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Антоциановые пигменты могут синтезироваться в кожуре и мякоти клубней картофеля. 
Кроме того, окрашенными могут быть цветки, листья, стебли и глазки. Эти соединения феноль-
ной природы защищают фотосинтетический аппарат растительной клетки, нейтрализуют свобод-
ные радикалы, повышают эффективность усвоения фосфора и азота, обладают осморегулирую-
щей функцией, антимикробной активностью и многими другими свойствами, позволяющими рас-
тениям адаптироваться к неблагоприятным условиям окружающей среды. Обсуждается роль ан-
тоцианов, поступающих с растительной пищей, в профилактике сахарного диабета II типа, сер-
дечно-сосудистых и инфекционных заболеваний. У картофеля Solanum tuberosum L. как важной 
продовольственной культуры содержание антоцианов целесообразно повышать в съедобной части 
растения — мякоти клубней. В окрашенных клубнях этот показатель сопоставим с таковым у 
черники, ежевики, клюквы и красного винограда, он не меняется (либо незначительно снижает-
ся) после кулинарной обработки, а также при длительном хранении картофеля. Повышение эф-
фективности программ селекции по признакам окраски мякоти клубня (красная и фиолетовая) в 
настоящее время связывают с разработкой ДНК-маркеров целевых генов биосинтеза антоцианов 
на основе применения ПЦР-анализа. Цель настоящего обзора — проанализировать сведения о 
генах, регулирующих биосинтез антоцианов у картофеля, и оценить возможность разработки 
ДНК-маркеров, позволяющих предсказывать характер окраски мякоти до начала клубнеобразо-
вания (на ранних этапах онтогенеза растений). Известно, что в генетическом контроле биосинте-
за антоцианов участвуют структурные гены ферментов халконсинтазы (CHS), халконфлаванонизо-
меразы (CHI), дигидрофлавонол-4-редуктазы (DFR), флаванон-3-гидроксилазы (F3H), флавоноид-
3´-гидроксилазы (F3´H), флавоноид-3´,5´-гидроксилазы (F3´5´H) и антоцианидинсинтазы (ANS). 
Синтезируясь в цитозоле, они далее транспортируются к вакуолям клетки. Активация биосинтеза 
контролируется комплексом транскрипционных факторов MBW (MYB, bHLH и WD40), который 
связывается с промоторами генов перечисленных выше ферментов. У картофеля идентифициро-
ваны несколько генов, кодирующих транскрипционный фактор MYB, из них с антоциановой пиг-
ментацией ассоциирован StAN1. Этот ген связывают с локусом D, ранее обнаруженным с помо-
щью классического генетического анализа и картированным в 10-й хромосоме. Гены, кодирую-
щие факторы bHLH (StJAF13 и StbHLH1) и WD40 (StWD40), были выявлены только по гомоло-
гии с аналогичными генами других растений, но не с помощью генетического анализа (вероятно, 
в силу отсутствия аллельного разнообразия). Считается, что StAN1 — основной ген, определяю-
щий изменчивость картофеля по признакам окраски. Описаны варианты его аллелей, и показана 
связь разных вариантов с эффективностью биосинтеза антоцианов. Аллели StAN1 можно диффе-
ренцировать по длине фрагментов при ПЦР-амплификации, что позволяет конструировать удоб-
ные диагностические маркеры для селекции. В редких случаях отсутствие антоцианов может 
быть обусловлено мутацией структурного гена, в литературе это описано для локуса R, кодиру-
ющего фермент DFR. Мутация по другому структурному гену — StF3´5´H (локус P) нарушает 
биосинтез антоцианов лишь частично, затрагивая только синие и фиолетовые, но не красные 
пигменты. Это делает StF3'5'H привлекательной мишенью при использовании молекулярных мар-
керов для идентификации генотипов с разной окраской мякоти клубня (фиолетовая или красная). 
Таким образом, основными мишенями для селекции на получение форм картофеля, синтезирую-
щих антоцианы, в настоящее время считаются два гена — StAN1 и StF3´5´H. 
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Антоцианы относятся к флавоноидам — многочисленной группе 
растительных пигментов фенольной природы. У картофеля (Solanum tuber-
osum L.) антоцианы могут обусловливать окраску кожуры клубня (розовая, 
красная, красно-, сине- и темно-фиолетовая), мякоти клубня (красная и 
фиолетовая, сплошная или очаговая, разной насыщенности), глазков и 
цветков (красная и синяя, неодинаковой интенсивности), листьев и стеб-
лей (от слабой до очень интенсивной) (1).  

Окраска стебля и листьев заслуживает внимания, поскольку это 
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адаптивные признаки. Так, антоцианы участвуют в защите фотосинтетиче-
ского аппарата и цитоплазматической мембраны клетки, нейтрализуют сво-
бодные радикалы, предохраняя от их неблагоприятного воздействия, повы-
шают эффективность усвоения фосфора и азота, способствуют усилению 
осморегулирующей функции, снижают температуру замерзания содержимо-
го клетки, обеспечивают хелатирование и секвестирование ионов тяжелых 
металлов. Эти свойства в том или ином сочетании позволяют растениям 
приспособиться к неблагоприятным условиям — избыточному УФ-излуче-
нию, засухе, экстремальным температурам, засолению почвы, дефициту 
фосфора и азота, токсическому действию гербицидов и ионов тяжелых ме-
таллов (2-5). Также антоцианы обладают антимикробной активностью (6, 
7). Например, показан их существенный вклад в устойчивость картофеля к 
мокрой гнили: на срезах клубней с фиолетовой мякотью площадь пораже-
ния была в среднем на 28,6 % меньше, чем у картофеля с желтой мякотью 
(8). В растительных тканях в зоне инфицирования происходит быстрое 
окисление фенольных соединений, в том числе антоцианов, с последующей 
лигнификацией, суберинизацией и программируемой гибелью клеток (9). 

Из потребительских качеств картофеля как продовольственной куль-
туры наибольшее значение имеет содержание антоцианов в клубнях и осо-
бенно в их мякоти. Известно, что антоцианы, поступающие с растительной 
пищей, могут предупреждать сердечно-сосудистые заболевания, сахарный 
диабет II типа, артрит, ожирение, патологии зрения, различные виды рака 
и нейродегенеративные заболевания, обладают противовоспалительным 
действием (10-15). Молекулярные механизмы, лежащие в основе этих 
свойств, до конца не ясны. Для некоторых полифенольных соединений по-
казано возможное участие в регуляции генной активности, сигнальной 
трансдукции, воздействии на клеточные рецепторы и белки плазмы крови, 
участвующие в реакции воспалительного ответа (белки острой фазы) (16-
18). Обсуждаются антиоксидантные свойства антоцианов. В частности, не 
ясно, способны ли они нейтрализовать свободные радикалы in vivo так же, 
как in vitro (in vitro эффективность взаимодействия антоцианов с различ-
ными формами активного кислорода почти в 4 раза выше, чем у аскорби-
новой кислоты и -токоферола) (3). Описан терапевтический (гипоглике-
мический) эффект антоцианов, что связывают с супрессией генов, вовле-
ченных в синтез жирных кислот и триацилглицерола, а также с ингибиро-
ванием панкреатической амилазы и кишечной -глюкозидазы (19-21). 

Клубни с фиолетовой мякотью — богатый источник антоцианов, в 
частности их ацилированных производных (22, 23). У сортов картофеля 
обнаруживаются производные антоцианидинов — петунидина, пеларгони-
дина, пеонидина и мальвидина (24) (рис. 1). В окрашенных клубнях со-
держание антоцианов сопоставимо с таковым у черники, ежевики, клюк-
вы и красного винограда — культур, у которых эти соединения синтезиру-
ются в наибольшем количестве (25, 26). При этом флавоноиды в основном 
накапливаются в картофельной кожуре, богатой веществами, которые пред-
ставляют фармакологический интерес (27, 28). Важно, что после кулинар-
ной обработки количество антоцианов либо снижается незначительно, либо 
не изменяется (29, 30). То же происходит при хранении картофеля (31). 

Перечисленные свойства антоцианов стимулируют вовлечение кар-
тофеля в программы селекции на высокое содержание этих пигментов в 
красной и фиолетовой мякоти клубня (32, 33). Повышение эффективно-
сти таких программ в настоящее время связывают с разработкой ДНК-
маркеров для целевых генов биосинтеза антоцианов на основе примене-
ния ПЦР-анализа. Использование ДНК-маркеров на ранних этапах селек-
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ционного процесса (вместо оценки биохимических показателей после 
проявления признака) позволяет отбирать только формы с нужными гена-
ми, что сокращает время создания сорта и снижает затраты (34). 

 

 

Рис. 1. Схема биосинтеза наиболее распространенных антоциановых пигментов (цит. по 51): 
CHS — халконсинтаза, CHI — халконфлаванонизомераза, F3H — флаванон-3-гидроксилаза, 
F3'H — флавоноид-3´-гидроксилаза, F3´5´H — флавоноид-3´,5´-гидроксилаза, DFR — ди-
гидрофлавонол-4-редуктаза, LDOX/ANS — лейкоантоцианидиндиоксигеназа/антоцианидинсин-
таза, GT — гликозилтрансфераза, AGMT — антоцианидинглюкозид-3´-O-метилтрансфераза. 

 

Цель настоящего обзора — проанализировать сведения о генах, ре-
гулирующих биосинтез антоцианов у картофеля, и оценить возможность 
разработки ДНК-маркеров, позволяющих предсказывать характер окраски 
мякоти до начала клубнеобразования (на ранних этапах онтогенеза). 

Генетическая регуляция биосинтеза антоцианов. Биосин-
тез антоцианов и их предшественников в клетках высших растений осу-
ществляют ферменты CHS (халконсинтаза), CHI (халконфлаванонизомера-
за), DFR (дигидрофлавонол-4-редуктаза), F3H (флаванон-3-гидроксилаза), 
F3´H (флавоноид-3´-гидроксилаза), F3´5´H (флавоноид-3´,5´-гидроксилаза), 
LDOX/ANS (лейкоантоцианидиндиоксигеназа/антоцианидинсинтаза) (рис. 
1). Синтез протекает в цитозоле, после чего фенольные соединения транс-
портируются к вакуолям клетки (35). У всех проанализированных на сего-



40 

дняшний день видов растений тканеспецифическое накопление антоцианов 
связано с регуляцией экспрессии структурных генов перечисленных выше 
ферментов с участием факторов транскрипции (ТФ) трех типов: с доменом 
MYB, с основным доменом «спираль-петля-спираль» (helix-loop-helix, bHLH) 
и с WD-повторами (повторы двух аминокислотных остатков — триптофана 
и аспарагиновой кислоты, WD) (36-39). 

Ранее было показано, что синтез антоцианов в перидерме клубней 
тетраплоидного картофеля S. tuberosum контролируется локусами P (purple) и 
R (red). Эти локусы находятся соответственно в 11-й и 2-й хромосомах (40-
44). При этом локус P эпистатичен по отношению к R (40). Позже обнару-
жили, что P и R — это гены, кодирующие ферменты биосинтеза флавонои-
дов (F3´5´H и DFR) (45-48) (см. рис. 1). Теперь ясны молекулярные меха-
низмы, лежащие в основе характера наследования локусов P и R: в клетках 
растений с функциональными ферментами CHS, CHI, F3H, DFR и ANS 
могут синтезироваться красные пигменты — производные пеларгонидина 
(см. рис. 1). У растений с дефектным DFR (мутант по гену R) красный пиг-
мент не образуется. Для синтеза фиолетовых пигментов — производных пе-
тунидина и его предшественника дельфинидина требуется фермент F3´5´H, 
кодируемый локусом P (см. рис. 1). Когда он функционален, молекулы-пред-
шественники красного пигмента используются для синтеза дельфинидина и 
петунидина, происходит переключение путей биосинтеза, что приводит к 
эпистазу, выявляемому при генетическом анализе. Позже (уже с помощью 
анализа ДНК) определили локализацию генов, кодирующих другие фермен-
ты: CHS и CHI — в 5-й хромосоме, ANS — в 8-й хромосоме (47, 49, 50). 

Помимо структурных генов, у S. tuberosum обнаружены локусы, со-
ответствующие регуляторным генам. Локус D (developer; у диплоидного кар-
тофеля S. rybinii Juz. & Bukasov обозначен как I — inhibitor), расположен-
ный в 10-й хромосоме, кодирует транскрипционный фактор R2R3 MYB, 
обладающий высоким сходством с продуктом ранее выделенного регуля-
торного гена петунии (Petunia hybrida) — PhAN2 (27, 40, 52, 53). Кроме 
MYB-подобного ТФ, в геноме S. tuberosum имеются ортологи кодирующих 
bHLH генов петунии PhJAF13 и PhAN1. Эти гены локализованы соответ-
ственно в 8-й и 9-й хромосомах (47, 49, 50). 

Регуляторные факторы MYB. Семейство MYB представляет со-
бой одну из наиболее распространенных групп ТФ, описанных у растений. 
Белки из этого семейства имеют два характерных участка: консервативный 
N-концевой ДНК-связывающий домен MYB длиной около 50 аминокис-
лотных остатков и неконсервативный C-концевой район, отвечающий за 
регуляцию экспрессии гена-мишени (54). Общее для всех факторов MYB — 
наличие от одного до четырех неполных MYB повторов, которые могут 
функционировать вместе или по отдельности соответственно при связыва-
нии ДНК и белок-белковых взаимодействиях. По числу повторов в домене 
MYB это семейство можно разделить на четыре класса: 1R, R2R3, 3R и 4R 
(55). Представители R2R3 MYB — самая большая группа генов, кодирую-
щих ТФ у растений. Они играют важную роль в регуляции экспрессии ка-
талитических ферментов, в том числе при биосинтезе антоцианов (54, 56). 

Из-за тетраплоидного генома и гетерозиготного состояния генов у 
возделываемого картофеля S. tuberosum комбинации белков MYB более 
сложные, чем у диплоидного картофеля. В последние годы много внима-
ния уделялось молекулярным механизмам и генам, контролирующим био-
синтез антоцианов или их накопление в клубнях картофеля (57-62). Во 
всех работах подчеркивается роль гена StAN1–ANTHOCYANIN1 (GenBank 
accession number JQ418343) (рис. 2, А) в контроле экспрессии структурных 
генов, участвующих биосинтезе антоцианов и других фенилпропаноидов, 
особенно в перидерме и мякоти пигментированных клубней (57, 58, 63). 
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Кроме того, StAN1 — один из ключевых генов, ответственных за различия 
в биосинтезе антоцианов не только в клубнях, но и в листьях картофеля 
(59). Последовательность StAN1 имеет сходство с геном петунии PhAN2, 
поэтому изначально этот локус получил аналогичное название, но в даль-
нейшем был переименован (57). StAN1 — не только важный регулятор 
биосинтеза антоцианов, но и ключевой фактор синтеза других фенилпро-
паноидов в клубнях. Отмечается, что экспрессия гена StAN1 коррелирует с 
накоплением флавоноидов у картофеля при ответе на засуху (63).  

 

 

Рис. 2. Особенности организации гена регуляторного фактора StAN1: А — экзон-интронная 
структура StAN1 (цит. по 57), отмечено положение ДНК-связывающих доменов R2 и R3 
MYB; Б — нуклеотидные последовательности 3-го экзона у различных аллелей (StAN1-r0, 
-r1, -r2, -r3 ) гена StAN1 (прямоугольниками выделены мотивы r, число которых влияет на 
эффективность синтеза антоцианов). 

 

В регуляции активности самого гена StAN1 участвует сахароза (см. 
ниже) (58). Роль этого соединения в модуляции транскрипционной и пост-
трансляционной регуляции многих генов, связанных с пигментацией, хо-
рошо известна (64). Сахароза может усилить синтез антоцианов, однако не 
способна вызывать изменения у безантоциановых мутантов (65, 66). 

Отмечается высокая внутривидовая изменчивость гена StAN1 (59, 
61), причем мутации обнаруживаются как в кодирующих, так и в некоди-
рующих областях — во 2-м интроне и 3-м экзоне гена. Некоторые мутации 
приводят к потере важных аминокислотных остатков, необходимых для 
взаимодействия с ДНК. Большинство мутаций StAN1 или молчащие, или 
находятся в интронах. Сначала у StAN1 были выявлены два функциональ-
ных аллеля — StAN1816 (AY841128) и StAN1777 (AY841130) (57), причем от-
мечалось, что они встречаются только в сортах картофеля, имеющих пиг-
ментацию перидермы клубней. Аллель StAN1816 на 39 п.н. длиннее, чем 
StAN1777 в области 3-го экзона, но у StAN1816 2-й интрон короче на 82 п.н., 
таким образом, при ПЦР-анализе StAN1816 легко отличить от StAN1777 по 
более коротким (на 43 п.н.) фрагментам амплификации. Позднее были об-
наружены другие аллели — StAN1-r0 (KM822778), StAN1-r1 (KM822779), 
StAN1-r3 (KM822780) (61), причем оказалось, что r-мотив (см. рис. 2) пред-
ставляет собой дупликацию участка длиной 30 п.н. (CTATTGCTCCTCAAC-
CACAAGAAGGAATTA, 10 аминокислотных остатков — TIAPQPQEGI) в 
3-м экзоне. Таким образом, аллели получили названия в зависимости от 
того, имеются ли в них эти повторы и в каком количестве. Аллель StAN1-
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r1 определен нами как StAN1777, а StAN1816 предлагается обозначить как 
StAN1-r2, поскольку в его последовательности обнаруживается два совер-
шенных (невырожденных) повтора r (см. рис. 2, Б). Предполагается, что 
присутствие одного r-мотива в 3-м экзоне оптимально для активации син-
теза антоцианов, а отсутствие r-мотива или его избыток (три повтора) 
снижают функциональность белка (61). Оценку проявления аллеля с дву-
мя повторами r-мотива пока не проводили.  

StAN1 экспрессируется как в обычных, так и в пигментированных 
клубнях, причем уровень экспрессии гена не пропорционален количеству 
флавоноидов в растении. Интересно, что большинство транскриптов StAN1, 
выявленных у сортов картофеля с непигментированной кожурой и мякотью, 
имели укороченный 3´-конец. Продукт таких усеченных мРНК, вероятно, не 
способен активировать биосинтез антоцианов, что может свидетельствовать 
о важности r-мотива как функционального элемента StAN1 (61). Следова-
тельно, можно разработать условия ПЦР-анализа для точной идентифика-
ции и маркирования аллельных вариантов гена по длине ДНК-фрагментов 
амплификации. Эти маркеры могут использоваться в селекционном процес-
се для отбора наиболее эффективного варианта регуляторного гена StAN1. 

Аллельные различия StAN1 затрагивают не только экзоны и интро-
ны: в промоторах генов, отвечающих за пигментацию, обнаружена вариа-
бельность по числу элементов, связывающихся с сахарозой (SURE, sucrose-
responsive element) и с метилжасмонатом (MeJa, methyljasmonate-responsive 
elements). По данным R.S.  Payyavula с соавт. (58), аллели гена StAN1, вызы-
вающие накопление антоцианов в клубнях, содержат в промоторах до ше-
сти последовательностей SURE и до пяти мотивов MeJa. В другой работе 
показано, что присутствие в промоторе ретротранспозона SINE ассоции-
ровано с антоциановой пигментацией листьев. У генотипов с зелеными ли-
стьями (без антоциановой пигментации) этот элемент в промоторе StAN1 не 
выявляется (59). Присутствие мобильных элементов изменяет экспрессию 
генов, кодирующих MYB (67-71), следовательно, необходимо дальнейшее 
изучение влияния SINE на модификацию функций промотора StAN1.  

Поскольку некоторые части (или ткани) растения картофеля (фел-
лодерма, перидерма клубней, глазки, листья, стебли и пр.) могут окраши-
ваться независимо, было выдвинуто предположение, что локус D содержит 
два (или более) тандемно повторяющихся гена MYB, причем модификации 
фенотипа связаны с изменениями в последовательностях разных генов 
MYB (57, 59). Действительно, на основе гомологии с StAN1 был обнаружен 
еще один ген, сперва обозначенный как StAN3, затем переименованный в 
StAN2, а также имеющий синоним StMYBA1 (57-61). Предсказанная амино-
кислотная последовательность StMYBA1 с высокой степенью сходства (66 % 
идентичности с StAN1) соответствует белку, принадлежащему к классу 
R2R3 MYB (58). Предполагалось, что StMYBA1 — копия StAN1, утратившая 
функциональность и превратившаяся в псевдоген, поскольку полные тран-
скрипты StMYBA1 обнаружить не удалось (57). Позже выяснилось, что экс-
прессия этого гена может быть связана с синтезом антоцианов в клубнях 
картофеля: были выявлены два аллельных варианта — StMYBA1-1, который 
может экспрессироваться во всех тканях вне зависимости от их пигмента-
ции, и StMYBA1-2, активный только в фиолетовых клубнях (61). Экспрессия 
у StMYBA1 значительно ниже, чем у StAN1, и ее строгая корреляция с 
накоплением полифенолов в клубнях не проявляется. Вероятно, StMYBA1 
регулирует транскрипцию не только генов биосинтеза антоцианов (57, 63). 

В базе данных Potato Genome Sequencing Consortium (PGSC) 
(http://solanaceae.plantbiology.msu.edu/pgsc_download.shtml) выявлены другие 
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нуклеотидные последовательности для факторов MYB, консервативные в 
доменах R2 и R3 (58). Одна из них (MYB12B) слабо экспрессируется в мя-
коти клубней при четкой обратной связи между транскрипционной актив-
ностью и количеством фенилпропаноидов. Экспрессию MYB12B в осталь-
ных органах и тканях картофеля не изучали. Возможно, это усеченный 
транскрипт одного из генов MYB, обнаруженных у картофеля. 

По гомологии с AtMYB113, положительно регулирующим фенилпро-
паноидный метаболизм у Arabidopsis thaliana (72), обнаружен StMYB113 (61) 
и выделены три функционально различных варианта гена (StMYBA113-1, 
StMYBA113-2 и StMYBA113-3). StMYBA113-1 экспрессируется как в пиг-
ментированных, так и в неокрашенных тканях картофеля, StMYBA113-3 — 
только в фиолетовой кожуре, но имеет укороченный белковый продукт из-
за делеции длиной 130 п.н., выявленной в кДНК и вызывающей появление 
стоп-кодона на месте 9-й аминокислоты. По сравнению с другими аллеля-
ми у StMYBA113-2, который экспрессируется только в красной кожуре, об-
наружены несколько делеций, приводящих к аминокислотным заменам. 

Таким образом, в семействе MYB-подобных транскрипционных фак-
торов ключевую роль в регуляции синтеза антоцианов играет ТФ, кодиру-
емый геном StAN1, для которого выявлена четкая корреляция между функ-
циональностью аллелей и изменчивостью по С-концевой области белка. 
Кроме того, StMYBA1 и StMYB113, ассоциированные с продукцией антоци-
анов, тоже, возможно, обладают потенциалом для селекции. 

Регуляторные факторы bHLH. Как уже отмечалось, различные 
R2R3 MYB регулируют биосинтез фенилпропаноидов, при этом некоторые 
из белков взаимодействуют с факторами bHLH (basic helix-loop-helix) (36). 
Белки семейства bHLH образуют второй по величине класс ТФ у расте-
ний. Домен bHLH высококонсервативен. При длине около 60 аминокислот 
он состоит из двух функционально различных областей. N-концевая ос-
новная часть содержит 13-17 аминокислот и связывается с E-box (enhancer 
box, присутствующая в некоторых промоторных областях у эукариот ДНК-
последовательность CANNTG, где N может быть любым нуклеотидом). 
Область HLH представлена двумя амфипатическими -спиралями, в ос-
новном состоящими из гидрофобных аминокислот, которые соединены с 
помощью петли, вариабельной по длине. Белки, содержащие HLH мотив, 
часто образуют гомо- или гетеродимеры с другими белками bHLH, что 
служит необходимым условием для распознавания ДНК. Весьма важным 
представляется взаимодействие фактора bHLH с R2R3 MYB, при котором 
образуются транскрипционные комплексы с промоторами генов биосинте-
за антоцианов. Так, транскрипционный фактор MYB (ген Pp-1) в отсут-
ствие bHLH, кодируемого геном Pp3 (TaMyc1), не способен активировать 
биосинтез антоцианов в перикарпе зерновки пшеницы (73). 

К настоящему времени в геноме S. tuberosum выявлены два фактора 
bHLH, имеющих отношение к регуляции синтеза антоцианов в клубнях и 
листьях картофеля, — StbHLH1 (JX848660) и StJAF13/StbHLH2 (KP317176) 
(58, 59). Названные гены крайне консервативны в областях, определяющих 
структуру домена bHLH, но в остальных сильно различаются, из-за чего 
аминокислотные последовательности факторов схожи всего на 43 %.  Соче-
тание функциональных вариантов генов StJAF13 и StAN1 предопределяет вы-
сокую активность структурных генов биосинтеза антоцианов и наличие пиг-
мента в листьях и кожуре клубней (59). Полученные данные указывают на 
комплементарное взаимодействие регуляторных факторов StAN1 и StJAF13, в 
результате которого синтезируются антоцианы (59). Интенсивность синтеза 
определяет ген StAN1, тогда как транскрипция StJAF13 (как и другого гена, 
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кодирующего bHLH, — StbHLH1) в окрашенных тканях не коррелирует с 
накоплением фенилпропаноидов, в том числе антоцианов (58, 61). 

Мутантные варианты гена StJAF13, на основе которых могли бы 
быть созданы диагностические маркеры, пока у картофеля не известны. 
Для гена StbHLH1 описаны пять аллельных вариантов и предполагается их 
функциональная роль в тех или иных тканях (61), но эти сведения подле-
жат дополнительной экспериментальной проверке. 

Регуляторный фактор WD40. Как уже отмечалось, биосинтез 
антоцианов, как правило, регулируется комплексом MBW, который обра-
зуют факторы транскрипции — MYB, bHLH и WD40. Для взаимодействия 
с MYB необходимы первые 200 аминокислот bHLH, с WD40 — последу-
ющие 200 остатков (74). Белки WD имеют от четырех до восьми несовер-
шенных (вырожденных) тандемных повторов и взаимодействуют с други-
ми белками через повторяющуюся область WD (75). 

Насколько известно, StWD40 — единственный обнаруженный ген 
тетраплоидного картофеля, экспрессия которого коррелирует с содержани-
ем фенольных соединений и антоцианов (58). Показано, что его экспрессия 
в 3-5 раз выше в красных и фиолетовых клубнях. Однако самостоятельно 
этот фактор не способен индуцировать синтез фенольных соединений. То 
есть WD40 необходим, но не достаточен для активации антоцианового пути. 
Мутантные варианты гена StWD40 у картофеля пока не описаны. 

Структурный ген F3´5´H. Окраска тканей и органов растений в 
первую очередь зависит от ферментов, которые непосредственно осу-
ществляют синтез полифенольных молекул. Для S. tuberosum ключевым 
геном, переключающим синтез с красных пигментов на синие и фиолето-
вые, служит StF3´5´H (см. рис. 1). Последовательность кДНК гена StF3´5´H 
известна (HQ860267). Экспериментально подтверждено, что введение кДНК 
этого гена в качестве трансгена изменяет окраску кожуры картофельных 
клубней с красной на фиолетовую (45). Следовательно, при отборе му-
тантного гена StF3´5´H можно изменить окраску кожуры или мякоти клуб-
ней с фиолетовой на красную, что делает такие локусы потенциальными 
мишенями в программах создания картофеля с желаемым составом анто-
цианов. На основе секвенирования функционального и мутантного алле-
лей гена StF3´5´H могут быть сконструированы диагностические маркеры 
для контролируемого отбора на основе длины фрагментов в ПЦР. StF3´5´H 
представляется привлекательной мишенью не только для маркер-ориенти-
рованной селекции, но и для получения измененных форм с помощью со-
временных методов безопасного редактирования. Так, с помощью системы 
CRISPR/Cas9 (76) будет несложно производить нокаут гена StF3´5´H для из-
менения окраски кожуры или мякоти клубня с фиолетовой на красную. 

Роль сахарозы в регуляции биосинтеза антоцианов. Био-
синтез антоцианов, как правило, светозависим и происходит в подземных 
частях растения как исключение, требующее дополнительных механизмов 
для активации регуляторного комплекса MBW. Такой механизм у растений 
связан с сахарозой. Сахароза модулирует регуляцию экспрессии многих ге-
нов, вовлеченных в синтез пигментов, на транскрипционном и посттранс-
ляционном уровнях (64). Сахароза — не только источник углерода для фе-
нилпропаноидного обмена веществ (через продукты ее гидролиза), но и ре-
гулятор биосинтеза антоцианов (65). В красных и фиолетовых клубнях со-
держание сахарозы и глюкозы выше, чем в картофеле с белыми или желты-
ми клубнями. Сахароза значительно стимулирует экспрессию StAN1, StbHLH1 
и StWD40, усиливая фенилпропаноидный метаболизм картофеля (58). 

Присутствие SURE элементов в промоторе StAN1 согласуется с 
предположением о регулировании его экспрессии сахарозой: у картофеля 
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Рис. 3. Предлагаемая модель взаимодей-
ствия комплекса транскрипционных факто-
ров MBW, сахарозы и факторов ее метабо-
лизма при регуляции синтеза фенилпропа-
ноидов в клубнях картофеля (цит. по 58). 
Сахароза стимулирует экспрессию гена 
StAN1, кодирующего транскрипционный 
фактор MYB; MYB вместе с bHLH1 и 
WD40 (транскрипционные факторы ком-
плекса MBW) запускает синтез фенилпро-
паноидов (через активацию транскрипции 
структурных генов ферментов биосинтеза) 
и регулирует экспрессию генов сахароли-
тических ферментов (SuSy — sucrose syn-
thase, и Inv — invertase). Действие факто-
ров SUSY и INV приводит к снижению 
содержания сахарозы и накоплению гек-
соз, производные которых служат суб-
стратом для синтеза фенилпропаноидов. 
 
с фиолетовыми и красными клуб-
нями имеется шесть SURE эле-
ментов, тогда как для белых и 
желтых характерно наличие един- 

ственного SURE элемента (58). Обработка сахарозой проростков картофе-
ля значительно повышает экспрессию StAN1 и StbHLH1 (в меньшей сте-
пени — StWD40). Существует гипотеза о возможной регуляторной петле: 
сахароза активирует экспрессию факторов, входящих в комплекс MBW, а 
тот снижает содержание сахарозы посредством индукции ферментов ее 
гидролиза с высвобождением гексоз, продукты распада которых служат 
предшественниками при синтезе фенилпропаноидов (рис. 3) (58).  

Итак, синтез антоцианов в клубнях картофеля активируется ком-
плексом MBW, которые формируют транскрипционные факторы MYB, 
bHLH и WD40. Обнаружены кодирующие их  гены — соответственно StAN1, 
StJAF13 (и StbHLH1), а также StWD40. В отличие от консервативных генов 
транскрипционных факторов bHLH и WD40 ген StAN1, кодирующий MYB, 
характеризуется значительной изменчивостью. Описаны варианты его алле-
лей и показана их связь с эффективностью биосинтеза антоцианов. При 
этом аллели StAN1 можно дифференцировать по длине специфических про-
дуктов ПЦР-амплификации. Образование красных или фиолетовых пиг-
ментов зависит от статуса флавоноид-3´,5´-гидроксилазы (F3´5´H). Расте-
ния с нормальной функцией регуляторного комплекса MBW и всех струк-
турных генов биосинтеза антоцианов (в том числе гена StF3´5´H) будут про-
дуцировать фиолетовый пигмент, тогда как присутствие мутантного гена 
StF3´5´H приводит к образованию красного пигмента. Таким образом, StAN1 
и StF3'5'H в настоящее время рассматриваются как основные гены-мишени 
при селекции форм картофеля, синтезирующих антоцианы. 
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A b s t r a c t  
 

Potato may have anthocyanin-colored tuber skin, tuber flesh, flowers, leaves, stems and 
eyes. Anthocyanins protect photosynthetic apparatus of plant cell, scavenge free radicals under stress 
conditions, increase efficiency of phosphorus and nitrogen uptake, possess osmoregulatory function, 
antimicrobial activity and have a number of other useful properties. Anthocyanins are also known for 
their health benefit: diabetes type II and cardiovascular diseases protection, anti-inflammatory effect, 
etc. Thus, anthocyanins are important for adaptation of plants to unfavorable environment condi-
tions as well as for nutritional value when they are taken with food. Since potato Solanum tuberosum 
L. is one of the main crop species, possibility to increase anthocyanin content in tuber flesh is im-
portant. Anthocyanin concentration in pigmented tuber flesh is similar to that in blueberries, black-
berries, cranberries and red grapes. It is important that cooking as well as long storage of potato tu-
bers doesn’t affect anthocyanin content. Coloration traits (red or purple tuber flesh) are included in 
ongoing breeding programs. Therefore, development of tools (convenient diagnostic PCR-markers 
for anthocyanin biosynthesis genes) for accelerated and efficient selection is of importance. The goal 
of the current review is to summarize information on the genes regulating anthocyanin biosynthesis 
in potato and assess possibility of development of diagnostic marker for prediction of tuber flesh col-
or before tuber formation. Anthocyanin biosynthesis takes place in cytosol with the help of enzymes 
CHS, CHI, DFR, F3H, F3'H, F3'5'H and ANS, after that anthocyanins are transported to vacuoles. 
Activation of biosynthesis is controlled by MBW complex consisting of transcription factors MYB, 
bHLH and WD40. This complex activates transcription of structural genes encoding the enzymes 
mentioned above. A number of MYB-encoding genes are identified in potato, among them StAN1 
related with anthocyanin biosynthesis. This gene corresponds to the D locus previously revealed with 
genetic dissection approach and mapped to chromosome 10. The genes encoding bHLH (StJAF13 
and StbHLH1) and WD40 (StWD40) have been revealed only by their homology with similar genes 
of other plant species, but not by genetic dissection, probably because they have no allelic diversity. 
Thus, the main gene determining high variability of potato by the coloration traits is StAN1. Its allel-
ic variants are described and shown to be related with anthocyanin synthesis efficiency. The StAN1 
alleles can be easily distinguished by PCR fragments lengths, what allows constructing convenient di-
agnostic markers for selection. In some cases, the lack of anthocyanins is due to mutation of a struc-
tural gene. This was described in the literature for the R locus encoding DFR enzyme. Mutation of 
other structural gene, StF3'5'H (locus P), just partially disrupts anthocyanin synthesis, not effecting 
red pigments, but blue and purple only. This makes the StF3'5'H an attractive target for marker-
assisted identification of genotypes with different tuber flesh color — purple or red. Thus, there are 
two main targets for breeding anthocyanin-colored potato — StAN1 and StF3'5'H. 

 

Keywords: Solanum tuberosum, potato, marker-assisted selection, anthocyanins, stress toler-
ance, nutrition value, genes, diagnostic markers. 


