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Земляника (Fragaria L.) является одной из коммерчески ценных ягодных культур. Ягоды земляники ценятся за свой привлекательный вид 
и питательную ценность, являются низкокалорийным продуктом и обладают низким гликемическим индексом. В промышленном производстве 
предпочтения отдают сортам, отличающимся хорошей устойчивостью к ряду патогенов, высокой урожайностью и транспортабельностью. 
Однако, вероятно в результате селекции, направленной на улучшение этих и других признаков, большинство промышленных сортов 
утратили свои вкусовые качества. Создание сортов с использованием традиционных методов селекции требует значительных временных 
и финансовых затрат. Применение методов ускоренной селекции с целью улучшения вкусовых качеств плодов земляники является одним из 
перспективных направлений. На первых этапах работы по ускорению селекции необходим поиск генов-кандидатов, регулирующих те или 
иные качества. На сегодняшний день известно в общей сложности свыше 2000 летучих ароматических компонентов у различных плодовых 
культур. К компонентам, регулирующим сахаро-кислотный индекс, относятся сахара и органические кислоты. В обзоре рассмотрена группа 
генов, в том числе семейство генов SWEET, которые регулируют перенос сахаров из листьев в плоды у целого ряда культур. Рассмотрены 
гены, участвующие в биосинтезе сахаров, связанные с накоплением яблочной кислоты у плодовых, лимонной кислоты в плодах цитрусовых, 
а также гены, регулирующие основные вкусовые качества плодов и ягод. Ключевыми генами регуляции аромата у плодов земляники являются 
FaOMT, FaFAD1, FanAAMT. Регуляция уровня сахарозы происходит под действием генов FaSPS, FaPHS1, FaSuc11, FaSUSY, глюкозы – FaGlu8, 
FaGlu3, а фруктозы – FaFRU. Содержание лимонной кислоты регулирует ген FaMYB5, аскорбиновой кислоты – гены FaAKR23 и FaGalUR.
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Strawberry (Fragaria L.) is one of the commercially valuable berry crops. Strawberries are valued for their attractive appearance and nutritional 
value, are a low-calorie product and have a low glycemic index. In the industrial production, preference is given to cultivars distinguished by good 
resistance to pathogens, high yield and transportability. However, probably as a result of breeding aimed at improving these and other characteristics, 
most industrial cultivars have lost their taste qualities. The use of accelerated breeding methods to improve the taste of strawberry fruits is one of the 
promising areas. At the first stages of work to accelerate breeding, it is necessary to search for candidate genes that regulate certain qualities. To date, a 
total of over 2,000 volatile aromatic compounds are known in various fruit crops. The components regulating the sugar-acid index include sugars and 
organic acids. The review examines a group of genes, including the SWEET gene family, which regulate the transfer of sugars from leaves to fruits in 
a number of crops. The genes involved in the biosynthesis of sugars, associated with the accumulation of malic acid in fruit trees, citric acid in citrus 
fruits, as well as genes regulating the basic taste qualities of fruits and berries are considered.. The key genes for flavor regulation in strawberry fruits 
are FaOMT, FaFAD1, and FanAAMT. The regulation of sucrose levels is influenced by the FaSPS, FaPHS1, FaSuc11, and FaSUSY genes, of glucose 
by FaGlu8 and FaGlu3, and of fructose by FaFRU. The content of citric acid is regulated by the FaMYB5 gene, while that of ascorbic acid is regulated 
by FaAKR23 and FaGalUR.
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Введение

Удовлетворение потребностей человека в качествен-
ных и полезных фруктах и ягодах является одной из пер-
востепенных задач селекционных программ по созданию 
сортов с заданными свойствами. Потребление челове-
ком ягод, фруктов и овощей дает положительный эффект: 
снижается риск заболеваний сердечно-сосудистой систе-
мы и некоторых видов рака. Одной из основных ягодных 
культур, выращиваемых во многих странах мира, являет-
ся земляника. Ягоды земляники имеют привлекательный 
вид, высокую питательную ценность, характеризуются 
низкой калорийностью, обладают низким гликемическим 
индексом (Crespo et al., 2010; Newerli-Guz et al., 2023). По 
сроку созревания ягод земляника является одной из пер-
вых плодово-ягодных культур, уступая только жимоло-
сти (Samarokova, Kirichenko, 2023). В ягодах земляни-
ки содержатся сахара, кислоты, витамины групп В, Е, Р, 
а также витамин С. Кроме того, ягоды земляники содер-
жат такие вещества как каротин, флавоноиды, в первую 
очередь представленные антоцианами, макроэлемен-
ты и микроэлементы, среди которых магний, калий, фос-
фор, йод и кальций (Yeliseyeva et al., 2015). Концентрация 
веществ может изменяться в зависимости от агротехни-
ки выращивания (Doev et al.,2019). Все свойства свежих 
ягод можно разделить на несколько подгрупп: физиче-
ские (консистенция, размер и форма плодов), химические 
(содержание питательных веществ) и вкусовые (аро-
мат, сладость, кислотность) (Arifova, 2019). Плоды зем-
ляники потребляются как в свежем, так и в переработан-
ном виде. Сорта, пригодные для употребления в разных 
видах, являются универсальными и коммерчески более 
значимыми.

Земляника Fragaria L. – многолетнее травянистое 
растение, относящееся к семейству Rosaceae Juss. Род 
Fragaria, по разным источникам, включает в себя свыше 
30 видов. На территории России встречается семь видов 
земляники (Samarokova, Kirichenko, 2023).

Промышленное значение имеет земляника садовая 
(Fragaria × ananassa Duch.). Впервые этот вид был опи-
сан ботаником Антуаном Николя Дюшеном (Liston et al., 
2014). Вид F. × ananassa является межвидовым гибридом, 
возникшим спонтанно в результате гибридизации в XVIII 
веке между двумя октоплоидными американскими вида-
ми – земляникой чилийской (F. chiloensis L.) и земляни-
кой виргинской (F. virginiana Duch.) (Baturin, Kuznetsova, 
2010). Данный вид является октоплоидом (2n=8x=56) 
c размером генома 690-780 мегаоснований (Mezhnina, 
Urbanovich, 2016; Lyzhin, Luk’yanchuk, 2019; Vondracek 
et al., 2024). Земляника лесная (F. vesca L.) является 
модельным объектом для генетических исследований, 
так как имеет диплоидный набор хромосом и небольшой 
размер генома около 240 мегаоснований. Вид F. vesca 
стал первым в роде Fragaria, у которого в 2010 году был 
секвенирован геном (Shulaev et al., 2011). На сегодняш-
ний день в список общедоступных сборок генома вклю-

чены несколько видов земляники: F. nilgerrensis (Schltdl. 
ex J.Gay) Mabb., F. pentaphylla Losinsk., F. mandschurica 
Rupr., F. daltoniana J.Gay, F. viridis Weston, F. iinumae 
Makino, F. nubicola Lindl. ex Lacaita, F. orientalis Lipsky, 
F. bucharica Losinsk., F. nipponica Makino, F. vesca L., 
F. chiloensis L., F. virginiana Mill., F. × ananassa Duch. 
Секвенированы геномы восьми сортов F. × ananassa: 
в 2021 году ‒ ‘Reikow’, ‘Royal Royce’, ‘Wongyo 3115’, 
в 2022 ‒ ‘Florida Brilliance’, ‘Fl 15.89-25’, в 2023 ‒ ‘Yanli’, 
‘Benihoppe’. Сорт ‘Camarosa’ имеет две версии сборки: 
2019 и 2021 годов (Vondracek et al., 2024).

Землянику садовую культивируют почти по все-
му миру: в странах Европы, Азии, Австралии, Америки 
и Африки, что связано с пищевой ценностью ягод и высо-
кой экономической эффективностью. Общая мировая 
площадь культивирования земляники по данным FAO 
(Food and Agriculture Organization of the United Nations, 
FAOSTAT, 2024) в 2022 году составила более 423 тыс. га 
c валовым объемом производства свыше 10,2 млн тонн. 
Странами-лидерами, по площадям возделывания, являют-
ся Китай (147 тыс. га), Российская Федерация (38 тыс. га) 
и Польша (31 тыс. га). По объему производства лиди-
руют Китай (3981 тыс. т), США (1293 тыс. т) и Турция 
(728 тыс. т). На территории России основные площа-
ди под земляникой располагаются в Центральном, Цен-
трально-Черноземном, Северо-Кавказском и Северо-За-
падном регионах. На 2024 год в Госреестр селекционных 
достижений РФ (State Register…, 2024) включено свыше 
130 образцов земляники, большинство из которых (85%) 
созданы селекционерами РФ (рис. 1).

Первый сорт российской селекции зарегистриро-
ван в 1959 году. Вплоть до 2007 года сортимент земля-
ники в Госреестре селекционных достижений составля-
ли сорта только Российской селекции. В последнее время 
увеличилось число зарегистрированных сортов иностран-
ной селекции, выделяющихся урожайностью, устойчи-
востью к патогенам и транспортабельностью (Ulrich, 
Olbricht, 2016).

Россия занимает одно из лидирующих мест по пло-
щадям возделывания земляники, но по урожайности 
уступает другим странам. Это в первую очередь связано 
с существующим сортиментом и технологиями выращи-
вания. Долгое время селекция земляники была направ-
лена на повышение устойчивости к различного рода 
патогенам, засухо- и морозоустойчивости, а также на 
улучшение транспортабельности ягод. Вместе с тем боль-
шинство современных коммерчески важных сортов утра-
тили свои десертные качества (Olbricht et al., 2008; Ulrich, 
Olbricht, 2016). Особое значение в оценке десертных 
свойств имеет генотип, возраст растения и регион возде-
лывания (Crespo et al., 2010). Создание универсальных по 
назначению сортов с улучшенными вкусовыми качества-
ми и высокой конкурентной способностью по отноше-
нию к сортам, созданным европейскими селекционерами, 
является первостепенной задачей сегодняшних направ-
лений в селекции. Методы традиционной селекции зани-
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мают достаточно продолжительное время, что влечет за 
собой значительные финансовые затраты. На сегодняш-
ний день на помощь им приходят технологии ускоренной 
селекции. Одним из таких современных методов является 
технология направленного мутагенеза CRISPR (Clustered 
Regular Interspaced Short Palindromic Repeats) Исполь-
зование данного метода уже дало результаты в обла-
сти редактирования геномов у таких культур как араби-
допсис (Arabidopsis thaliana L.), кукуруза (Zea mays L.), 
табак (Nicotiana L.), ячмень (Hordeum vulgare L.), ябло-
ня (Malus domestica Borkh), виноград (Vitis vinifera L), 
груша (Pyrus communis L), банан (Musa аcuminata 
Colla), киви (Actinidia deliciosa (A. Chev.) C.F. Liang & 
A.R. Ferguson),, грейпфрут (Citrus paradisi Macfad.), 
апельсин (Citrus × sinensis), слива (Prunus domestica L.) 
(Khlestkina, Shumny, 2016; Tikhonova, Khlestkina, 2019; 
Rakhmangulov, 2022; Rakhmangulov et al, 2022; Ukhatova 
et al., 2023; Akter et al., 2024). Известны также работы по 
редактированию генома земляники. С использованием 
инструментов геномики и транскриптомики были про-
ведены исследования генов, ассоциированных с таки-
ми хозяйственно-ценными признаками, как устойчивость 
к патогенам, созревание и твердость плодов, аромат, цвет 
и размер плодов (Zhang et al., 2023; Akter et al., 2024; 
Vondracek et al., 2024).

В настоящем обзоре обобщена актуальная информа-
ция о генах-кандидатах, регулирующих вкусовые каче-

ства плодов земляники.

Десертные качества плодов земляники определя-
ются несколькими показателями: вкусом, формой, раз-
мером и цветом ягод, их консистенцией и плотностью 
(Conti et al., 2014). В настоящем обзоре мы рассмотрим 
вкус ягод, который у различных плодовых культур опре-
деляется ароматом и величиной сахарокислотного индек-
са (таблица 1).

Ароматические качества плодов. Аромат пло-
дов обусловлен наличием летучих ароматобразующих 
веществ, в число которых входят простые и сложные 
эфиры, кетоны, терпены, фураноны, альдегиды, спир-
ты и серосодержащие соединения. На сегодняшний день 
известно, в общей сложности, свыше 2000 летучих арома-
тических компонентов из различных растительных объ-
ектов, включая такие культуры, как яблоня (M. domestica 
(Borkh.)), виноград (V. vinifera L.), киви (A. chinensis var. 
deliciosa (A.Chev.)), груша P. ussuriensis Maxim., пер-
сик (P. persica L.), абрикос (P. armeniaca L)., земляника 
(F. × ananassa Duch.), апельсин (C. × sinensis L.), и дру-
гие плодовые культуры (Gilbert et al., 1996; Eduardo et al., 
2010; Liu W. et al., 2022; Wang Q. et al., 2022; Li Х. et al., 
2023a;b). Так у яблони известно свыше 300 ароматиче-
ских летучих соединений (Liu W. et al., 2022). Иденти-
фицированы гены нескольких ферментов, которые име-

Рис. 1. Распределение стран-оригинаторов сортов, включенных 
в Госреестр селекционных достижений.

Fig. 1. Distribution of the countries from which cultivars included in 
the State Register of Selection Achievements originated.
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Таблица 1. Гены, регулирующие основные вкусовые качества плодов различных плодовых культур
Table 1. Genes regulating the main taste qualities of fruits of various fruit crops

Ген / Gene Вид / Species Функция / Function Источник /  
Reference

Ароматические вещества

CsAAT1 Апельсин 
Citrus × sinensis (L.) Osbeck

Накопление 
ароматических 

веществ

Fan et al., 2024

PpFAD1B_6, PpLOX1, 
PpLOX2, PpLOX3, PpLOX4, 
PpEPH2, PpEPH3, PpTPS1, 
PpHPL1, PpFAD4, PpFAD1, 

PpAAT

Персик 
Prunus persica L. Li X. et al, 2023a;b

PuAAT1, PuCXE Груша 
Pyrus ussuriensis Maxim Qi et al, 2024

AdAFS1, AdGDS, AaLS1, 
ApLS1, AcNES1, PuAAT1, 

PuCXE

Киви 
Actinidia chinensis var. deliciosa 

A.Chev.
Wang W. et al., 2023

MdLOX1, MdAAT1, MdAAT2, 
MdADH1, MADH2

Яблоня домашняя 
Malus domestica Borkh.

Echeverrıa et al., 2004; 
Dunemann et al., 2012; Schiller 

et al., 2015
VvCYP, VvSDR, VvCCR, 
VvADH, VvDXS, VvTPS

Виноград культурный 
Vitis vinifera L. Li Y. et al., 2023

FaNES1, FaQR, SAAT, FaAAT2, 
FaOMT, FaFAD1, FanAAMT

Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Zorrilla-Fontanesi et al., 2012;  
Sánchez-Sevilla et al.,2014, Fu 
et al., 2017; Lyzhin et al., 2020; 
Oh et al., 2021; Barbey et al., 

2021; Urrutia et al., 2023
Сахара

CmTST2 Дыня 
Cucumis melo L. Транспорт сахаров Durán-Soria et al., 2020

PpSUT2, PpVGT1, PpVGT2 Персик 
Prunus persica L. Транспорт сахаров Aslam et al., 2019; 

SWEET10, STP13, STP5.1, 
STP5.2

Абрикос 
Prunus armeniaca L.

Транспортеры 
сахарозы

Zhang et al., 2019

MdSUT1, MdSUT2, MdSUT4, 
MdTMT1

Яблоня 
Malus domestica Borkh.

Fan et al., 2009; Zhen et al., 
2018; Peng et al., 2020; Xu 

et al., 2020

VvSUC11, VvSUC12 Виноград культурный 
Vitis vinifera L. Du et al., 2024

VvSnRK1.1, VvSnRK1.2, VvTPP, 
VvCWINV, VvHXK

Виноград культурный Vitis 
vinifera L.

Регуляция сахаров

Du et al., 2024

PpSS, PpMGAM, PpINV, 
PpFRK, PpHXK

Персик 
Prunus persica (L.) Batsch

Aslam et al., 2019; Wang L. 
et al., 2023

SuS2, PuSWEET15
Киви 

Actinidia chinensis var. deliciosa 
(A.Chev.)

Du et al., 2024

SPS2, SUS1a, SUS1b Абрикос 
Prunus armeniaca L.

Регуляция уровня 
сахаров Aslam et al., 2019

FaSPS, FaPHS1, FaSuc11, 
FaSUSY

Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Регуляция уровня 
сахарозы

Tian et al., 2012; Shanmugam 
et al., 2017; Lee et al., 2018; 

Peng et al., 2020

PpSPS4, PpSPS2 Персик 
Prunus persica (L.) 

Накопление сахарозы 
в цитозоле Aslam et al., 2019; 

PpTMT1, PpTMT2 Персик 
Prunus persica (L.) Batsch

Транспортеры 
моносахаридов 

тонопластов
Aslam et al., 2019
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Ген / Gene Вид / Species Функция / Function Источник /  
Reference

MdVGT1 Яблоня домашняя 
Malus domestica (Suckow) Borkh. Транспорт глюкозы Zhu et al., 2022

FaGlu8,  FaGlu3 Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Регуляция уровня 
глюкозы Shanmugam et al., 2017

FaFRU Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Регуляция уровня 
фруктозы Shanmugam et al., 2017

PpVAINV2 Персик 
Prunus persica (L.) Batsch Расщепление сахарозы Aslam et al., 2019

PcSOT1, PcSOT2 Вишня 
Prunus subgen. Cerasus (Mill.)

Транспортёры 
сорбитола Du et al., 2024

Органические кислоты

MdWRKY126, MdMa12 Яблоня домашняя 
Malus domestica Borkh. Накопление малата Zhang et al., 2022

CrMYB73 Мандарин 
Citrus reticulata Blanco Синтез лимонной 

кислоты

Li et al., 2015 

FaMYB5 Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch. Liu Y. et al.,2022

FaGalUR Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Синтез аскорбиновой 
кислоты

Liu H. et al., 2022

FaAKR23 Земляника садовая 
Fragaria × ananassa Duch.

Регулятор синтеза 
аскорбиновой кислоты Wei et al., 2022

ют ключевое значение в синтезе ароматобразующих 
веществ ‒ MdLOX1 (липоксигеназа), MdAAT1 и MdAAT2 
(ацилтрансфераза алкоголя), MdADH1 и MADH2 (алко-
гольдегидрогеназы) (Echeverrıa et al., 2004; Li et al., 2006; 
Dunemann et al., 2012; Schiller et al., 2015).

У винограда аромат можно разделить на мускатный, 
клубничный и нейтральный. Всего у винограда иденти-
фицировано свыше 215 ароматических соединений, сре-
ди которых 88 сложных эфиров, 64 терпена и 29 спир-
тов. Содержание ароматических соединений, в большей 
степени терпенов, различно в мякоти и кожуре. Синтез 
и накопление ароматобразующих летучих веществ регу-
лируют свыше 20 генов, среди которых VvCYP, VvSDR, 
VvCCR, VvADH, участвующие в пути синтеза фенилпро-
паноидов, и VvDXS, VvTPS ‒ в пути синтеза метилэри-
тритфосфата. Основными генами регуляции накопления 
ароматических веществ в плодах винограда, по мнению 
исследователей, являются: VvBGLU и VvUGT (Li Y. et al., 
2023).

В плодах киви обнаружено свыше 300 аромати-
ческих компонентов (Li Y. et al., 2023). Особая роль 
в плодах киви отводится генам терпенсинтаз, сре-
ди которых AdAFS1 (α-фарнезенсинтаза), AdGDS 
(гермакрен-D-синтаза), AaLS1 и ApLS1 (линалоолсинтаза), 
AcNES1 (неролидолсинтаза), регулирующие различные 
летучие вещества (Wang W. et al., 2023).

В плодах груши обнаружено более 120 ароматиче-
ских веществ, представленных сложными эфирами (про-
пилацетат, этилацетат и другие), альдегидами (гексаналь, 
нонанал и другие), спиртами (этанол, пропанол и дру-
гие), алканами (гексадекан и другие), олефинами (аль-
фа-фарны) и другими. На увеличение содержания слож-

ных эфирных ароматических соединений оказывает 
влияние жасмоновая кислота, стимулируя экспрессию 
гена PuAAT1 (алкилтрансфераза) и подавляя экспрессию 
гена PuCXE (карбоксилэстераза) (Qi et al., 2024).

В плодах персика было обнаружено более 100 арома-
тических соединений. Однако, только 20 из идентифици-
рованных соединений являются ключевыми в аромати-
ческом комплексе (Li X. et al., 2023b). Разные источники 
утверждают, что возможно γ-декалактон и δ-декалактон 
являются наиболее значимыми веществами в форми-
ровании аромата плодов персика (Li Y. et al., 2023; Li X. 
et al., 2023a). В настоящий момент пути биосинтеза лак-
тонов требуют дополнительного изучения, однако под-
тверждено, что образование лактонов регулируется геном 
PpFAD1B_6. Определены десятки генов, ассоциирован-
ных с ароматом плодов персика, среди которых присут-
ствуют PpLOX1- PpLOX4, PpEPH2, PpEPH3, PpTPS1, 
PpHPL1, PpFAD4, PpFAD1 и PpAAT (Li X. et al., 2023a).

В плодах черешни идентифицировано 39 летучих сое-
динений, которые представлены в большей степени таки-
ми группами, как альдегиды, кетоны, спирты и сложные 
эфиры (Villavicencio et al., 2021).

В плодах апельсина известно 60 летучих соединений, 
синтез которых находится под контролем 93 генов. Иссле-
дования показали, что ген CsAAT1 (алкогольная ацил-
трансфераза 1) контролирует выработку сложных эфиров, 
оказывая влияние на аромат (Fan et al., 2024).

У земляники лесной (F. vesca) к настоящему времени 
выявлено 360 летучих веществ (Aharoni et al., 2004). Вид 
F. × ananassa имеет значительно меньше зарегистриро-
ванных соединений, дающих аромат плодам – около 280 
(Fan et al., 2021). Из большого разнообразия ароматиче-
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ских соединений всего лишь около 20 зарегистрированы 
как особые для восприятия (Olbricht et al., 2008).

В последнее десятилетия открыты десятки генов, 
которые регулируют накопление летучих веществ 
в плодах земляники, среди которых FaNES1 (нероли-
долсинтаза 1), FaQR (хиноноксидоредуктаза), SAAT 
(ацилтрансфераза клубничного спирта), FaAAT2 (алко-
гольацилтрансфераза), FaOMT (О-метилтрансфераза), 
FaFAD1 (десатураза жирных кислот), FanAAMT (метил-
трансфераза антраниловой кислоты) (Zorrilla-Fontanesi 
et al., 2012; Sánchez-Sevilla et al., 2014; Fu et al., 2017; 
Lyzhin et al., 2020; Barbey et al., 2021; Oh et al., 2021; 
Urrutia et al., 2023).

К числу важнейших генов, регулирующих аромат пло-
дов земляники относятся: FaOMT, FaFAD1, FanAAMT 
(Lyzhin, Luk’yanchuk, 2021). Приятные фруктовые ноты 
аромату плодов земляники придает соединение мези-
фуран, который контролируется геном FaOMT (Zorrilla-
Fontanesi et al., 2012; Lyzhin et al., 2020). Наличие пер-
сикоподобного сладкого аромата в плодах обусловлено 
наличием γ-декалактона, который ассоциирован с геном 
FaFAD1 (Lyzhin et al., 2020; Oh et al., 2021; De Mori, 
Cipriani, 2023). В аромате плодов земляники также иног-
да прослеживаются приятные виноградные ноты, нако-
пление которых обусловлено высоким содержанием 
метилантранилата, при высоком уровне экспрессии гена 
FanAAMT.

Сахаро-кислотный индекс плодовых культур. Вку-
совое восприятие плодов сильно зависит от сочетания 
сахаров и органических кислот, выражаемого в виде саха-
ро-кислотного индекса (Ufimtseva et al., 2020). Считается, 
чем выше сахаро-кислотный индекс, тем вкуснее продукт 
(Machulkina et al., 2020). По некоторым данным, опти-
мальное значение сахарокислотного индекса варьирует 
в пределах 6-8 (Podorozhnyi, Gorelikova, 2014).

Содержание сахаров. У большинства плодовых куль-
тур основными сахарами в плодах являются сахароза, 
фруктоза и глюкоза, реже сорбит (Prichko, Germanova, 
2011). Разные виды сахара по-разному влияют на сладость 
(Ma et al., 2024).

Концентрация сахаров у плодовых и ягодных куль-
тур увеличивается по мере созревания плодов, дости-
гая своего максимума в спелых ягодах (Lee et al., 2018). 
В переспелых ягодах уровень содержания сахаров пада-
ет (Hapova et al., 2009). Образование сахаров происходит 
в листьях в процессе фотосинтеза с дальнейшей их транс-
портировкой в плоды (Ren et al., 2023). В большинстве 
случаев транспорт сахаров происходит в виде сахаро-
зы и сорбита. При подходящих условиях, транспортиро-
ванные сахара могут превращаться в глюкозу и фруктозу 
(рис. 2) (Ma et al., 2024).

Некоторые исследователи делят известные гены, регу-
лирующие сладость плодов, на несколько групп, в зависи-
мости от функций контролируемых ими белков: 1 ‒ транс-
портеры сахаров, 2 ‒ связанные гексозами; 3 ‒ связанные 

с синтезом сахарозы и 4 ‒ участвующие в разложении 
сахаров (Lee et al., 2018).

Особое внимание современные исследователи уде-
ляют группе генов, от которых зависит перенос сахаров 
из листьев в плоды. Множество исследований посвяще-
но семейству генов-транспортеров SWEET (Sugar Will 
Eventually be Exported Transporters). Впервые SWEET 
было обнаружено y Arabidopsis thaliana L. в качестве 
унипортера глюкозы. Помимо арабидопсиса, семейство 
SWEET было идентифицировано у многих растений, 
таких как томат Solanum lycopersicum L., огурец Cucumis 
sativus L., виноград V. vinifera L., яблоня M. domestica L., 
апельсин C. × sinensis L., груша P. ussuriensis Maxim., 
соя Glycine max L., рапс Brassica napus L., сорго Sorghum 
bicolor (L.) Moench, кукуруза Z. mays L. и черешня Prunus 
avium L. (Liu et al., 2019).

В плодах яблони регуляция сахаров осуществляет-
ся различными генами транспорта сахарозы (MdSUT1, 
MdSUT2 и MdSUT4), моносахаридов (MdTMT1), глюко-
зы (MdVGT1) и несколькими генами MdSWEET (Fan et al., 
2009; Zhen et al., 2018; Peng et al., 2020; Xu et al., 2020). 
Однако, вопрос синтеза, метаболизма и транспорта саха-
ров в плодах яблони до недавнего времени не был полно-
стью изучен (Liu W. et al., 2022).

В плодах груши накопление сахаров в зрелых пло-
дах происходит под действием гена SuS2. В плазматиче-
ской мембране выявлен ген PuSWEET15, имеющий высо-
кий уровень экспрессии на всех стадиях развития плода, 
который способствует накоплению сахарозы. Существует 
вероятность, что ген PbSOT2 может служить транспорте-
ром сорбита (Du et al., 2024).

В путях метаболизма сахаров в плодах персика иден-
тифицировано несколько функциональных генов, среди 
которых: PpSS (сахарозосинтаза), PpMGAM (альфа-глю-
козидаза), PpINV (инвертаза), PpFRK (фруктокиназа), 
и PpHXK (гексокиназа) (Wang L. et al., 2023). Известно, 
что сахароза накапливается в цитозоле при участии генов 
PpSPS4 и PpSPS2 (сахарозофосфатсинтазы), затем импор-
тируется в вакуоль под действием генов PpSUT2 (транс-
портер сахарозы), PpVGT1, PpVGT2, PpVGT2 (вакуо-
лярные транспортеры сахарозы), PpTMT1 и PpTMT2 
(транспортер моносахароидов тонопластов) и под дей-
ствием PpVAINV2 (инвертаза) расщепляется (Aslam et al., 
2019).

В плодах абрикоса основным сахаром является саха-
роза, составляющая около 60% от общего числа раство-
римых сахаров. Определены гены, имеющие высокий 
уровень экспрессии во время созревания плодов – SPS2 
(сахарозофосфатсинтаза), SUS1a, SUS1b (сахарозосин-
тазы) и имеющие низкий уровень экспрессии: Ivr1-по-
добные, Ivr1 (нейтральные инвертазы). Ген SWEET10 
также имел высокий уровень экспрессии во время созре-
вания плодов. Дополнительно было отмечено повышение 
уровня экспрессии у генов-переносчиков сахаров STP13 
и STP5.1, STP5.2 (Zhang et al., 2023).

В плодах дыни наиболее значимую ассоциацию 
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с содержанием сахара имеет ген CmTST2 (тонопластный 
транспортер сахара), регулирующий транспорт сахаров 
(Durán-Soria et al., 2020).

В плодах черешни преобладают моносахара и в незна-
чительном количестве присутствует сахароза. Поэтому 
черешня рекомендована для использования в диетиче-
ском питании. Выявлены два гена  PcSOT1 и PcSOT2 – 
гены траспортеров сорбитола, ассоциированные с накоп-
лением сорбита в плодах (Du et al., 2024).

У винограда активность гена HXK (гексокиназа) на 
начальных стадиях приводила к низким уровням содер-
жания гексоз, однако по мере созревания плодов экспрес-
сия падала, что приводило к повышению уровня гексоз. 
Два гена – SUT-VvSUC11 и VvSUC12 ‒ были определе-
ны как ключевые регуляторы в транспорте сахарозы. Ген 
VvWRKY22 снижал концентрацию сахарозы, фруктозы 
и глюкозы в плодах, усиливая экспрессию генов, связан-
ных с синтезом сахаров VvSnRK1.1, VvSnRK1.2 (протеин-

каназа), VvTPP (трегалоза-6-фофат фосфатаза), VvCWINV 
(инвертаза клеточной стенки) и VvHXK (гексокиназа) 
(Du et al., 2024).

Некоторые исследователи считают, что наиболь-
ший вклад в сладость плодов земляники вносят глюкоза 
и фруктоза (Hapova et al., 2009). Однако, есть исследова-
ния, которые показывают, что именно сахароза является 
основным сахаром в плодах земляники (Liu et al., 2023). 
Распределение сахаров по мякоти плода земляники про-
исходит неравномерно. Больше всего сахаров содержит-
ся в верхней части плода, и меньше всего в плодоножке 
(Newerli-Guz et al., 2023). Ключевыми генами, регули-
рующими уровни сахарозы, являются FaSPS (сахарозо-
фосфатсинтаза), FaPHS1 (альфа-глюкан-фосфорилаза), 
FaSuc11 (галактинол-сахарозо-галактозилтрансфераза), 
FaSUSY (сахарозосинтаза); глюкозы – FaGlu8 (цитозо-
льный глюкозофосфат), FaGlu3 (хлоропласто-подобный 
глюкозо-6-фосфат фосфатный транслокатор). На концен-

Рис. 2. Основные пути биосинтеза сахара в плодах (по Du et al., 2024).
Fig. 2. The main ways of sugar biosynthesis in fruits 

(according to Du et al., 2024)
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трацию фруктозы оказывает влияние ген FaFRU3 (глу-
тамин-фруктозо-6-фосфатаминотрансфераза). Известно, 
что гены FaSPS, FaSuc11 и FaPHS1 участвуют в синте-
зе сахарозы, а FaSUSY в распаде сахарозы. В литерату-
ре разделение генов накопления глюкозы и фруктозы по 
группам не встречалось (Shanmugam et al., 2017; Lee et al., 
2018).

Помимо сахаров, на вкусовые качества плодов влия-
ют органические кислоты. В различных культурах преоб-
ладают разные органические кислоты (Alabd et al., 2024). 
У большинства плодовых культур основными органи-
ческими кислотами являются яблочная и лимонная. 
У косточковых культур, помимо основных, в составе при-
сутствует хинная кислота. Повышение концентрации кис-
лот у многих плодов, продолжается до начала созревания, 
а затем постепенно снижается (Newerli-Guz et al., 2023). 

В плодах яблони преобладающей кислотой являет-
ся яблочная. На её долю приходится более 80% от обще-
го содержания кислоты, и ею обуславливается терпкость 
плодов (Scherer et al., 2012). Увеличение концентра-
ции яблочной кислоты связано с генами MdWRKY126 
и MdMa12, которые регулируют накопление малата 
и активность малатдегидрогеназы (Gao et al., 2022; Zhang 
et al., 2022).

У черешни преобладающей кислотой также является 
яблочная. В незначительных количествах присутствуют 
лимонная и янтарная кислоты (Usenik et al., 2008).

В плодах абрикоса и персика могут содержаться 
в большом количестве как яблочная, так и лимонная кис-
лоты (Ma et al., 2024).

В плодах цитрусовых культур экспрессия гена 
CrMYB73, относящегося к семейству R2R3 MYB, поло-
жительно коррелирует с содержанием лимонной кислоты 
(Li et al., 2012).

Кроме основных органических кислот, в плодах зем-
ляники, в небольшом количестве, содержатся винная, 
янтарная, щавелевая, галловая и кумариновая кисло-
ты (Newerli-Guz et al., 2023). Преобладающей кислотой 
является лимонная (Hapova et al., 2009; Voloschenko et al., 
2011; Liu Y. et al., 2022; Newerli-Guz et al., 2023). Про-
цент содержания лимонной кислоты в ягодах варьиру-
ет в пределах 73,5-84,7%. С течением времени концен-
трация лимонной кислоты может изменяться, так как ее 
выработка зависит от внешних климатических и экологи-
ческих факторов (Newerli-Guz et al., 2023). Предположи-
тельно, в метаболизме лимонной кислоты в плодах зем-
ляники участвует транскрипционный фактор FaMYB5, 
кодируемый геном семейства R2R3-MYB. Повышение 
экспрессии FaMYB5 приводило к увеличению содержа-
ния лимонной кислоты. Снижение экспрессии, напротив, 
приводило к понижению концентрации лимонной кис-
лоты. Известно, что FaMYB5 также действует на промо-
торы генов FaCS2 (цитратсинтаза), FaACO (аконитаза), 
и FaGAD (глутаматдекарбоксилаза), связанные с лимон-
ной кислотой. FaMYB5 увеличивает экспрессию FaCS2 
и подавляет уровни транскрипции FaACO, и FaGAD 

(Liu Y. et al., 2022; Wang J et al., 2022). Несмотря на то, 
что преобладающей органической кислотой в соста-
ве плодов является лимонная, есть сорта, у которых пре-
обладает яблочная кислота. Например, в 2004 году было 
проведено исследование содержания кислот у плодов 
сорта ‘Эльсанта’ (‘Elsanta’), показавшее, что преобла-
дающей кислотой была яблочная (Skupień, Oszmiański, 
2004). Регуляция аскорбиновой кислоты в плодах пред-
положительно осуществляется геном FaGalUR (D-галак-
туронатредуктаза) (Liu H. et al., 2022). Ген FaAKR23, был 
определён как регулятор накопления аскорбиновой кис-
лоты и антоцианов (Wei et al., 2022). Распределение кис-
лот происходит равномерно по всему плоду земляники 
(Newerli-Guz et al., 2023).

Таким образом, в определении вкусовых качеств 
задействованы показатели аромата и сахаро-кислотного 
индекса и для создания сортов земляники с улучшенным 
вкусом плодов необходимо исследовать комплекс этих 
показателей.

Заключение

Земляника садовая (F. × ananassa Duch.) являет-
ся одной из основных ягодных культур, выращиваемых 
во всем мире. Селекция, направленная на улучшение 
транспортабельности, устойчивости к патогенам, уро-
жайности привела к ухудшению вкусовых качеств ягод. 
Создание сортов земляники садовой с улучшенными вку-
совыми качествами является актуальной задачей. В насто-
ящей статье рассмотрено большое количество генов, 
регулирующих аромат плодов, накопление сахаров и кис-
лот у различных плодовых и ягодных культур. В пло-
дах земляники важнейшими генами регуляции аромата 
являются – FaOMT, FaFAD1, FanAAMT. Уровень концен-
трации сахарозы определяется генами FaSPS, FaPHS1, 
FaSuc11, FaSUSY; глюкозы ‒ FaGlu8, FaGlu3, фруктозы ‒ 
FaFRU. Синтез лимонной кислоты регулирует FaMYB5; 
аскорбиновой кислоты – FaAKR23 и FaGalUR. Указанные 
в статье гены могут стать мишенями для создания сортов 
земляники  с заданными качествами путем применения 
методов ускоренной селекции.
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