической 
ценностью. Выявление закономерностей накопления фла-
воноидов необходимо и для решения проблемы расшире-
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ния разнообразия продукции растениеводства. Разработка 
новых молекулярных маркеров позволит перейти к более 
эффективному и быстрому созданию новых сортов 
посредством маркер-ориентированной селекции.
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