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Люпин узколистный (Lupinus angustifolius L.) называют культурой нереализованных возможностей. Продовольственный и кормовой потен-
циал вида не используется в полном масштабе из-за наличия в растениях хинолизидиновых алкалоидов (ХА) – вторичных метаболитов, 
которые придают горечь семенам и токсичны для людей и животных. Созданные за последние 50-60 лет сорта с низким содержанием 
ХА (“сладкие”) оказались более подвержены повреждениям со стороны сосущих насекомых и переносимых ими вирусов, чем высокоал-
калоидные (“горькие”). На основе стремительно развивающихся геномных и транскриптомных ресурсов люпина узколистного выявлены 
молекулярно-генетические детерминанты биосинтеза алкалоидов в растениях и особенности этого биосинтеза: алкалоиды образуются 
в вегетативных органах растения и затем транспортируются в семена. Эти факты дали основание предложить создание “горько-слад-
ких” форм с высоким содержанием алкалоидов в вегетативных частях растения, что позволяет снизить атаки патогенов, и минимальным 
в семенах. В настоящем обзоре обобщены имеющиеся предпосылки получения таких форм люпина узколистного на основе современных 
научных достижений. Приведены сведения о создании насыщенных генетических карт вида, в которые интегрирован локус iucundus (iuc), 
определяющий общее низкое содержание алкалоидов в семенах и используемый в селекционных программах. Секвенирование нового 
поколения позволило идентифицировать ген RAP2-7, кодирующий фактор транскрипции APETALA2/ETHYLENE RESPONSE FACTOR, 
сцепленный с локусом iuc и расположенный в области с главными QTLs, влияющими на состав ХА. Это – вероятный ген-кандидат регу-
ляции содержания алкалоидов в семенах люпина узколистного. Стали известны начальные этапы биосинтеза ХА и регулирующие его 
факторы. Осуществлены две эталонные сборки генома люпина узколистного. Все эти достижения представляют собой весомый ресурс 
для создания форм люпина узколистного, отсутствующих в природе, то есть с высоким содержанием алкалоидов в вегетативной массе 
и низким в семенах.
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Prospects for obtaining low-alkaloid and adaptive forms of narrow-leafed 
lupinе based on the genome and transcriptome resources of the species

The narrow-leafed lupinе (Lupinus angustifolius L.) is considered as a crop of untapped opportunities. The food and forage potential of the species is not 
fully exploited due to the presence of quinolizidine alkaloids (QA) in plants, which are secondary metabolites that make the seeds bitter and toxic to hu-
mans and animals. Varieties with a low content of QA (“sweet” varieties) created over the last 50-60 years turned out to be more susceptible to damage 
by sucking insects and insect-transmitted viruses than high alkaloid ones (“bitter” varieties). Based on the rapidly developing genomic, transcriptomic 
and metabolomic profiling of the species, some molecular determinants and features of alkaloid biosynthesis in narrow-leafed lupinе plants have been 
identified: alkaloids are formed in the vegetative organs of the plant and then transported to the seeds. This information substantiated the creation of 
“bitter-sweet” forms with a high content of alkaloids in the vegetative parts of the plant, which would make it possible to reduce the attack of pathogens, 
and a minimal content of alkaloids in the seeds. This review summarizes the existing prerequisites for obtaining such forms of narrow-leafed lupinе on 
the basis of the available scientific developments. Information on the creation of saturated genetic maps of the species, in which the iucundus (iuc) locus 
determining the overall low alkaloid content in seeds is integrated and is used in breeding programs. The use of the new generation sequencing allowed 
the identification of the RAP2-7 gene, encoding the transcription factor APETALA2/ETHYLENE RESPONSE FACTOR, which is coupled to the iuc 
locus and located in the area with the main QTLs that affect the composition of the QA. It is a likely candidate gene for regulating alkaloid content in 
narrow-leafed lupinе seeds. The initial stages of QA biosynthesis and its regulatory factors have been revealed. Two reference assemblies of the genome 
of narrow-leafed lupinе have been carried out. All these achievements constitute a valuable resource for the creation of forms of narrow-leafed lupinе 
with a high content of alkaloids in the vegetative mass and low in the seeds, which are absent in nature.

Keywords: narrow-leafed lupinе, quinolizidine alkaloids (QA), biosynthesis, genome, transcriptome profiling

For citation: Vishnyakova М.А., Krylova E.A. Prospects for obtaining low-alkaloid and adaptive forms of narrow-leafed lupinе 
based on the genome and transcriptome resources of the species. Plant Biotechnology and Breeding. 2022;5(2):5-14. (In Russ.). 
DOI: 10.30901/2658-6266-2022-2-o1

Financial transparency. The authors have no financial interest in the presented materials or methods. The authors thank the reviewers for their contribution 
to the peer review of this work. The journal’s opinion is neutral to the presented materials, the author, and his or her employer. 

Margarita A. Vishnyakova, Ekaterina A. Krylova

N. I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, St. Petersburg, Russia

Corresponding author: Margarita A. Vishnyakova, m.vishnyakova.vir@gmail.com

© Vishnyakova М.А., Krylova E.A., 2022

STUDY OF PLANT GENETIC RESOURCES USING MOLECULAR GENETICS METHODS

Acknowledgments: The work was carried out with the support of the Russian Foundation for Basic Research (Project No. 20-016-00072-A) 
and budget project No. 0481-2022-0002 “Identification of the possibilities of legume crop genetic diversity to optimize their breeding and 
diversify uses in various sectors of the national economy”.

Биотехнология и селекция растений 2022;5(2)
6

http://m.vishnyakova.vir@gmail.com


Введение

Люпин узколистный (Lupinus angustifolius L., Fabaceae 
Lindl.) – широко производимый в мире вид люпина, кото-
рый рассматривают как один из наиболее перспектив-
ных источников растительного белка. В Западной Евро-
пе при анализе агрономических достоинств, перспек-
тив быстрого улучшения, выхода и качества белка, тех-
нологических аспектов, функциональных и питательных 
свойств у восьми сельскохозяйственных культур, люпин 
и горох получили преимущество над картофелем, три-
тикале, люцерной и другими (Linnemann, Dijkstra, 2002; 
Dijkstra et al., 2003).

Люпин узколистный – культура многопрофильно-
го использования: кормовая, сидеральная, техническая 
и продовольственная. Последние два направления пока 
недостаточно развиты как в мире, так и в Российской 
Федерации (РФ). Техническое – в силу слабого развития 
соответствующих технологий переработки; продоволь-
ственное лимитируется наличием в растениях хинолизи-
диновых алкалоидов (ХА), которые придают горечь семе-
нам и токсичны для людей и животных. В течение столе-
тий при скармливании животным семена люпина выма-
чивали в воде при неоднократной ее смене для извлече-
ния алкалоидов (Vishnyakova et al., 2020).

В процессе доместикации люпина узколистного, кото-
рая насчитывает менее 100 лет, открыты гены основных 
признаков, отличающих культуру от диких форм. Клю-
чевой признак, который определил окультуривание вида 
в качестве кормового и продовольственного растения 
в 1930-х годах – отсутствие в семенах и вегетативной 
массе ХА (Sengbusch, 1942). Были описаны спонтанные 
рецессивные мутации iucundus, esculentus и depressus, 
которые при скрещиваниях наследуются независимо друг 
от друга c четким моногенным расщеплением 1:3 во вто-
ром поколении гибридов (Sengbusch, 1942; Gustafsson, 
Gadd, 1965). Позднее был идентифицирован еще ген 
tantalus у безалкалоидного мутанта, полученного путем 
обработки семян рентгеновскими лучами (Zachow, 1967). 
Следует отметить, что только одна мутация iuc (iucundus) 
из четырех известных, определяющих общее низкое 
содержание алкалоидов у люпина узколистного, исполь-
зуется в селекционных программах (Gladstones, 1970).

Как в РФ, так и за рубежом усилия селекционе-
ров привели к созданию множества низкоалкалоид-
ных (“сладких”) сортов люпина узколистного, у кото-
рых достигнут уровень предельно допустимой концен-
трации (ПДК) алкалоидов для использования в качестве 
продовольственной культуры – не более 0,02% от сухой 
массы семян во многих зарубежных странах (Frick et al., 
2017) и 0,04% в РФ согласно существующим техниче-
ским условиям, разработанным во ВНИИ люпина1 (ТУ-
9716004-0068502-2008).

Однако, приобретя хозяйственно ценное преиму-
1  ФГБНУ «Федеральный научный центр кормопроизводства и агроэкологии им. В.Р. Вильямса», Всероссийский научно-
исследовательский институт люпина (ВНИИ люпина)

щество перед дикими растениями, культурные формы 
поплатились адаптивностью, а именно устойчивостью 
к поражению представителями патогенной флоры и фау-
ны (Wink et al., 1995). Доказано резкое снижение устойчи-
вости к поражению тлями и переносимыми ими вируса-
ми у низкоалкалоидных форм по сравнению с высокоал-
калоидными (Berlandier, 1996; Wang et al., 2000; Adhikari 
et al., 2012).

После получения первых доказательств того, 
что ХА синтезируются в листьях и затем транспортиру-
ются в семена, было выдвинуто оригинальное предло-
жение – создание “горько-сладких форм”, сочетающих 
в себе горечь вегетативной массы как средство защиты 
от вредителей и низкое содержание алкалоидов в семенах 
(Wink, 1990; 1993; Wink et al., 1995).

Достижение желаемого результата – получение низко-
алкалоидных и устойчивых к патогенам форм – возможно 
только посредством выяснения молекулярных механиз-
мов, определяющих синтез ХА, а также познанием лежа-
щей в его основе регуляции.

Данный обзор посвящен современным представлени-
ям о биосинтезе ХА у люпина узколистного и о детерми-
нирующих этот процесс молекулярно-генетических фак-
торах, определяющих перспективы получения адаптив-
ных форм с низким содержанием алкалоидов в семенах. 
Акцент сделан только на один из ряда важных призна-
ков, обеспечивших доместикацию вида в силу его при-
знанного приоритета в процессе окультуривании люпина 
и первостепенного значения для использования культуры 
в продовольственных целях.

Алкалоиды люпина узколистного

Хинолизидиновые алкалоиды специфичны для рода 
Lupinus и ряда других родов бобовых. Это вторичные 
метаболиты – производные лизина, содержащие в моле-
куле ядро гетероциклического соединения хинолизиди-
на. Большая часть из них имеет состав C15HxNO2, где х = 
20, 22, 24 и 26 (Wink et al., 1995). Разные виды люпина 
имеют свой уникальный алкалоидный профиль. Обыч-
но он состоит из четырех-пяти основных и нескольких 
минорных алкалоидов. Качественный состав алкалои-
дов используют для уточнения таксономии видов (Frick 
et al., 2017). Для всех видов люпина свойственно высокое 
содержание алкалоидов в семенах (до 4% от сухой мас-
сы) и меньшее – в вегетативной массе (до 1,5% от сухой 
массы). Для люпина узколистного характерны следую-
щие основные ХА (с уровнями ≥1% от общего количе-
ства): люпанин, 13α-гидроксилюпанин, спартеин, изо-
люпанин и ангустифолин (Wink et al., 1995; Kushnareva 
et al., 2020). Люпанин составляет 65–75 % от обще-
го количества алкалоидов, ангустифолин и 13-гидрокси-
люпанин по 10–15 %. Спартеин и люпанин встречаются 
в минорных количествах (Blaschek et al., 2016). По ток-
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сичности наиболее опасны спартеин и люпанин, далее 
по убывающей – изолюпанин, 13α-гидроксилюпанин, 
ангустифолин (Allen, 1998).

Изменчивость как суммарного содержания, так 
и отдельных алкалоидов в семенах люпина узколистно-
го в зависимости от условий произрастания неоднократ-
но отражена в научной литературе (Cowling, Tarr, 2004; 
Reinhard et al., 2006). Даже в низкоалкалоидных сортах 
их содержание в разных условиях может варьировать 
в довольно широких пределах, вплоть до превышающих 
ПДК (Romanchuk, Anokhina, 2018). Качественный состав 
высоко- и низкоалкалоидных форм идентичен, однако 
относительное содержание отдельных алкалоидов раз-
лично. Пятилетние наблюдения за соотношением отдель-
ных алкалоидов у группы образцов люпина узколистного 
показали, что низкоалкалоидные образцы имели сравни-
тельно высокую концентрацию изолюпанина, в то время 
как высокоалкалоидные – более высокую концентрацию 
ангустифолина. Сравнительно одинаковым было содер-
жание 13α-гидроксилюпанина и люпанина. Идентифици-
рованы 47 локусов количественных признаков (QTLs), 
оказывающих влияние на суммарное содержание ХА 
и соотношение индивидуальных компонентов (Kroc et al., 
2019b).

Время и место биосинтеза алкалоидов у люпина 
узколистного

Многолетнее изучение биосинтеза алкалоидов 
у люпина узколистного не привело к единому мнению 
о месте их первоначального синтеза. Очевидно только, 
что подавляющая часть ХА образуется в зеленых надзем-
ных тканях (Frick et al., 2017) с небольшим вкладом кор-
ней (Lee et al., 2007). Довольно устойчиво представление 
о синтезе алкалоидов в хлоропластах листьев (Bunsupa 
et al., 2012a). Хлоропласты считаются местом синте-
за лизина, предшественника ХА, и ключевым местом 
активности лизин-декарбоксилазы (LDC) – первого фер-
мента в цепи синтеза ХА. После синтеза ХА перемеща-
ются в репродуктивные органы по флоэме (Wink et al., 
1995; Lee et al., 2007). Картина синтеза ХА у люпина 

узколистного пока фрагментарна. Относительно хоро-
шо изучены только самые первые его этапы в отличие 
от довольно полного представления о механизмах син-
теза некоторых экономически важных алкалоидов дру-
гих видов растений, например, никотина в Nicotiana 
tabacum L., морфина в Papaver somniferum L. и в неко-
торых других. У этих видов идентифицированы многие 
гены, кодирующие метаболиты, участвующие в биосин-
тезе алкалоидов, факторы транскрипции и транспорте-
ры, а также идентифицированы ферменты и промежу-
точные пути синтеза (Dewey, Xie, 2013; Hagel, Facchini, 
2013; Beaudoin, Facchini, 2014). На основании этих дан-
ных, а также результатов транскриптомного профилиро-
вания выявлены принципиальные аспекты биосинтеза 
ХА у люпина узколистного. В хлоропластах лизин-декар-
боксилаза (ген LDC) декарбоксилирует лизин в кадаверин 
(Bunsupa et al., 2012a). Фермент второго этапа до недав-
него времени только постулировали (Рисунок), а дальней-
шие трансформации метаболитов у люпина узколистного 
еще недавно называли «черным ящиком» биохимии рас-
тений (Yang et al., 2017).

Секвенирование РНК из восьми различных тка-
ней люпина узколистного позволило идентифициро-
вать 33 гена с паттернами экспрессии, схожими с LDC. 
Эти гены рассматриваются как возможные кандидаты 
детерминации транспортеров и регуляторов в биосин-
тезе алкалоидов люпина узколистного. Один из генов 
кодирует медьсодержащую аминооксидазу, которую 
назвали кадавериноксидазой (САО), поскольку она спо-
собна превращать продукт LDC кадаверин в Δ1-пипери-
дин, что показано гетерологичной экспрессией и анали-
зами ферментативной активности белков. Таким образом, 
был открыт ген LaСАО, кодирующий фермент второ-
го этапа биосинтеза люпина узколистного (Yang et al., 
2017). Далее по мере присоединения различных функци-
ональных групп происходят дальнейшие преобразования 
и возникают конечные продукты синтеза ХА, а также их 
транспортные и запасные формы – возможно в виде эфи-
ров (Facchini, St-Pierre, 2005; Bonsupa et al., 2012b; Frick 
et al., 2017; Yang et al., 2017).

Рисунок. Основной путь биосинтеза ХА у люпина узколистного. 
LDC – лизин декарбоксилаза, CAO – кадавериноксидаза (по Yang et al., 2017).

Figure. Core pathway towards the tetracyclic QAs in narrow-leafed lupin. 
LDC – lysine decarboxylase, CAO – cadaverine oxydase (from Yang et al., 2017).
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Профилирование транскриптома в различных тканях 
растения представляется довольно значительным шагом 
к дальнейшему открытию ферментов, транспортеров 
и регуляторов, участвующих в биосинтезе алкалоидов 
люпина узколистного.

Обнаружено, что в низкоалкалоидных образцах по 
сравнению с высокоалкалоидными значительно ниже 
уровень экспрессии генов LDC и LaAT. Ген LaAT пред-
ставляет собой ортолог гена ацетилтрансферазы, участву-
ющий в образовании сложных эфиров ХА и других конъ-
югатов, связанных с их синтезом (Bunsupa et al., 2012b). 
Иными словами, начальный этап биосинтеза ХА и неко-
торые последующие стадии не подвергаются блокиров-
ке на уровне транскрипции в “сладких” генотипах, как 
предполагали изначально (Hirai et al., 2000). Наблюдае-
мый низкий уровень экспрессии LDC в “сладких” гено-
типах предполагает, что биосинтез ХА регулируется на 
начальном этапе декарбоксилирования лизина, тогда как 
качественные различия в составе ХА у низко- и высоко-
алкалоидных форм, о которых говорилось выше, проис-
ходят за счет дополнительных этапов регуляции в про-
цессе биосинтеза ХА (Kamphuis et al., 2021).

Геномные и транскриптомные ресурсы люпина 
узколистного

Впечатляющий успех в изучении, мобилизации 
генетических ресурсов вида и умножении его геном-
ных ресурсов достигнут в Австралии, которая является 
мировым лидером производства и экспорта зерна люпи-
на узколистного на мировой рынок (Vishnyakova et al., 
2020). В Европе лидеры развития геномных технологий 
вида –ученые Польши, где люпин узколистный произво-
дится в значительных масштабах (Рrusiński, 2007). Воз-
растающее внимание к этой культуре и фундаменталь-
ным аспектам ее биологии уделяют и в ряде других стран 
Европы.

В течение двух последних десятилетий люпин узко-
листный стал одной из зернобобовых культур, исследо-
вания геномных ресурсов которой получили мощное раз-
витие. Начало этому положило создание библиотек фраг-
ментов экспрессируемых последовательностей (EST) 
(Nelson et al., 2006; 2010; Kroc et al., 2014; Fischer et al., 
2015). EST использовали преимущественно для разработ-
ки ген-специфичных молекулярных маркеров.

С появлением методов секвенирования нового поко-
ления библиотеки EST были заменены данными секвени-
рования РНК (RNAseq). В последние годы метод RNAseq 
активно используется для идентификации генов-кандида-
тов, кодирующих ферменты биосинтеза различных клас-
сов алкалоидов (Cárdenas et al., 2016; Rai et al., 2014). 
Транскриптомный анализ тканей люпина узколистного 
в огромной степени способствовал определению локали-
зации синтеза и путей транспорта ХА в его растениях.

Первое исследование транскриптома люпина узко-
листного было осуществлено для тканей пяти органов 

растения (корень, стебель, лист, цветок и семя) двух низ-
коалкалоидных австралийских сортов ‘Tanjil’ и ‘Unicrop’ 
и высокоалкалоидного дикого образца P27255. Эти дан-
ные были использованы для предсказания in silico 
ген-специфичных молекулярных SNP-маркеров, рав-
номерно распределенных по геному люпина узколист-
ного (Kamphuis et al., 2015). В результате исследования 
были идентифицированы полиморфные инсерции/деле-
ции, а также однонуклеотидные замены, что позволи-
ло значительно увеличить насыщенность генетических 
карт люпина узколистного. По данным транскриптом-
ного анализа были выделены гены-кандидаты, отвечаю-
щие за признаки, которые способствовали доместикации, 
в частности за содержание алкалоидов (Kamphuis et al., 
2015; Hane et al, 2017).

Сравнительный анализ дифференциальной экспрес-
сии генов у выборки “горьких” и “сладких” образцов 
выявил 13 генов, продукты которых предположительно 
вовлечены в синтез ХА (Kamel et al., 2015). В последую-
щем по результатам транскриптомного анализа листьев 
высоко- и низкоалкалоидных образцов люпина узколист-
ного выделено 12 генов-кандидатов, связанных с био-
синтезом ХА. Анализ сцепления позволил оценить рас-
положение этих генов по отношению к локусу iucundus. 
Картирование QTLs, определяющих общее содержание 
ХА и относительного количества отдельных алкалои-
дов в семенах люпина узколистного, подтвердило, что iuc 
является основным локусом, контролирующим биосинтез 
ХА, а также позволило идентифицировать другие геном-
ные области, участвующие в биосинтезе ХА (Kroc et al., 
2019b).

Ключевым открытием стала идентификация гена 
RAP2-7, кодирующего транскрипционный фактор семей-
ства AP2/ERF (APETALA2/ETHYLENE RESPONSE 
FACTOR). Он сцеплен с локусом iuc и расположен 
в области с главными QTLs, влияющими на состав 
ХА, – в седьмой группе сцепления люпина узколистно-
го и, весьма вероятно, вовлечен в регуляцию биосинте-
за ХА. Кроме этого, был идентифицирован ген, кодирую-
щий 4-гидрокситетрагидродипиколинатсинтазу (DHDPS), 
участвующую в биосинтезе L-лизина. DHDPS располо-
жен на расстоянии 0,5 cM от iuc, что в очередной раз под-
тверждает значимость этого участка генома в регуляции 
путей биосинтеза ХА. Подтверждено также, что экспрес-
сия RAP2-7 была намного выше в листьях высокоалкало-
идных образцов (Iucundus) по сравнению с низкоалкало-
идными (iucundus) (Kroc et al., 2019b). Это на сегодняш-
ний день позволяет считать RAP2-7 наиболее вероятным 
кандидатом на роль гена, расположенного в локусе iuc. 
На роль другого кандидата претендует ген DHDPS (Kroc 
et al., 2019a). Остальные гены-кандидаты (включая ранее 
известные гены, кодирующие ферменты синтеза ХА) рас-
положенные в других, по отношению к iuc, группах сце-
пления также косвенно поддерживают регуляцию био-
синтеза алкалоидов люпина, типичную для транскрипци-
онных факторов как возможных регуляторов экспрессии 
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генов (Kamphuis et al., 2021). Имеются многочисленные 
сведения о значительной роли представителей семейства 
транскрипционных факторов AP2/ERF в регуляции экс-
прессии генов, участвующих в синтезе вторичных мета-
болитов у других видов (см. обзор Memelink et al., 2001).

Применение метода массового анализа концов кДНК 
(MACE) для исследования картирующих популяций, 
полученных от контрастных по содержанию алкалои-
дов родителей, позволило выявить большое количество 
цис- и транс-регулируемых генов биосинтеза алкалои-
дов в образце с низким их содержанием. Было показано, 
что экспрессия генов биосинтеза алкалоидов регулирует-
ся геном, локализованным в локусе iuc, что в очередной 
раз подтверждает гипотезу о том, что транскрипцион-
ный фактор RAP2-7 может определять низкоалкалоидный 
фенотип узколистного люпина и иметь практическое зна-
чение в маркер-опосредованной селекции (Plewiński 
et al., 2019; Czepiel et al., 2021).

Данные секвенирования EST и РНК дают возмож-
ность анализа дифференциально экспрессирующихся 
генов. Этот анализ стал популярным за последнее деся-
тилетие и у видов люпина. Исследования транскрипто-
ма оказались чрезвычайно полезными для аннотации 
двух эталонных сборок генома L. angustifolius. В послед-
ние два десятилетия созданы насыщенные генетиче-
ские карты люпина узколистного (Nelson et al., 2010; 
Yang et al., 2013; Kamphuis et al., 2015; Zhou et al., 2018) 
и большие библиотеки образцов, содержащих круп-
ные геномные вставки (Gao et al., 2011; Kasprzak et al., 
2006). В этих исследованиях использованы резуль-
таты работ, выполненных на модельных видах бобо-
вых – Medicago truncatula Gaertn. и Lotus japonicus L. 
(Zhu et al., 2005). Хотя люпины таксономически даль-
ше от этих моделей, чем другие экономически значимые 
виды бобовых, информация о синтенном расположении 
генов в хромосомах люпина и у этих моделей полезна 
как для поиска полиморфных маркеров, так и для обнару-
жения генов. Секвенирование геномов двух этих модель-
ных видов позволило получить доказательства консерва-
тивной синтении хромосом L. angustifolius, M. truncatula, 
L. japonicus и, как следствие, интенсифицировать секве-
нирование генома люпина (Nelson et al., 2006; 2010). 
Гены, отвечающие за низкое содержание алкалоидов, 
были картированы наряду с другими, определяющими 
признаки доместикации и селекционно значимые харак-
теристики. Локус iuc был интегрирован в первую и все 
последующие версии молекулярно-генетических карт 
в район длиной 746 тысяч пн на 7-й хромосоме (Nelson 
et al., 2006; 2010; Hane et al., 2017).

Несмотря на невыясненную до сих пор молекулярную 
структуру этого локуса, разработаны молекулярные мар-
керы, сцепленные с ним. Первые маркеры к локусу iuc 
были разработаны посредством технологии фингерприн-
тинга полиморфизма длин микросателлитных заякорен-
ных фрагментов (MFLP). Маркер, показывающий наи-
лучшую корреляцию с низкоалкалоидными фенотипа-

ми, был успешно преобразован в простой кодоминантный 
маркер на основе ПЦР и назван iucLi. Он локализован 
на расстоянии 0,9 сМ от локуса iuc. Соответствие между 
маркерным генотипом и фенотипом составляло 100% у 25 
современных сортов и 86,4% среди 125 образцов базовой 
австралийской коллекции узколистного люпина, которая 
состоит преимущественно из дикорастущих представите-
лей вида (Berger et al., 2013; Vishnyakova et al., 2021). Мар-
кер iucLi использовали в селекции люпина узколистного 
для отбора “сладких” генотипов и для разработки почти 
изогенных линий для дальнейшей характеристики и точ-
ного картирования локуса iucundus (Li et al., 2011).

Однако неполное совпадение генотипа маркера 
iucLi и фенотипа ограничило его применение в селек-
ции. Такое несовпадение, являющееся естественным 
следствием генетической рекомбинации между марке-
ром и геном-мишенью, может произойти, если маркер 
не является внутригенным.

После открытия гена RAP2-7, возможного кандидата 
на роль гена, располагающегося в локусе iuc, был разра-
ботан молекулярный маркер, надежность которого была 
подтверждена на коллекционном материале разного ста-
туса (дикие формы, сорта, селекционный материал). Это 
dCAPS маркер аллели iuc_RAP2-7, валидация которого 
была осуществлена на 202 образцах. Так, для образцов 
с содержанием алкалоидов в семенах ≥0,9% от сухой мас-
сы семян было показано наличие диагностического фраг-
мента длиной 226 пн (генотипы Iucundus). В то же время 
для образцов с содержанием алкалоидов до 0,5% от сухой 
массы семян был идентифицирован маркерный фрагмент 
длиной 258 пн (генотипы iucundus). Маркер iuc_RAP2-
7 считают мощным инструментом для быстрого поис-
ка нужных генотипов с помощью маркер-опосредован-
ной селекции (Kroc et al., 2019a). Сегодня маркер-опо-
средованная селекция люпина узколистного стала инте-
гральной частью селекционных программ в Австралии 
и ускорила создание новых, в том числе низкоалкалоид-
ных сортов (Li et al., 2011; Rychel et al., 2019). Несомнен-
но, дальнейшая разработка новых молекулярных марке-
ров, диагностирующих селекционно значимые признаки, 
позволит перейти к более эффективному и быстрому соз-
данию новых сортов.

К настоящему времени осуществлены две эталон-
ные сборки генома люпина узколистного на основе насы-
щенных генетических карт, результатов секвенирования 
транскриптома, данных о синтении с геномами других 
форм, в том числе модельных бобовых (Gao et al., 2011; 
Yang et al., 2013; Kamphuis et al., 2015).

Размер гаплоидного генома, установленный 
с использованием метода проточной цитометрии, соста-
вил 924 Мб (Naganowska et al., 2003; Kasprzak et al., 
2006).

В первой cборке генома австралийского сорта ‘Tanjil’ 
было аннотировано 57807 генов люпина. Это больше, 
чем найдено у других видов бобовых: Lotus japonicus 
(38483), Medicago truncatula (47529), Glycine max (L.) 
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Merr. (46430) и Cajanus cajan L. (48680). Соответственно, 
размер генома люпина узколистного 1,153 Гб также боль-
ше, чем у M. truncatula (475 Мб), L. japonicus (472 Мб), 
C. cajan (833 Мб) и G. max (950 Мб). Длина сборки после-
довательностей генома, достигнутая в этом исследова-
нии, составила примерно 52% генома вида (Yang et al., 
2013).

Более детальная сборка генома люпина узколистного 
создана Hane et al. (2017) и размещена на портале гено-
ма люпина (URL: https://lupinexpress.org/) вместе с други-
ми геномными ресурсами вида. Геном люпина узколист-
ного характеризуется большим количеством повторов 
(57% генома), причем большая часть этих повторов (32% 
генома) соответствует известным мобильным элемен-
там — ретротранспозонам с длинными концевыми повто-
рами (28%). Данный класс мобильных элементов являет-
ся типичным для большинства эукариот.

Геном L. angustifolius наряду с аннотированным гено-
мом другого вида, люпина белого (L. albus L.) вклю-
чен в информационную систему бобовых LIS – Legume 
Information System (URL: https://legumeinfo.org), где мож-
но проследить синтению между геномами других видов 
бобовых (Dash et al., 2016). Найдено ясное доказательство 
полногеномной трипликации (WGT) у представителей 
трибы Genisteae (Bronn) Dumort, к которой принадлежат 
люпины (Kroc et al., 2014; Hane et al., 2017).

Стратегия получения “горько-сладких” форм 
люпина узколистного

Принципиальным положением, позволившим выдви-
нуть гипотезу о создании “горько-сладких” форм 
L. angustifolius, стало установление места синтеза ХА.

По данным транскриптомного анализа экспрессия 
LDC была самой высокой в листьях, стебле и цветонож-
ках. Промежуточный уровень экспрессии выявлен в кор-
нях, молодых бобах, включая семена, и в спелых бобах, 
исключая семена. В созревших семенах и цветках экс-
прессия гена LDC не детектирована (Yang et al., 2017). 
Наряду с LDC показана значительно более высокая экс-
прессия других генов, участвующих в процессе биосин-
теза алкалоидов. Так, накопление транскриптов LaCAO 
и LaAT было значительно больше в листьях, чем в других 
тканях (Frick et al., 2018). Эти факты и служат материаль-
ной основой той стратегии улучшения культуры, которую 
наметили три десятилетия назад (Wink, 1993), а именно 
получение “горько-сладких” форм L. angustifolius.

Если биосинтез ХА в самих семенах незначителен 
или не осуществляется вообще, возможно корректировать 
процессы транспорта ХА таким образом, чтобы снизить 
уровни содержания ХА в зерне без ущерба для процессов 
их биосинтеза, транспорта и содержания в вегетативных 
органах, что сохранит адаптивность растений, в частно-
сти, сдержит атаки насекомых (Wink, 1990; 1994).

Имеющиеся сведения о биосинтезе алкалоидов свиде-
тельствуют о том, что в нем задействованы разные вну-

три- и внеклеточные структуры (компартменты). Это 
значит, что распознавание транспортеров-кандидатов 
для изменения процессов распределения и накопления 
алкалоидов в органах растения потребует высокой степе-
ни специфичности, исключающей изменение других про-
цессов транспорта в растении, так как последнее является 
нежелательным. Транспортерами, представляющими наи-
больший интерес для селекции люпина, будут те, которые 
участвуют в переносе ХА в зерно из флоэмы, поскольку 
уровни ХА в надземной ткани и флоэмном соке в идеа-
ле должны быть высокими, чтобы сдерживать питание 
сосущих насекомых (Frick et al., 2018). Внутриклеточные 
транспортеры, участвующие в процессах транспорта ХА, 
очевидно должны стать дальнейшими и, возможно, опре-
деляющими мишенями для манипулирования описанны-
ми процессами.

Фактор, усложняющий использование геномных 
и транскриптомных ресурсов для воздействия на синтез 
и транспорт ХА в растении, – значительная подвержен-
ность этого процесса влиянию среды. Показано, к при-
меру, что уровень ХА в семенах одного и того же гено-
типа в разных условиях может изменяться не менее, чем 
в два раза, превышая при этом требуемый уровень допу-
стимого содержания алкалоидов (0,02-0,04%). Показано 
десятикратное превышение этого уровня у сорта, тради-
ционно относимого к “сладким”, – до 2120 мг/кг (0,2%) 
(Cowling, Tarr, 2004; Reinhard et al., 2006; Romanchuk, 
Anokhina, 2018). Поэтому метаболомное профилиро-
вание является дополнительным ресурсом, который 
может быть использован для люпина, чтобы обеспечить 
понимание того, как метаболизм ХА взаимодействует 
с другими метаболическими путями в растении, особен-
но при абиотических и биотических стрессах. Это позво-
лило бы понять влияние взаимодействия «генотип × сре-
да» на биосинтез ХА, а также установить или уточнить 
роль отдельных алкалоидов в адаптации вида к изме-
няющимся условиям окружающей среды (Romanchuk, 
Anokhina, 2018).

Уместно отметить, что сопутствующие описан-
ным достижениям протеомные и метаболомные ресур-
сы люпина узколистного также существуют, но не столь 
обширны как геномные и транскриптомные (Ramalingam 
et al., 2015).

Заключение

Прогресс, достигнутый в последние 20 лет в пони-
мании возможных путей получения сортов люпина узко-
листного для продовольственных и кормовых целей 
посредством современных биотехнологий, очевиден. 
Предполагаемое создание форм растений, отсутству-
ющих в природе – с высоким содержанием алкалои-
дов в вегетативной массе и низким в семенах – возмож-
но скоро перестанет быть объектом научных фантазий. 
Созданы насыщенные молекулярно-генетические кар-
ты вида, в которые интегрирован основной локус, свя-
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занный с содержанием алкалоидов в растении – iuc, 
а также разработаны молекулярные маркеры, ассоции-
рованные с этим признаком. Выявлен кандидат для гена, 
предположительно расположенного в этом локусе, RAP2-
7, кодирующий транскрипционный фактор и определя-
ющий низкоалкалоидный фенотип у люпина узколист-
ного. Достигнуты успехи в выяснении путей биосинтеза 
алкалоидов у модельных видов и начальных его этапов 
у люпина узколистного. На очереди распознавание транс-
портеров и их генов для определения тактики изменения 
процессов транспорта ХА в тканях растения. Наблюдае-
мый прогресс в развитии геномных, транскриптомных 
и метаболомных технологий применительно к люпину 
узколистному позволяет думать, что в недалеком буду-
щем будут найдены недостающие звенья в имеющихся 
знаниях о молекулярно-генетических факторах синтеза, 
транспорта ХА и их регуляции, что позволит определить 
гены-мишени для редактирования генома, например, 
посредством применения CRISPR/Cas9 технологии.
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