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Важным направлением в цветоводстве является получение новых 
сортов декоративных растений, среди которых наибольшим спро-
сом пользуются растения с необычной окраской цветков. Ранее для 
их получения успешно применялись традиционные программы по 
разведению и селекции. Однако в настоящий момент генная инже-
нерия способна предложить альтернативный путь создания новых 
форм и сортов. Антоцианы, относящиеся к флавоноидам, беталаи-
ны и каротиноиды являются основными типами пигментов, которые 
синтезируются в растении и отвечают за окраску лепестков цветка. 
Модификация путей биосинтеза пигментов с помощью методов ген-
ной инженерии позволяет добиться результатов, которые не могут 
быть получены при помощи традиционной селекции. В данном 
обзоре литературы представлены основные достижения применения 
методов генной инженерии в цветоводстве путём модификации окра-
ски цветков. Существует несколько основных направлений в работе 
с генами биосинтеза пигментов. Среди них чаще всего использует-
ся стратегия по подавлению экспрессии генов для предотвращения 
синтеза пигмента или, наоборот, для устранения факторов, препят-
ствующих развитию окраски. Нередко используется метод введения 
в геном растений дополнительных гетерологичных генов, недостаю-
щих в пути биосинтеза пигментов. Также для модификации окраски 
прибегают к геномному редактированию посредством технологии 
CRISPR/Cas, но данный метод в отношении декоративных растений 
стал использоваться относительно недавно. Несмотря на быстрое 
развитие биотехнологий, существуют препятствия для распростра-
нения генномодифицированных растений на мировом рынке. Пре-
одоление ряда проблем сможет сделать производство трансгенных 
декоративных растений экономически более выгодным и привлека-
тельным, чем выведение новых сортов исключительно с помощью 
традиционных методов селекции.

Ключевые слова: декоративные растения, генная инженерия, окра-
ска цветка, агробактериальная трансформация, CRISPR/Cas, геном-
ное редактирование.

An important trend in the field of floriculture is the creation of new vari-
eties of ornamental plants, among which varieties with unusual color 
are most in demand. To this end, traditional breeding and selection pro-
grams have been successfully applied for many years. However, current-
ly genetic engineering is able to offer an alternative way to obtain new 
forms and varieties. Anthocyanins belonging to flavonoids, betalains and 
carotenoids are the main types of pigments that are synthesized in the 
plant and are responsible for the color of flower petals. The modifica-
tion of pigment biosynthesis pathways using genetic engineering tech-
niques can produce results that cannot be obtained by traditional breed-
ing. This review presents the main advances in the application of genetic 
engineering techniques in floriculture using the example of flower color 
modification. There are several main areas of work with the genes of pig-
ment biosynthesis. Among them, the strategy of suppressing gene expres-
sion is used most often. Expression of certain genes is suppressed to pre-
vent pigment synthesis, or vice versa, to eliminate factors that hinder col-
or development. The method of additional heterologous genes insertion to 
plants lacking them in the pathway of pigment biosynthesis is often used. 
Genomic editing, in particular by using the CRISPR/Cas system, is also 
used for color modification, but the application of this method to orna-
mental plants is a relatively recent innovation. Despite the rapid develop-
ment of biotechnology, there are obstacles to the distribution of genetical-
ly modified plants on the world market. By addressing a number of prob-
lems, the production of transgenic ornamental plants may become eco-
nomically more cost-effective and attractive than the development of new 
varieties exclusively through traditional breeding methods.

Keywords: ornamental plants, genetic engineering, flower color, Agro-
bacterium-mediated transformation, CRISPR/Cas, genome editing.
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Введение

В настоящее время декоративные растения, обладаю-
щие определённым набором признаков, широко исполь-
зуются для удовлетворения эстетических потребностей 
человека. Декоративные растения используются в озеле-
нении, оформлении садов, парков, скверов и различных 
территорий, в том числе для украшения зданий и поме-
щений. Их также используют для составления букетов, 
корзин и декоративных композиций. Растения с не свой-
ственными сорту признаками пользуются большим спро-
сом среди населения. В связи с этим растёт потреб-
ность в создании новых форм декоративных растений 
(Chandler, Tanaka, 2007).

Некоторые сорта разрабатываются традиционными 
методами с помощью гибридизации и мутагенеза. Одна-
ко данные методы могут быть применены к ограничен-
ному числу растений. Скрещивания и отбор мутантов 
не подходят для стерильных сортов растений, например, 
орхидей (Chandler, Sanchez, 2012). Кроме того, получе-
ние новых форм некоторых растений путём традицион-
ных методов является слишком трудным и длительным 
процессом (Chandler, Sanchez, 2012). Поэтому в послед-
нее время активно развиваются методы генной инжене-
рии, которые позволяют в относительно короткие сро-
ки придать растению новые признаки, которые не могут 
быть получены при помощи селекции. В настоящее вре-
мя трансформировано уже более 50 родов декоратив-
ных растений (Shibata, 2008; Boutigny et al., 2020). Чаще 
всего культурные растения трансформируют путём пря-
мой регенерации побегов или соматического эмбриогене-
за с использованием агробактериальной трансформации 
или биобаллистики (Brand, 2006).

В основном у растений стремятся изменить призна-
ки внешнего вида, такие как форма, размер, окраска цвет-
ков, листьев, высота и диаметр стебля. Кроме внешних 
признаков изменяются и физиологические характери-
стики декоративных растений: устойчивость к абиотиче-
ским факторам среды, время цветения, аромат и многие 
другие (Kuligowska, Lütken, Müller, 2016). Во флористике 
наибольший экономический эффект дают растения с нео-
бычной окраской лепестков венчика, поэтому изменение 
окраски цветка является самым популярным направлени-
ем создания новых форм декоративных растений. В дан-
ном обзоре всё внимание уделяется применению техно-
логии генетической модификации в отношении окраски 
лепестков венчика декоративных растений.

Окраска цветков

Окраска цветка определяется сочетанием различ-
ных факторов: типом пигментов, копигментами, иона-
ми металлов и вакуолярным рН. Окраска лепестков вен-
чика в основном обусловлена тремя типами пигментов: 
беталаинов, каротиноидов и флавоноидов (Tanaka, Brug-

liera, 2013). Беталаины являются производными индола, 
они ответственны за жёлтую, оранжевую, розовую, крас-
ную окраску цветков. Антоцианы, относящиеся к груп-
пе флавоноидов (Рисунок), придают цветкам красную, 
синюю и фиолетовую окраску, а являющиеся произво-
дными ликопина каротиноиды – жёлтую, оранжевую 
и ярко-красную (Rodriguez-Amaya, 2019). В природе бела-
таины и антоцианы не встречаются вместе в одном рас-
тении (Delagado-Vargas, Jimenez, Paredes, Lopez, 2000). 
Беталаины среди высших растений обнаружены только 
у представителей порядка Гвоздичноцветные, например, 
у представителей семейств Aizoaceae и Portulacaceae, тог-
да как антоцианы и каротиноиды широко распростране-
ны у многих покрытосеменных видов растений (Delaga-
do-Vargas, Jimenez, Paredes, Lopez, 2000; Stafford, 1994). 
Многие виды растений не имеют полной цветовой гам-
мы окраски цветков, что связано с отсутствием у них 
генов, необходимых для биосинтеза конкретного пиг-
мента (Chandler, Brugliera, 2011). К настоящему моменту 
с помощью методов генной инженерии удалось модифи-
цировать биосинтез флавоноидов (в частности антоциа-
нов), каротиноидов и беталаинов. Существует несколько 
стратегий по получению новых форм растений.

Подавление экспрессии генов

Большинство модификаций окраски цветов у трансген-
ных растений связано с подавлением определённого гена 
биосинтеза пигментов. Первой успешной модификаци-
ей окраски цветка (Krol A et al., 1988) было получение 
белых петуний путём введения гена антисмысловой РНК 
для подавления экспрессии гена, кодирующего халконсин-
тазу (CHS) – фермента, участвующего в биосинтезе флаво-
ноидов. Нормальные цветки Petunia hybrida Vilm. имеют 
равномерную красную окраску, в то время как трансген-
ные растения в разной степени демонстрируют уменьше-
ние пигментации: от цветков с белыми секторам до полно-
стью белых цветков (Krol A et al., 1988). Позже с помощью 
подавления экспрессии гена CHS получили белую окраску 
цветков у Chrysanthemum morifolium Ramat. (Courtney-Gut-
terson et al., 1994), Gerbera hybrida (Elomaa et al., 1993), 
Torenia fournieri Linden ex E. Fourn. (Aida et al., 2000a).

Кроме того, на синтез антоцианов влияют гены DFR и 
ANS, кодирующие дигидрофлавонол - 4 -редуктазу и анто-
цианидинсинтазу. Так, T. fournieri, трансформированные 
антисмысловыми последовательностями генов CHS и 
DFR, имели белый и бледно-голубой цвет соответственно 
(Aida et al., 2000b). Сходным образом, трансгенные Tore-
nia hybrida и Gentiana triflora Pall. cv. Maciry, в которых ген 
ANS был подавлен с помощью РНК-интерференции, так-
же имели бледно-голубые цветки (Nakamura et al., 2006; 
Nakatsuka et al., 2008a).

Позже у растений были обнаружены белки EFP 
(Enhancer of Flavonoid Production), которые обеспечивают 
выработку достаточного количества флавоноидов (Mor-
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ita et al, 2014). Подавление экспрессии гомологов EFP 
в P. hybrida и T. hybrida привело к бледной окраске цвет-
ков по причине низкого уровня накопления флавоноидов 
в растениях.

Сообщений об изменении окраски цветков декоратив-
ных растений путём модификации биосинтеза каротинои-
дов известно намного меньше. Первая такая попытка была 
предпринята на Ch. morifolium. Известно, что у хризанте-
мы белый цвет лепестков доминирует над жёлтым (Ohmi-
ya et al., 2006). Каротиноид-расщепляющие диоксигеназы 
(CCD) являются ключевыми ферментами, расщепляющи-
ми каротиноиды в нормальных белых лепестках хризанте-
мы. С помощью РНК-интерференции была подавлена экс-
прессия гена CCD4a, что привело к изменению окраски 
лепестков с белого на жёлтый цвет (Ohmiya et al., 2006).

Введение дополнительных генов

Известно, что флавоноиды в цветках сильно разли-
чаются по химическому составу между разными вида-
ми и сортами растений (Scarano, Chieppa, Santino, 2018). 
Некоторые растения могут продуцировать определенные 
антоцианы, а другие нет. Таким образом, многообещаю-

щим подходом является синтез ненативных флавонои-
дов (особенно пигментированных антоцианов) путём вве-
дения чужеродных генов в интересующее растение. Этот 
подход был впервые продемонстрирован на P. hybrida 
более 30 лет назад в 1987 году (Meyer et al., 1987). Пету-
ния не способна синтезировать пеларгонидин оранжевого 
цвета из-за отсутствия фермента дигидрофлавонол-4-ре-
дуктазы (DFR). Окраска цветка была успешно изменена 
с помощью сверхэкспрессии гетерологичного гена DFR 
(A1), кодирующего дигидрофлавонол-4-редуктазу куку-
рузы. DFR кукурузы привела к образованию антоцианов 
типа пеларгонидина, в результате чего окраска цветков 
сменилась c бледно-розового на кирпичный цвет (Meyer 
et al., 1987).

Характер гидроксилирования антоцианов значитель-
но влияет на их окраску, количество гидроксильных 
групп контролируется генами F3'H и F3'5'H, продукты 
экспрессии которых вводят в B-кольцо дигидрокемпфе-
рола гидроксильные группы в положения 3' и 3', 5' соот-
ветственно (Khoo et al., 2017). Посредством контроля 
характера гидроксилирования были получены коммерче-
ские трансгенные фиолетовые розы (Rosa hybrida) и гвоз-
дики (Dianthus caryophyllus L.), накапливающие антоци-
анины типа дельфинидинов, которые не синтезируются 

Рисунок. Путь биосинтеза антоцианов. (А) Общий фенилпропаноидный путь. Участвующие ферменты: 
PAL – фенилаланин-аммиак-лиаза; C4H – циннамат-4- гидроксилаза; 4CL – 4-кумарат-КоА лигаза.  
(В) Конкретные этапы биосинтеза антоцианов. Участвующие ферменты: CHS – халконсинтаза; 
CHI – халкон изомераза; F3H – флаванон-3- гидроксилаза, F3'H – флавоноид-3'-гидроксилаза, 

F3'5'H – флавоноид-3',5'- гидроксилаза; DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза; ANS – антоцианидинсинтаза; 
3GT – глюкозилтрансфераза; МТ – метилтрансфераза (модифицировано по Delgado-Vargas et al., 2000).

Figure. Anthocyanin biosynthesis pathway. (A) General phenylpropanoid metabolism. Enzymes involved: 
PAL – phenylalanine amonia lyase; C4H – cinnamate4-hydroxylase; 4CL – 4-coumarate-CoA ligase.  

(B) Specific steps of anthocyanin biosynthesis. Enzymes involved: CHS – chalcone synthase; CHI – chalcone isomerase; 
F3H, F3’H, F3’5’H – flavonol hydroxylases; DFR – dihydroflavonol-4-reductase; ANS – anthocyanin synthase; 
3GT – glucosyl transferase; MT – methyl transferase (modified according to Delgado-Vargas et al., 2000).
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естественным путём в данных растениях (Tanaka, Brug-
liera, 2013). В случаях гвоздики и розы для получения 
желаемых пигментов была необходима не только допол-
нительная экспрессия чужеродного гена, но также одно-
временное подавление нескольких эндогенных генов. У 
D. caryophyllus избыточная экспрессия одного гена F3'5'H 
была недостаточной для полного преобразования биосин-
теза антоцианов в сторону дельфинидина, который при-
даёт цветкам синюю окраску (Nishihara, Nakatsuka, 2010). 
Поэтому для получения фиолетовых цветков, накаплива-
ющих дельфинидины, работали с гвоздикой, у которой 
отсутствовала активность эндогенного DFR. Белую гвоз-
дику с дефицитом DFR трансформировали геном F3'5'H 
петунии или фиалки и геном DFR петунии, в результате 
чего накапливались дельфинидины, придающие фиолето-
вую окраску (Nishihara, Nakatsuka, 2010).

В случае с R. hybrida (Katsumoto et al., 2007) экс-
прессию эндогенного гена DFR подавили с помощью 
РНК-интерференции. Кроме того, ввели ген фиалки 
(Viola × wittrockiana), кодирующий фермент F3’5’H, и ген 
DFR Iris × hollandica для синтеза дельфинидина. При 
этом чтобы ферменты F3’5’H фиалки и F3’H розы не кон-
курировали друг с другом за субстрат – предшественни-
ка дельфинидина, для создания голубой розы был выбран 
генотип с отсутствием активности эндогенного гена F3’H 
(Katsumoto et al., 2007). Сходным образом были получе-
ны Ch. morifolium (Brugliera et al., 2013; Noda et al., 2017), 
Petunia grandiflora (Qi et al., 2013)

Одним важным фактором для регуляции генов явля-
ется выбор промотора. В большинстве случаев в созда-
нии трансгенных растений использовался промотор 35S 
(CaMV 35S) вируса мозаики цветной капусты. Однако 
CaMV 35S не функционирует у некоторых культур, таких 
как горечавка и хризантема; поэтому для таких растений 
должны использоваться другие промоторы. (Nishihara, 
Nakatsuka, 2011)

Примером преобразования биосинтеза каротиноидов 
является изменение окраски цветка у Lotus japonicus L. 
Путём агробактериальной трансформации в растения 
был введён ген crtW бактерии Agrobacterium auranti-
acum, который кодирует β-каротин-кетолазу, участвую-
щую в синтезе каротиноидов розового и красного цвета. 
В результате у трансгенных линий растений характерный 
для дикого типа светло-жёлтые цвет лепестков изменился 
на темно-жёлтый – оранжевый цвет (Suzuki et al., 2007).

Единственное сообщение об успешном изменении 
окраски венчика цветка декоративного растения с помо-
щью модификации пути биосинтеза беталаинов было 
сделано в 2017. Белый сорт петуньи (Petunia × hybrida 
cv. Mitchell) был трансформирован вектором рХ11, содер-
жащим гены DODA1, CYP76AD1 от Beta vulgaris L. 
и cDOPA5GT от Mirabilis jalapa L. После трансформа-
ции петуньи демонстрировали бледно-фиолетовый цвет 
лепестков. LC-MS анализ лепестков подтвердил наличие 
бетанина и изобетанина в качестве основных продуциру-
емых беталаинов (Polturak et al., 2019).

Факторы транскрипции и редактирование 
генома

Молекулярные исследования показывают, что пути 
биосинтеза пигментов регулируются на уровне транскрип-
ции (Nishihara, Nakatsuka, 2010). Из трёх основных пиг-
ментов хорошо изучен биосинтез флавоноидов, и извест-
но, что три фактора транскрипции, такие как R2R3-MYB, 
bHLH и WD40 (WDR), участвуют в регуляции генов био-
синтеза флавоноидов (Quattrocchio et al., 2006). Эти фак-
торы транскрипции образуют комплексы и активиру-
ют различные гены биосинтеза флавоноидов в растениях 
(Albert et al., 2014). В настоящее время ещё не было выяв-
лено ни одного ключевого транскрипционного фактора, 
участвующего в биосинтезе каротиноидов и беталаинов 
(Nishihara, Nakatsuka, 2010).

Были получены петунии, которых трансформировали 
с помощью гена Lc кукурузы, кодирующего регуляторный 
фактор bHLH биосинтеза антоцианов. За счёт сверхэкс-
прессии гена Lc у Zea mays L. под промотором CaMV 35S 
все стадии биосинтеза антоцианов были интенсифициро-
ваны, трансгенные растения проявляли сильную пигмен-
тацию, как в вегетативных, так и в генеративных тканях 
(Bradley et al., 2002). Было показано, что транскрипци-
онные факторы R2R3-MYB также регулируют пигмента-
цию таких растений как Ipomoea nil (L.) Roth (Morita et al., 
2006), G. triflora cv. Maciry (Nakatsuka et al., 2008b), Antir-
rhinum majus L. (Schwinn et al., 2006), лилии (Lilium spp.) 
'Montreux' (Yamagishi et al., 2010), R. hybrida (Lin-Wang 
et al., 2010), Petunia axillaris × (P. axillaris × P. hybrida cv. 
‘Rose of Heaven’; Cornu and Farcy, 1981) и Eustoma grandi-
florum (Raf.) Shinners (Schwinn et al., 2014). 

Современные технологии редактирования генома позво-
ляют вносить мутации в почти любую целевую геном-
ную последовательность при правильном выборе метода. 
Подобно тому, как у трансгенных растений может наследо-
ваться трансген, растения с отредактированным геномом, 
могут передавать введённую мутацию своему потомству 
(Kishi-Kaboshi, Aida, Sasaki, 2018).

Первое изменение окраски лепестков данным мето-
дом было проведено на I. nil. С помощью технологии 
CRISPR / Cas9 через агробактериальную трансформа-
цию удалось изменить окраску цветов и стеблей растений 
путём генерации мутаций в гене DFR - B, который отвечает 
за синтез антоцианов (Watanabe et al., 2018). Полученные 
мутантные растения имели белые, а не фиолетовые цве-
ты. Кроме того, были получены химерные растения с про-
межуточной окраской цветка, но количество химерных 
растений было мало. После данного исследования после-
довало получение новых форм I. nil через CRISPR / Cas9 - 
направленный нокаут гена CCD4, кодирующего CCD, 
за счёт чего лепестки растений приобрели бледно-жёл-
тую окраску в результате накопления каротиноидов (Wata-
nabe et al., 2018). Изменение окраски цветков с помощью 
CRISPR / Cas9 также удалось осуществить на T. fournieri 
(Nishihara et al., 2018) путём введения мутаций в ген F3H. 
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Технология позволила получить бледно-голубые (поч-
ти белые) цветки торении с высокой частотой (около 80% 
регенерированных линий).

Перспективы и будущие направления

Несколько лет назад Джим Данвел (Dunwell, 1999) 
предсказал, что генномодифицированные декоративные 
растения будут широко распространены к 2020 году. Одна-
ко в настоящее время по-прежнему существует ряд про-
блем, препятствующих распространению коммерческих 
сортов ГМ растений на рынке.

Получение разрешения на культивирование и распро-
странение ГМ декоративных растений – сложный, дли-
тельный и дорогостоящий процесс, который делает разра-
ботку новых сортов, по словам Добрес, «непривлекатель-
ной с точки зрения бизнеса» (Dobres, 2008. P. 13). Если 
затраты на одобрение ГМ растений сократятся, на рын-
ке появится больше возможностей для использования 
трансгенных декоративных растений. В настоящее время 
ГМ декоративными растениями, которые могут исполь-
зоваться в розничной торговле, являются розы и гвозди-
ки (Chandler, Brugliera, 2011). Компания Florigene Flow-
ers является производителем различных сортов гвозди-
ки широко спектра оттенков фиолетового. Розы с синими 
оттенками появились благодаря совместной работе компа-
ний Florigene и Suntory (Noda, 2018).

Ещё одной важной проблемой является трудоём-
кость и низкая эффективность трансформации в отноше-
нии некоторых видов растений. Так, однодольные расте-
ния обладают низкой чувствительностью к агробактери-
альной инфекции, а древесные растения характеризуются 
низкой частотой трансформации и трудностями, связан-
ными с регенерацией (Chandler, Sanchez, 2012). Посколь-
ку трансформация сильно зависит от вида растения, необ-
ходимо разработать более эффективные системы транс-
формации, которые будут подходить для большого числа 
видов и сортов.

Заключение

В обзоре описаны некоторые удачные примеры моди-
фикации окраски цветков декоративных растений с помо-
щью различных стратегий, таких как подавление экспрес-
сии эндогенных генов, введение дополнительных генов, 
отвечающих за биосинтез пигментов, непосредствен-
ное редактирование генома, регуляция факторов транс-
крипции и сочетание данных методов. За последние годы 
технологии создания новых форм растений значительно 
улучшились. В самых ранних исследованиях для измене-
ния окраски цветка работа велась с одним единственным 
геном растения, в то время как более поздние эксперимен-
ты позволили модифицировать сложные пути биосинтеза 
пигментов с помощью регуляции одновременно несколь-

ко генов.
Несмотря на существующие проблемы ГМ растений 

по распространению на рынке, трансгенный подход в ряде 
случаев является единственной возможностью для созда-
ния многих ранее недостижимых оттенков цветков. Благо-
даря совершенствованию методов генной инженерии полу-
чение новых форм и сортов может представлять не только 
научный интерес, но и экономическую выгоду для произ-
водителей декоративных растений.

Обзор подготовлен в рамках магистерской програм-
мы «Молекулярная биология и агробиотехнология расте-
ний» биологического факультета СПбГУ. Особую бла-
годарность автор выражает д.б.н. Матвеевой Татьяне 
Валерьевне за предложенную тему обзора и ценные заме-
чания / The review was prepared as part of the master degree 
program in Molecular Biology and Plant Agrobiotechnology 
of the Faculty of Biology of St. Petersburg State University. 
The author expresses special gratitude to Dr. Biol. Sci. Tatya-
na V. Matveeva for the proposed topic of the review and valu-
able comments.
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