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Применение современных методов биотехнологии и молекулярной генетики позволяет выявлять на этапах пребридинга перспективные 
образцы с заданными хозяйственно-ценными признаками. Успех создания новых сортов растений зависит от наличия уникальных коллекций 
генетических ресурсов, информации о геномах, возможности культивирования in vitro генотипов с высокой регенерационной способностью, 
а также практических навыков и компетенций в данной области. Одним из передовых методов ускорения селекционного процесса является 
редактирование генома с помощью системы CRISPR/Cas. Данный метод позволяет эффективно осуществлять модификацию генов с целью 
получения сортов с заданными признаками. В 2022 году в рамках национального проекта «Наука и университеты» в ВИР открыта новая 
молодежная лаборатория генетики, селекции, биотехнологии декоративных и ягодных культур; примечательно, что это событие совпало 
со 135-летием со дня рождения Н.И. Вавилова. Основными направлениями работы лаборатории являются получение линий с заданными 
свойствами для дальнейшего селекционного процесса, выявление генов-мишеней хозяйственно-ценных признаков для получения новых 
сортов, линий, гибридов, а также создание протоколов ускоренного размножения безвирусного материала коммерчески востребованных 
сортов, ориентированных на импортозамещение. В данном обзоре рассмотрены актуальные направления селекции декоративных и ягодных 
культур: изменение окраски цветка (львиный зев, пион), улучшение аромата цветка (розы), изменение архитектоники (актинидия), повышение 
устойчивости к стресс-факторам (ежевика, земляника, виноград).
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The use of modern breeding methods, biotechnology, and molecular genetics makes it possible to identify promising accessions with specified 
economically important traits at early pre-breeding stages. The success of creating new varieties depends on the availability of unique collections 
of plant genetic resources, information about genomes, possibility of in vitro cultivation with high regenerative capacity, and practical skills and 
competencies in this area. One of the advanced methods for accelerating the breeding process is genome editing using the CRISPR/Cas system. This 
method allows the effective modification of genes in order to obtain varieties with desired traits. In 2022, a new youth laboratory of genetics, breeding, 
biotechnology of ornamental and berry crops was set up at VIR as part of the National Project “Science and Universities”. It is noteworthy that this 
event coincided with the 135th anniversary of the birth of N.I. Vavilov. The work of the laboratory is aimed at obtaining lines with desired properties for 
the further breeding process; identifying target genes of economically important traits for obtaining new varieties, lines, and hybrids; as well as creating 
protocols for the accelerated reproduction of virus-free material of commercially demanded varieties oriented towards import substitution. This review 
discusses current trends in breeding of ornamental and berry crops: e.g., flower color change in snapdragon and peony; flower aroma improvement in 
rose; architectonics change in actinidia; and increase of resistance to stress factors in blackberries, strawberries, and grapes.
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Введение

Стремительно меняющиеся климатические условия 
формируют новую парадигму обеспечения продоволь-
ственной безопасности государств в целом и селекции 
сельскохозяйственных растений в частности. Решением 
данной проблемы стало применение современных мето-
дов селекции, биотехнологии, молекулярной генетики, 
которые дают возможность на ранних этапах выявлять 
образцы, обладающие ценными хозяйственными и биоло-
гическими признаками. Подобный подход позволяет соз-
давать сорта с желаемым набором полезных признаков, 
адаптированные к конкретной природно-климатической 
зоне. Однако успех получения нового генотипа с ценны-
ми признаками зависит от наличия у конкретного вида 
растения достоверных сведений о его геноме (рефе-
ренсного генома), возможности культивирования клеток 
и тканей в условиях in vitro и их высокой регенерацион-
ной способности, а также от наличия коллекции образ-
цов, представляющих генетическое разнообразие кон-
кретной культуры (Rakhmangulov, Tikhonova, 2021).

Уникальные коллекции генетических ресурсов рас-
тений, сохраняемые в ведущих научных учреждени-
ях России, дают возможность эффективно использовать 
новейшие методы и технологии для создания растений 
с качественно новыми хозяйственно полезными призна-
ками. Применение современных молекулярно-генети-
ческих технологий позволяет увеличить разнообразие 
полезных признаков возделываемых растений, а так-
же преодолеть ряд ограничений традиционных методов 
селекции. С недавних пор активно ведутся исследования 
по улучшению хозяйственно-ценных признаков растений 
посредством редактирования генома с помощью систе-
мы CRISPR/Cas (Khlestkina, Shumny, 2016). С открыти-
ем данного метода появилась возможность эффективной 
модификации генов для улучшения свойств многих видов 
растений путем направленного мутагенеза. Таким обра-
зом стало возможным получение новых сортов растений 
в течение трех лет, в отличие от 10-15 лет в случае исполь-
зования традиционных методов селекции (Medvedeva 
et al., 2012; Kuluev et al., 2017).

В 2022 году в ВИР в рамках национального проек-
та «Наука и университеты» открыта новая молодежная 
лаборатория генетики, селекции, биотехнологии декора-
тивных и ягодных культур; примечательно, что это собы-
тие совпало со 135-летием со дня рождения Н.И. Вави-
лова. Целью и приоритетным направлением научных 
исследований является разработка подходов к ускорен-
ной селекции для улучшения признаков декоративных 
растений, улучшения качества плодов ягодных культур, 
выявления генов-мишеней для модификации хозяйствен-
но ценных признаков декоративных и ягодных культур. 
Исследования направлены на получение линий с задан-
ными свойствами для дальнейшего селекционного про-
цесса, создание протоколов ускоренного размножения 
безвирусного материала коммерчески востребованных 

сортов и сортов декоративных и ягодных культур, полу-
ченных современными методами селекции с ориентиро-
ванием на импортозамещение. В качестве объектов иссле-
дования привлечены коллекции генетических ресурсов 
львиного зева (Antirrhinum majus L.), пионов (Paeonia L.), 
роз (Rosa L.), флоксов (Phlox paniculata L.), актинидии 
(Actinidia Lindl.), ежевики (Rubus L.), земляники садовой 
(Fragaria×ananassa Weston) Duchesne ex Rozier), вино-
града (Vitis L.).

ДЕКОРАТИВНЫЕ КУЛЬТУРЫ

На сегодняшний день порядка 95 % отечественно-
го рынка декоративных культур представлены импорт-
ными сортами. С учетом современного состояния эконо-
мики и перспектив дальнейшего нарушения существую-
щих логистических путей транспортировки продукции 
актуальность импортозамещения становится все более 
значимой. Расширение, совершенствование отечествен-
ного сортимента, насыщение рынка сортами россий-
ской селекции – основная задача селекции декоратив-
ных культур в России. Селекционная работа с декора-
тивными культурами направлена на модификацию таких 
признаков как устойчивость к биотическим и абиотиче-
ским факторам среды, аромат, компактность куста, дли-
тельность и обильность цветения, уникальная форма 
и окраска цветка, листьев, стеблей, устойчивость окраски 
лепестков цветка к выгоранию на солнце (Rakhmangulov, 
Tikhonova, 2021; Rakhmangulov, 2022). Ниже мы рассмо-
трим перспективные направления исследований по созда-
нию новых линий ряда декоративных и ягодных культур: 
львиного зева, пионов, роз, актинидии, ежевики, земляни-
ки и винограда.

Львиный зев (Antirrhinum majus L.). Львиный зев – 
одна из наиболее популярных культур в современном 
цветоводстве. Современные сорта и гибриды львино-
го зева характеризуются большим разнообразием окрас-
ки и формы цветков, высоты растений, отличаются устой-
чивостью к заморозкам (Khanbabaeva et al., 2013). Наря-
ду с Arabidopsis thaliana L., львиный зев более 100 лет 
используется в качестве модельного объекта для изуче-
ния генетического контроля признаков, в первую очередь, 
окраски цветка (Schwarz-Sommer et al., 2003). У A. majus 
впервые обнаружен ряд ключевых генов, регулирующих 
развитие цветка, определяющих изменчивость его окрас-
ки, а также вовлеченных в контроль самонесовместимос-
ти. M. Li с соавторами (Li et al., 2019) получили первую 
в случае представителей семейства Plantaginaceae Juss. 
(Scrophulariaceae Juss.) версию сборки генома сорта ‘JI7’ 
A. majus, охватывающую 510 миллионов (510×106) пар 
оснований геномной последовательности и включающую 
почти 38 тысяч белок-кодирующих генов (Li et al., 2019).

Известно, что окраска цветка и других органов рас-
тения определяется различными группами пигментов – 
каротиноидами, хлорофиллами и пигментами флавоно-
идной группы, в том числе антоцианами. Антоцианы, 
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в различных сочетаниях, обеспечивают не только окра-
ску синего, фиолетового, пурпурного, желтого и других 
оттенков, но и отвечают за устойчивость к факторам сре-
ды, в том числе ультрафиолетовому излучению, холоду 
и другим (Nassour et al., 2020). Путь биосинтеза антоциа-
нов хорошо изучен, установлены ключевые ферменты 
и субстраты, однако молекулярно-генетические основы 
различий в интенсивности, оттенках и зональном распре-
делении окраски нуждаются в дальнейшем уточнении для 
каждого конкретного вида. Изучение генов, ответствен-
ных за синтез пигментов и разнообразие окраски цветка, 
позволит установить генетическую основу межсортовых 
и межвидовых различий, механизм их возникновения.

Молекулярно-генетической основой полиморфиз-
ма окраски цветка A. majus является различная экспрес-
сия регуляторных (R2R3-MYB) и структурных (CHI, CHS, 
DFR, F3H, F3’H, F3’5’H) генов биосинтеза антоцианов 
(Schwinn et al., 2006; Ishiguro et al., 2012). Гены подсемей-
ства R2R3-MYB кодируют группу транскрипционных фак-
торов 2R-MYB, участвующих в регуляции процессов раз-
вития растений, вторичного метаболизма и ответа на воз-
действия стрессовых факторов среды. Продукты генов 
CHI (халкон-изомераза), CHS (халкон-синтаза), DFR 
(дегидрофлавонол-4-редуктаза), F3’H (флавоноид-3’-ги-
дроксилаза), F3’5’H (флавоноид-3’5’-гидроксилаза) явля-
ются главными компонентами биосинтетических путей 
антоцианов.

Изучение полиморфизма окраски у львиного зева тре-
бует оценки аллельного разнообразия генов, участвую-
щих в регуляции цветения. Перспективным в этом 
направлении, является использование ILP-маркеров 
(Intron Lenght Polimorphism) благодаря их высокой специ-
фичности, а также сравнительно низкой консервативно-
сти интронных областей генов. Анализ полиморфизма 
длин интронов генов интереса позволит сделать вывод 
о том, является ли различная окраска цветка у растений 
львиного зева следствием хромосомных мутаций (дупли-
кации и дальнейшей диверсификации генов) или же изме-
нений структуры одного гена (Pankin et al., 2008).

Важным источником генных мутаций в растительных 
организмах являются мобильные элементы (транспозоны, 
ретротранспозоны). Известно, что такие транспозоны как 
Tam1, Tam2, Tam3, могут встраиваться в различные локу-
сы генома A. majus и вызывать изменение распределе-
ния пигмента или же его отсутствие (Martin et al., 1985; 
Coen et al., 1986; Hehl et al., 1987). Например, трансопо-
зон Tam1, интегрируясь в промоторную область гена nivea 
(кодирует фермент халкон-синтазу) прекращает его экс-
прессию, провоцируя развитие белых цветков. Эксцизия 
транспозона в соматических клетках приводит к восста-
новлению функции гена, но нарушает его структуру, что 
приводит к развитию цветков белого цвета с окрашенны-
ми полосами и пятнами (Sommer et al., 1985). Таким обра-
зом, изучение факторов, вызывающих изменение интен-
сивности экспрессии структурных и регуляторных генов 
биосинтеза антоцианов и, следовательно, полиморфизм 

окраски позволит в дальнейшем редактировать описан-
ные гены и получать сорта львиного зева с требуемыми 
характеристиками.

Пионы (Paneonia lactiflora Pall., P. suffrutico-
sa Andrews). Травянистый пион P. lactiflora является тра-
диционным цветком в Китае (Li, 1999). История его куль-
тивирования насчитывает свыше 3900 лет. Благодаря сво-
им крупным цветкам, широкой палитре окрасок цветов, 
привлекательной форме, аромату, а также очень высо-
кой декоративной ценности, травянистый пион приобрел 
популярность во всем мире. Являясь значимой декоратив-
ной культурой, пион также используется как лекарствен-
ное сырье в традиционной медицине. Так, семена древо-
видных пионов содержат высшие ненасыщенные жирные 
кислоты (α-линоленовая, олеиновая, линолевая) и счи-
таются перспективным источником высококачественно-
го пищевого масла (Li et al., 2015a;b). Травянистый пион, 
имея богатую историю культивирования, представля-
ет интерес как для филогенетических исследований, так 
и для селекционной работы (Li, 1999). В этой связи акту-
альной научной задачей является изучение генетическо-
го разнообразия существующих сортов. Для ее решения 
необходим комплексный подход, основанный на исполь-
зовании классических и молекулярно-генетических мето-
дов. Морфофизиологические характеристики растений 
зависят не только от генотипа, но и от влияния внешней 
среды, поэтому результаты изучения фенотипа не всегда 
позволяют получить значимые сведения о генетическом 
разнообразии и родственных связях внутри вида. В свою 
очередь, результаты молекулярно-генетических исследо-
ваний с привлечением ДНК-маркеров считаются более 
репрезентативными и достоверными (Sun et al., 2011). 
В настоящее время для изучения генетического разно-
образия растений широко применяют маркеры SSR (англ. 
Simple Sequence Repeats), для разработки которых необ-
ходима информация о структуре генома. Однако геном 
пиона пока еще не изучен. В перспективе изучение транс-
криптома и секвенирование генома пиона позволит при-
ступить к широкомасштабной разработке SSR-маркеров, 
а также быстрой идентификации большого количества 
сайтов однонуклеотидного полиморфизма (SNP, Single 
Nucleotide Polymorphism) в геноме (Fan et al., 2020; He 
et al.,2020).

Окраска цветка – один из важнейших признаков пио-
на, который обеспечивает как декоративную, так и ком-
мерческую ценность этого растения. Антоцианы игра-
ют решающую роль в формировании и развитии окрас-
ки цветков; их биосинтез регулируется факторами 
транскрипции, в том числе представителями подсемей-
ства R2R3-MYB. Была доказана роль генов PsMYB114L 
и PsMYB12L в регуляции биосинтеза антоцианов у дре-
вовидного пиона P. suffruticosa Andrews (сорт ‘Shima 
Nishiki’) (Zhang et al., 2019). Гены семейства MYB, регу-
лирующие синтез антоцианов (PsMYB114L, PsMYB12L, 
PsMYB12, PsMYB111, PsMYB4, PsMYB57 и PsMYB58), 
были найдены у сортов ‘Lanhudie’ ‘Mochi Jinhui’ и ‘High 
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Noon’ (Shi et al., 2022). Гены MYB регулируют экспрес-
сию структурных генов по отдельности или во взаимо-
связи с генами суперсемейств bHLH и WD40. Так, ген 
PsMYB12 древовидного пиона регулирует экспрессию 
структурного гена PsCHS, совместно с bHLH и WD40 
в составе регуляторного транскрипционного комплекса 
MYB-bHLH-WD40 (MBW), а затем активирует биосинтез 
антоцианов, что способствует образованию пятнистости 
на лепестках цветка (Zhang et al., 2021). Комплексы генов 
PsMYB58-PsbHLH1/3 играют важную роль в регуляции 
окраски цветков древовидного пиона (Zhang et al., 2021). 
Эти результаты предоставляют ценный ресурс для после-
дующего изучения регуляторных процессов биосинтеза 
и накопления антоцианов, селекции пионов с применени-
ем методов молекулярной биологии, выведения улучшен-
ных сортов с желаемой окраской цветков (Zhang et al., 
2019).

Розы. Обширный род Rosa L. представлен более 
чем 333 видами и 24 тысячами сортов (Bumbeeva, 2010). 
По всему миру в садах высаживают более 20 млн розо-
вых кустов в год (Nagar et al., 2007). Это свидетельствует 
о том, что роза является наиболее популярной и востре-
бованной декоративной культурой. В России масштабное 
изучение садовых роз началось в 1812 году с основани-
ем Никитского ботанического сада (Klimenko et al., 2019). 
Несмотря на то, что селекция роз имеет богатую исто-
рию, уходящую в глубь веков, создание и продвижение 
сорта является нелегкой задачей, требующей порядка 
6-8 лет кропотливого разведения, отбора и тестирования 
(Mirich et al., 2021). Решение данной проблемы заклю-
чается в применении современных биотехнологичес-
ких и молекулярно-генетических методов, которые зна-
чительно ускоряют создание качественно нового сорта. 
Среди основных направлений селекции роз – создание 
сортов растений с различной окраской, формой, степенью 
махровости цветка; ароматом; длительным, многократ-
ным, обильным цветением; устойчивостью к выгоранию 
цветка; устойчивостью к фитопатогенам; морозостой-
костью (Rakhmangulov, Tikhonova, 2021; Rakhmangulov, 
2022).

Изучение генетических ресурсов роз носит разносто-
ронний характер. Так, в работах, направленных на уве-
личение длительности цветения роз, установлено, что 
сверхэкспрессия генов, кодирующих функциональные 
(RhCG6, RhCG1, RhAG1) и регуляторные (RhCG4) бел-
ки, приводит к преждевременному старению лепест-
ков у некоторых сортов (Hajizadeh et al., 2011). Также при 
изучении устойчивости к возбудителям мучнистой росы 
(Podosphaera pannosa (Wallr.: Fr.) de Bary) и черной пят-
нистости (Marssonina rosae (Lib.) Died.) в геноме роз 
выявлены гены Rdr1, Rdr2, Rpp1, отвечающие за резис-
тентность к данным фитопатогенам (Linde et al., 2004). 
Кроме того, актуальным является и повышение морозо-
устойчивости роз, кусты которых на большей территории 
России на зимний период необходимо укрывать. В свя-
зи с этим основой для увеличения морозостойкости роз 

может послужить изучение роли транскрипционных фак-
торов CBF (C-repeated Binding Factor) – представите-
лей семейства APETALA2/ETHYLENE RESPONSIVE 
FACTOR (AP2/ERF), гены которого регулируют рабо-
ту генов холодостойкости COR (Cold-Regulated) у рас-
тений (Zaikina et al., 2019; Rouet et al., 2022). Известно, 
что избыточная экспрессия генов кластера CBF увели-
чивает морозостойкость у многих растений, среди кото-
рых A. thaliana, табак, томат, тополь, картофель, эвкалипт, 
яблоня и другие (Stockinger et al., 1997; Thomashow, 1999; 
Hsieh et al., 2002; Fowler, Thomashow, 2002; Benedict et al., 
2006; Chinnusamy et al., 2007; Pino et al., 2008; Wisniewski 
et al., 2011; Navarro et al., 2011; Medina et al., 2011).

Стоит отметить ряд работ, направленных на изучение 
механизмов регуляции и усиления аромата роз. В част-
ности, была показана роль гена RhNUDX1, кодирующе-
го гидролазу семейства NUDIX (Nudix hydrolase), в регу-
ляции биосинтеза гераниола – одного из монотерпенов, 
отвечающих за аромат цветка; продемонстрирована воз-
можность восстановления (усиления) аромата путем уве-
личения экспрессии RhNUDX1 (Magnard et al., 2015). 
Известно, что виды роз с белыми лепестками содержат 
наименьшее количество монотерпенов, желтые и блед-
но-розовые лепестки характеризуются промежуточным 
содержанием монотерпенов, а розовые лепестки – наи-
большим. Обнаружено, что количество гераниола влия-
ет на размеры и продолжительность жизни цветка (Dani 
et al., 2021). Выявлена взаимосвязь разнообразия цветоч-
ного аромата и окраски цветка, биохимические и регу-
ляторные механизмы которых выяснены лишь частич-
но. Так, показано SPL9 – представитель семейства генов 
SQUAMOSA-PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE 
(SPL), вовлеченных в контроль фундаментальных про-
цессов роста и развития растений (Preston, Hielman, 
2013) – оказывает негативное влияние на синтез антоциа-
нов у A. thaliana посредством дестабилизации комплек-
са активации транскрипции MYB-bHLH-WD40 (Gou 
et al., 2011), а также регулирует выделение терпенсин-
таз, влияющих на степень выраженности аромата (Yu 
et al., 2015). Определена роль регуляторного модуля 
miR156-SPL9 в скоординированном биосинтезе цианиди-
на, глюкозилированные производные которого составля-
ют более 99% от общего количества антоциановых пиг-
ментов, а также гермакрена D – летучего органического 
соединения, вырабатываемого в клетках лепестков сорта 
‘Old Blush’ чайной розы R. chinensis Jacq. (Han et al., 2017; 
Raymond et al., 2018).

Методы редактирования генов с помощью системы 
CRISPR/Cas пока еще не нашли широкого применения 
для получения новых форм роз из-за сложности генома 
и низкой эффективности трансформации. Недавно опуб-
ликованы первые результаты по разработке высокоэф-
фективной платформы для геномного редактирования 
чайно-гибридной розы (Rosa hybrida). Таким путем был 
отредактирован ген RhEIN2 (ETHYLENE INSENSITIVE 2), 
кодирующий мембранный рецепторный белок – незаме-

Plant Biotechnology and Breeding 2022;5(4)
69



нимый компонент пути сигналинга этилена. В результа-
те получены растения, нечувствительные к воздействию 
этилена (Wang et al., 2022).

Флокс метельчатый (Phlox paniculata L.) являет-
ся популярной, широко распространенной и универ-
сальной декоративной культурой. В настоящее время его 
широко используют для создания бордюров, миксборде-
ров, цветочных групп и в срезке для создания цветочных 
композиций. В связи с этим основными задачами селек-
ции и размножения флокса метельчатого является полу-
чение широкого ассортимента высокодекоративных, дли-
тельно цветущих сортов, устойчивых к выгоранию и дли-
тельно сохраняющихся в свежем виде в срезке (Mazaeva, 
2018; Khanbabaeva et al., 2019). В настоящее время остро 
ощущается ограниченность сортимента флокса метель-
чатого. Сорта, созданные российскими селекционерами, 
доступны только в ботанических садах или у коллекци-
онеров, тогда как ассортимент, представленный в совре-
менных питомниках, ограничивается легко размножае-
мыми сортами с невысокими декоративными качествами 
и классической окраской цветка. Кроме того, при тради-
ционных способах размножения в тканях растений накап-
ливается большое количество возбудителей грибных 
и вирусных заболеваний, что является причиной недо-
статка качественного посадочного материала этих расте-
ний.

Методы клонального микроразмножения садовых рас-
тений активно используются по всему миру, давая воз-
можность получать оздоровленный посадочный матери-
ал высокого качества. В связи с этим, для флокса метель-
чатого перспективно разрабатывать элементы технологии 
размножения растений в культуре тканей, при котором 
полученные растения генетически идентичны исходному 
экземпляру. Однако, в настоящее время данная техноло-
гия не реализует в полной мере потенциал P. paniculata, 
и требует разработки приемов, позволяющих оптимизи-
ровать способы введения флокса метельчатого в культу-
ру in vitro, условия длительного депонирования, снизить 
длительность периода субкультивирования микрорасте-
ний на этапе мультипликации, а также увеличить коэф-
фициент их размножения, сократить длительность этапа 
корнеобразования и повысить приживаемость регенеран-
тов на этапе адаптации к нестерильным условиям. Поми-
мо этого, практически нет сведений о развитии растений, 
полученных в культуре in vitro, при дальнейшем выращи-
вании их в условиях открытого грунта.

ЯГОДНЫЕ КУЛЬТУРЫ

Актинидия (род Actinidia Lindl.) – сравнительно 
молодая садовая культура, представленная нескольки-
ми экономически важными видами, которые в послед-
нее время успешно выходят на потребительский рынок. 
Поскольку актинидия является недавно одомашненной 
культурой, имеющийся сортимент коммерческих сортов 
представляет собой результаты отбора из дикорастущей 

флоры или отбор гибридов первого и второго поколения. 
В России лишь незначительные территории пригодны 
для возделывания одного из самых выращиваемых в про-
мышленных масштабах представителя рода Actinidia – 
A. deliciosa (A. Chev.) – актинидии деликатесной (киви). 
Создание сортов с компактной формой, пригодной для 
возделывания в центральной полосе России, поможет 
экономить на транспортировке плодов киви из субтро-
пиков, а также разнообразить питание населения страны 
плодами, выращенными на собственной территории. Рас-
тение актинидии – крупная древовидная лиана высотой 
6-10 м, что делает практически невозможным выращива-
ние ее в защищенном грунте. Знание генетических аспек-
тов формирования архитектоники растений конкрет-
ного вида, в частности актинидии деликатесной, повы-
сит эффективность используемых методов. Это позволит 
сократить время для нахождения генов, редактирование 
которых будет необходимым и достаточным для измене-
ния формы и размеров растения.

Так, особый интерес представляют члены семей-
ства генов фосфатидил этаноламин-связывающих белков 
(Phosphatidyl Ethanolamine-Binding Protein, PEBP), кото-
рые присутствуют у всех эукариотов и играют централь-
ную роль в процессах морфогенеза растений. Гомоло-
гом PEBP у модельного вида A. thaliana является белок 
FLOWERING LOCUS T (FT), который функциониру-
ет как активатор цветения и развития цветков, а так-
же TERMINAL FLOWER (TFL) и CENTRORADIALIS 
(CEN), действующие как репрессоры цветения (Jin et al.,  
2021; Putterill, Varkonyi-Gasic,  2016).

Чтобы изучить роль FT-подобных генов AcFT1 
и AcFT2 киви как факторов цветения, кодирующих после-
довательности, управляемые промотором 35S CaMV, вве-
ли в растения A. thaliana дикого типа Col-0. Для каждой 
конструкции во время цветения оценивали восемь неза-
висимых линий. Раннее цветение было отмечено у всех 
растений с последовательностями AcFT1 и AcFT2 (Voogd 
et al., 2017). В качестве генов интереса также были выбра-
ны гены, участвующие в дифференцировке меристемы, 
которые являются хорошими кандидатами для измене-
ния архитектоники растения (Melzer et al., 2008). Среди 
многообразия данных генов были отмечены антагонисты 
FT-подобных генов, которые являются ключевыми регу-
ляторами времени цветения: TFL1-подобные и (CEN)-по-
добные. TFL – это предполагаемый регуляторный ген, 
участвующий в контроле времени цветения и архитекту-
ры цветков (Alvarez et al., 1992; Esumi et al., 2005). Дан-
ные гены являются консервативными репрессорами цве-
тения, обладают повышенной экспрессией на кончи-
ке побега (Bradley et al., 1996; 1997; Lifschitz et al., 2014). 
Семейство PEBP A. deliciosa также содержит три гена 
TFL1 (BFT); кодируемые ими белки образуют отдельную 
субкладу в линии CEN/TFL1. A. deliciosa имеет несколь-
ко CEN-подобных генов (Voogd et al., 2017). Гены AcCEN4 
и AcCEN характеризуются сравнительно высокими уров-
нями экспрессии в активно растущих концах побегов 
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и в пазушных почках (Varkonyi-Gasic et al., 2019), что 
позволяет рассматривать их в качестве основных канди-
датов для регуляции формирования архитектоники рас-
тений, а также времени цветения и скорости созревания 
плодов A. deliciosa.

Виноград (род Vitis L.). Виноград культурный 
(V. vinifera L.) – одна из важнейших сельскохозяйствен-
ных культур как в мире, так и в нашей стране. Его яго-
ды обладают не только прекрасными органолептически-
ми качествами, но и содержат необходимые нутриен-
ты для полноценного питания человека. Промышленное 
производство винограда культурного сконцентрировано 
в основном на юге России, и на данный момент селекция 
направлена на расширение ареала произрастания и повы-
шение устойчивости к биотическим стрессам. Существу-
ет довольно большое количество сортов с ценными хозяй-
ственными признаками, однако большинство коммерче-
ски востребованных сортов не обладают устойчивостью 
к низким температурам. Одним из факторов, ограничива-
ющим рост и урожайность культуры, а также географи-
ческое распространение винограда, являются отрицатель-
ные температуры. Создание сортов с повышенной холо-
достойкостью поможет увеличить количество посевных 
площадей и расширить ареал произрастания винограда.

Молекулярно-генетические механизмы ответа расте-
ний на воздействия низких температур изучены у пшени-
цы, риса, яблони и других растений (Zaikina et al. 2019). 
Так, в исследовании, выполненном на модельном расте-
нии A. thaliana было показано, что основным ответом на 
низкотемпературный стресс является активация экспрес-
сии генов регулона CBF/DREB1 (Dehydration Responsive 
Elements-Binding proteins). Экспрессия генов CBF нахо-
дится под контролем транскрипционного фактора ICE1 
(Inducer of CBF Expression), информация о котором запи-
сана в ДНК выше по ходу транскрипции. После откры-
тия генов ICE у A. thaliana их гомологи были обнаруже-
ны также в различных видах сельскохозяйственных рас-
тений, включая пшеницу, рис, бананы, чай, тройчатые 
апельсины и виноград. Показано, что ICE-подобные бел-
ки, гены которых сверхэкспрессируются в трансгенных 
растениях, способны повышать устойчивость к абиоти-
ческим стрессовым факторам среды. Например, сообща-
лось, что сверхэкспрессия ICE-подобного гена из вино-
града амурского (V. amurensis Rupr.) в табаке приводит 
к повышенной холодоустойчивости (Dong et al., 2013).

Гены, кодирующие семейство стресс-ассоциирован-
ных белков (Stress-Associated Proteins, SAP), могут реаги-
ровать на различные биотические и абиотические стрес-
совые факторы, и играют важную роль в процессах повы-
шения устойчивости растений к различным стрессовым 
воздействиям. Shu с соавторами (Shu et al., 2021) изуча-
ли защитную функцию гена VaSAP15 в контроле устой-
чивости к низким температурам у дикорастущей фор-
мы V. amurensis. Листья V. vinifera у трансгенных линий 
сорта ʻThompson Seedlessʼ, которые были получены мето-
дом агробактериальной трансформации и характеризова-

лись сверхэкспрессией гена VaSAP15, меньше поврежда-
лись холодом по сравнению с диким типом. Эти линии 
отличались пониженным содержанием малонового диаль-
дегида и низкой скоростью выхода электролитов. Уровень 
экспрессии некоторых генов, ассоциированных с холо-
доустойчивостью, включая CBF1, CBF2, CBF3, COR27, 
RD29B и NCED1, оказался повышенным. Устойчивость 
к холоду, ассоциированная с белком VaSAP15, обеспечи-
вается взаимодействием этого белка с другими партнера-
ми, такими как VaPDI1, белковая дисульфид-изомераза, 
которая модулирует пути сигнальной трансдукции и регу-
лирует ответ генов на холодовой стресс (Shu et al., 2021).

Референсный геном культурного винограда (Jaillon 
et al., 2007), служит эффективным биоинформатическим 
ресурсом для работ в области молекулярной генетики, 
функциональной геномики и биотехнологии, а в послед-
ние годы – основой работ по ре-секвенированию геномов 
других видов рода Vitis. В последние годы успешно раз-
рабатываются подходы к модификации генов винограда 
с помощью системы геномного редактирования CRISPR/
Cas9. Проводятся исследования по оптимизации компо-
нентов системы редактирования (Olivares et al., 2021; Ren 
et al., 2021); получены первые практические результаты. 
С помощью универсального вектора на основе реплико-
на гермивируса (pGMV-U) получены крупные делеции 
в генах винограда, вовлеченных в контроль устойчиво-
сти к грибным патогенам. С целью выяснения роли бел-
ка PR4, связанного с устойчивостью к возбудителю мил-
дью – оомицету Plasmopara viticola Berl. et de Т., с помо-
щью системы CRISPR/Cas9 у сорта ʻThompson Seedlessʼ 
была получена серия мутантных линий, у которых функ-
ция гена VvPR4 утрачена в результате нокаута (Li et al., 
2020).

Ежевика (род Rubus L., подрод Eubatus Focke) отно-
сится к числу малораспространенных на территории Рос-
сии ягодных культур (Gruner, 1987; 2014). Ягоды ежеви-
ки обладают богатым составом биологически активных 
веществ, среди которых обнаружены сахара (5,1-13%), 
органические кислоты (0,5-1,5%), пектиновые вещества 
(1,8%), клетчатка (2-4%), а также витамины C, В, РР, Е 
и другие (Gruner, 1986; Cho et al., 2004).

Побеги большинства представителей подрода Eubatus 
подмерзают при зимовке, в связи с чем важной задачей 
селекции ежевики является создание зимостойких сортов. 
Однако сортовое разнообразие ежевики с генетически 
обусловленной морозоустойчивостью невелико (Gruner 
et al., 2018; Evdokimenko, Kulagina, 2015). В данном кон-
тексте перспективным видится проведение исследова-
ний морозостойкости ежевики, обусловленной экспресси-
ей генов CBF, которые кодируют факторы транскрипции 
AP2/ERF – ключевые регуляторы ответа растений на воз-
действие стрессовых факторов среды (Thomashow, 1999; 
Medina et al., 2011).

Значимую роль в селекции ежевики играет созда-
ние бесшипных сортов (Gruner, Kornilov, 2020). Шипы 
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ежевики являются видоизмененными трихомами, кото-
рые продолжают расти и в итоге затвердевают, обра-
зуя колючки в виде разрастаний эпидермальной ткани 
(Kellogg et al., 2011). Роль гена TTG1 (Transparent Testa 
Glabra1), кодирующего транскрипционный фактор супер-
семейства WD 40, в контроле развития трихом продемон-
стрирована для A. thaliana (Szymanski et al., 2000), Rosa 
roxburghii Tratt. (Huang et al., 2022), R. rugosa Thunb. 
(Wang et al., 2019), Cucumis sativus L. и других двудоль-
ных растений (Shvachko et al., 2020). Ген TTG1 является 
регулятором многих процессов у растений, в том числе 
специализации клеток, вторичного метаболизма, накопле-
ния запасных веществ, реакции на биотические и абиоти-
ческие стрессорные факторы, а также времени цветения. 
К настоящему времени известно 23 рецессивные мутации 
в локусе TTG1 A. thaliana (инсерции, делеции, стоп-ко-
доны), большинство из которых обусловливают «глад-
кий» фенотип (Tian, Wang, 2020). Следовательно, созда-
ние форм ежевики с «бесшипным» фенотипом возможно 
путем получения рецессивных мутаций ttg1.

Земляника садовая F.×ananassa является одной из 
важнейших ягодных культур, наиболее востребован-
ных плодовых растений благодаря высокому уровню 
транспортабельности, вкусовым качествам, а также ско-
роспелости и лечебно-профилактическим свойствам ягод. 
Земляника – уникальная культура, ягоды которой актив-
но употребляются в пищу, богаты витаминами и антиок-
сидантами, а также привлекают внимание потребителей 
красивым и ярким внешним видом.

По данным продовольственной и сельскохозяйствен-
ной организации Объединенных Наций (FAO) (FAO, 
2022) в 2021 году лидерами по валовому сбору уро-
жая земляники являлись: 1 место – США (605787 кг/га), 
2 место – Нидерланды (557338 кг/га), 3 место – Марок-
ко (502941 кг/га). Основными экспортерами земляники в 
2020 году были Испания (23% мирового экспорта), Мек-
сика (20%), США (16,5%), Нидерланды (11,9%), Бель-
гия (6,3%). Россия в данном списке занимает 48 место 
с долей экспорта менее 0,1%. На территории нашей стра-
ны общая площадь насаждений земляники составляет 

свыше 30 тыс. га, наибольший процент от этих площа-
дей составляют приусадебные и дачные участки. Благода-
ря высокому адаптивному потенциалу землянику можно 
успешно выращивать в разных почвенно-климатических 
регионах. В последние годы приоритетными направлени-
ями в селекции являются: улучшение транспортабельно-
сти плодов, повышение морозостойкости, засухоустой-
чивости, устойчивости к болезням. К сожалению, пло-
ды, имеющие долгую лежкость, теряют свои вкусовые 
и ароматические качества. Поэтому актуально улучшение 
вкусовых качеств ягод у современных промышленных 
сортов F.×ananassa путем геномного редактирования.

Одним из показателей вкусового комплекса земля-
ники является уровень сладости плода – сахаристость. 
Согласно современным исследованиям, гены, участвую-
щие в метаболизме сахаров, можно отнести к трем основ-
ным семействам: гены, связанные с транспортом саха-
ров, с синтезом и деградацией сахарозы (Lee et al., 2018). 
Известен ключевой ген, контролирующий накопление 
сахарозы – FaSPS3 (Sucrose-6-Phosphate Synthase 3). В то 
же время ген FaMYB44.2 на ранних этапах созревания 
плодов негативно регулирует накопление сахаров в пло-
дах, подавляя экспрессию гена FaSPS3. Далее при созре-
вании ягод в работу включается FaMYB10, который сни-
жает экспрессию FaMYB44.2, что приводит к накоплению 
сахарозы в спелых плодах земляники (Wei et al., 2018).

Работы по редактированию генов октоплоидной зем-
ляники пока еще носят поисковый характер. Так, недав-
но с помощью системы CRISPR/Cas9 получена серия 
биаллельных мутантов по модельному гену PDS, кото-
рый кодирует фермент фитоен-десатуразу, участвующую 
в синтезе каротиноидов. Нарушения последовательно-
сти гена приводили к изменению структуры белка и были 
связаны с характерным фенотипом “albino” (Wilson et al., 
2019).

Информация об основных группах генов, контроли-
рующих важные биологические и хозяйственно ценные 
признаки обсуждаемых в обзоре декоративных и ягодных 
растений, представлена в таблице.
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Таблица. Основные гены, вовлеченные в контроль важных биологических 
и хозяйственно ценных признаков у декоративных и плодовых растений

Table. The main genes involved in the control of important biological and 
agronomical characters of ornamental and berry crops

Группа 
генов/
Group of 
genes

Род, вид/
Genus, species

Antirrhinum 
majus L. Paeonia L. Rosa L. Actinidia L. Vitis L.

Rubus 
subg. 

Eubatus 
Focke

Fragaria×ananassa 
Weston) Duchesne 

ex Rozier

MBW 
(MYB, 
bHLH и 
WD40)

R2R3-MYB
CHI, CHS, DFR, 
F3H, F3’H, 
F3’H, F3’5’H

PsMYB114L, 
PsMYB12L, 
PsMYB12, 
PsMYB111, 
PsMYB4, 
PsMYB57 и 
PsMYB58

- -

CBF1 CBF1, 
CBF2, 
CBF3,
TTG1

FaSPS3
FaMYB44.2

NUDX1 - - RhNUDX1 - - - -
SPL9 - - SPL9 - - - -
PEBP

- - -

FT-подобные, 
TFL1-
подобные и 
CEN-подобные 
гены

-

RoBFT

-

SAP - - - - VaSAP15 - -
SAG

- -

RhCG4, 
RhCG6, 
RhCG1, 
RhAG1

- - - -

Заключение

Выведение конкурентноспособных сортов традици-
онными методами – чрезвычайно длительный процесс, 
потенциал которого зачастую ограничен внутри- и меж-
видовой изменчивостью. В рамках работы лаборатории 
поставлены цели и задачи для интенсификации селек-
ционного процесса по вышеназванным декоративным 
и ягодным культурам. Биотехнологические и молекуляр-
но-генетические методы, в том числе и геномное редак-
тирование являются перспективным набором инстру-
ментов для улучшения хозяйственно-ценных признаков 
изучаемых культур. В то же время, необходимо наличие 
информации не только о структуре генома, но и о функ-
циональности отдельных генов. Поиск генов-мише-
ней для внесения точечных мутаций является фундамен-
тальной задачей. Проведение прикладных исследова-
ний генетических ресурсов растений, направленных на 
выделение и создание новых форм растений, устойчивых 
к различным биотическим и абиотическим стрессам, пре-
одоление нескрещиваемости отдаленных видов и родов 
для дальнейшего проведения широких генетических 
и селекционных исследований, послужит основой для 
получения конкурентоспособных отечественных сортов 
декоративных и ягодных культур.
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