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Катехины, кофеин и L-теанин — основные вторичные метаболиты чайного растения 
Camellia sinensis (L.) Kuntze. Им отводится ключевая роль в формировании вкусовых качеств, пи-

щевой и лекарственной ценности чая (W.J.M. Lorenzo с соавт., 2016; Z. Yan с соавт., 2020). Кроме 
того, они вовлечены в регуляцию жизнедеятельности растений, в частности в процессы адаптации 

к неблагоприятным условиям (Y.S. Wang с соавт., 2012; L.G. Xiong с соавт., 2013; G.J. Hong с 
соавт., 2014). Перечисленным определяется интерес к физиолого-биохимическим и молекулярным 
механизмам продукции катехинов, кофеина и L-теанина, селекции на повышение их содержания 

в растении (R. Fang с соавт., 2017; Kong W с соавт., 2022), а также к изучению их участия в 
ответе растений на стресс (P.O. Owuor с соавт., 2010). За последние 5 лет получено много новых 

знаний о генах биосинтеза катехинов, L-теанина и кофеина, однако в мировой литературе отсут-
ствуют обзоры, которые обобщают эти данные и связывают их с новыми данными по регуляции 
стрессовых ответов у чая. Цель настоящего обзора — анализ и обобщение современных сведений о 

генетических механизмах биосинтеза катехинов, L-теанина, кофеина в тканях чайного растения, а 
также их связь с генами-регуляторами абиотических стрессовых ответов. Биосинтез катехинов осу-

ществляется по фенилпропаноидному и флавоноидному путям (A. Laura с соавт., 2019; S. Alseekh с 
соавт., 2020) при участии генов халконсинтазы (CHS), антоцианидинсинтетазы (ANS), антоциа-
нидинредуктазы (ANR) и лейкоантоцианидинредуктазы (LAR) (J. Bogs с соавт., 2005). В накопле-

нии катехинов в чайном растении участвуют факторы регуляции транскрипции семейства MYB, 
которые регулируют экспрессию генов PAL, F3′H и FLS (C.-F. Li с соавт., 2015). Образование 

кофеина происходит в основном в листьях чая при модификации пурина (H. Ashihara, 2015) с 
участием генов IMPDH (inosine monophosphate dehydrogenase), SAMS (S-adenosylmethionine synthe-
tase), MXMT (7-methylxanthine methyltransferase) и TCS (tea caffeine synthase). Уже известны 132 

транскрипционных фактора, относящихся к 30 семействам (в их числе кодируемые генами се-
мейств bZIP, bHLH и MYB), которые связаны с экспрессией генов биосинтеза кофеина (C.-F. Li 

с соавт., 2015). У C. sinensis образование L-теанина из глутамата с участием пирувата контроли-
руется каскадом генов, основные из которых GS (glutamine synthetase), GOGAT (glutamate synthase), 
GDH (glutamate dehydrogenase), ALT (alanine transaminase), ADC (arginine decarboxylase) и TS 

(theanine synthetase) (C.Y. Shi с соавт., 2011; Y. Li с соавт., 2019). В регуляции этих процессов 
задействованы гены более 90 транскрипционных факторов — членов семейств AP2-EREBP, bHLH, 

C2H2 и WRKY, bZIP, C3H, MADS и REM (C.-F. Li с соавт., 2015). Обсуждается влияние стрес-
совых условий (засуха, холод, засоление, дефицита биогенных элементов) на образование и накоп-
ление биологически активных веществ. Недостаточно изученными остаются взаимосвязи между 

экспрессией генов метаболизма изучаемых соединений и транскрипционных факторов, а также 
изменения регуляторных сетей биосинтеза ценных метаболитов растений чая при различных эко-

логических стрессах.  
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факторы, засуха, пониженные температуры, засоление, питательные элементы. 

 

Из молодых побегов растений чая (Camellia sinensis L.) получают 

напиток, который распространен во всем мире и высоко ценится благодаря 

широкому спектру полезных свойств, обусловленных сложным комплек-

сом веществ (фенольные соединения, алкалоиды, эфирные масла, незаме-

нимые аминокислоты, углеводы, минеральные соли, витамины, пектиновые 

вещества, пигменты, ферменты), присутствующих в листьях чайного расте-

ния (1). Многие из этих компонентов (около 700) относятся к биологически 

активным (1). Содержавшиеся в чае вещества влияют на сердечную деятель-

ность и функцию нервной системы человека (2), повышают работоспособ-

ность мышечных тканей (3), вызывают состояние бодрости и стимулируют 
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умственную деятельность (4, 5), укрепляют стенки кровеносных сосудов и 

капилляров (6), проявляют противолучевое, бактериостатическое и бакте-

рицидное действие (7-10), активируют иммунную систему и способствуют 

профилактике некоторых видов рака (9).  

Катехинам, которые представляют собой фенольные соединения, и 

алкалоиду кофеину (эти вещества относятся ко вторичным метаболитам), а 

также уникальной аминокислоте L-теанину (обнаружена только в растениях 

чая и не синтезируется в организме человека) отводится ключевая роль в 

формировании вкусовых качеств, пищевой и лекарственной ценности чая 

(2, 8, 10). Эти растительные метаболиты используются при производстве 

фармацевтических препаратов, пищевых добавок, ароматизаторов и других 

продуктов (11, 12). Содержание перечисленных веществ в тканях растений 

чая (и, соответственно, в получаемых продуктах) определяется генотипом 

(13, 14), районом произрастания (15-18), сезоном сбора урожая (19-22), эле-

ментным составом листьев (23-26), возрастом чайного листа (27), сроками 

и способами его переработки и хранения (28-30). Кроме того, на накопле-

ние биологически активных веществ существенно влияет количество и со-

став питательных элементов, поступающих в почву с удобрениями (31-35), 

что создает возможности для управления этим процессом.  

Вторичные метаболиты проявляют свойства адаптогенов, смягчая 

последствия стресса, который испытывают растения при воздействии вы-

соких и низких температур (36-39), ультрафиолетового облучения (40, 41), 

осмотического шока in vitro (42-44), инфекции патогенов (45, 46), мине-

ральной недостаточности (47, 32), уровня освещения и генетических фак-

торов, других факторов (48-51). 

Основные пути биосинтеза катехинов, L-теанина и кофеина чайного 

растения детализированы в последние десятилетия, но механизмы регуля-

ции происходящих биохимических процессов еще недостаточно изучены 

(41, 52-55). Так, ответственные за это генные сети у C. sinensis выявлены 

сравнительно недавно (56, 57). Благодаря транскриптомным исследованиям 

выявлены метаболические пути и ключевые гены, участвующие в биосин-

тезе, транспорте и метаболизме катехинов, кофеина и L-теанина (58-61), о 

которых подробнее обсуждаются ниже.   

 За последние 5 лет получено много новых знаний о генах биосин-

теза катехинов, L-теанина и кофеина, однако в мировой литературе отсут-

ствуют новые обзоры, которые обобщают эти сведения и связывают их с 

новыми данные по регуляции стрессовых ответов у чая. 

Цель настоящего обзора — анализ и обобщение современных дан-

ных о генетических механизмах биосинтеза катехинов, L-теанина и кофеина 

в тканях чайного растения, а также связи их с генами-регуляторами абио-

тических стрессовых ответов.  

Биосинтез  о сновных  вторичных  метаболитов  в  расте-

ниях  чая. Катехины. Эти фенольные соединений относятся к одному из 

наиболее распространенных классов растительных вторичных метаболитов. 

Катехины составляют 12-24 % сухой массы чайного листа (58) и на 70-75 % 

определяют крепость и терпкость получаемого напитка (62, 63). Катехины 

чайного растения представлены четырьмя простыми формами — (+)-кате-

хином (C), ()-эпикатехином (EC), (+)-галлокатехином (GC), ()-эпигал-

локатехином (EGC), а также их галлоильными производными — ()-кате-

хин-3-галлатом (CG), ()-эпикатехин-3-галлатом (ECG), ()-галлокатехин-

3-галлатом (GCG), ()-эпигалокатехин-3-галлатом (EGCG). Свойства кате-

хинов в основном обусловлены числом и положением гидроксильной 
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группы, обеспечивающей связывание и нейтрализацию свободных радика-

лов (64, 65). In vitro установлено, что катехины чая служат донорами элек-

тронов и эффективными гасителями активных форм кислорода, включая су-

пероксидный анион, пероксильные радикалы и синглетный кислород (66).  

Биосинтез катехинов, который в настоящее время хорошо изучен, 
осуществляется по фенилпропаноидному и флавоноидному путям (41, 67, 
68). Флавоноидный путь биосинтеза начинается с образования халкона с 
участием халконсинтазы, кодируемой геном CHS, экспрессия которого кор-
релировала с содержанием флавоноидов в растениях (69-71). У нескольких 
видов растений в геноме выявлено более одной копии CHS (72, 73). У 
C. sinensis найдены три копии гена CHS (CHS1, CHS2 и CHS3), экспрессия 
которых также коррелировала с накоплением катехинов в листьях и побегах 
(74), а профили экспрессии, по предположению G.E. Mamati с соавт. (75), 
зависели от возраста листа. Однако до сих пор неизвестно, какой из трех 
генов CHS играет ключевую роль в биосинтезе катехинов у C. sinensis.  

Кроме CHS, в биосинтезе катехинов участвуют гены флавоноид 3'-

монооксигеназы (F3′H), флаванолсинтазы (FLS), гены антоцианидинсинте-

тазы (ANS), антоцианидинредуктазы (ANR) и лейкоантоцианидинредуктазы 

(LAR), фенилаланин-аммоний-лиазы (PAL). Продукт гена PAL катализирует 

первый шаг метаболизма в фенилпропаноидном пути. F3′H и FLS кодируют 

ферменты синтеза флавонолов в флавоноидном пути. ANS катализирует 

превращение лейкоцианидинов в антоцианидины (76). Ген ANR вовлечен 

в биосинтез мономеров флаван-3-олов, а именно в превращение антоциа-

нидина в эпикатехин (77). Продукт гена LAR катализирует превращение лей-

коцианидина, лейкодельфинина или лейкопеларгонидина в соответствую-

щие 2,3-транс-флаван-3-олы (78). Все эти гены играют важную роль в опре-

делении состава катехинов в листьях чая (41, 79-81). L. Zhang с соавт. (82) 

обнаружили положительную корреляцию между интенсивностью экспрес-

сии генов CHS1, CHS3, ANR1, ANR2, LAR и общим содержанием катехинов. 

При этом уровень экспрессии гена ANS имел положительную связь с накоп-

лением простых катехинов, а генов ANR1, ANR2 и LAR — с содержанием 

()-эпигаллокатехин-галлата и ()-эпикатехин-галлата (82). Высказывалось 

предположение, что у растений чая наиболее важны для биосинтеза кате-

хинов гены F3′H и ANS, экспрессия которых существенно повышалась в 

осенний период одновременно с накоплением катехинов (83). Однако до 

сих пор крайне мало данных о взаимосвязи экспрессии этих генов с соста-

вом и количественным соотношением катехинов в чайном растении. Пред-

полагается, что экспрессию генов, вовлеченных в биосинтез соединений 

фенольной природы, регулируют факторы транскрипции MYB, bHLH, 

WRKY и другие, транскрипционные факторы, связанные с АБК-опосредо-

ванным ответом растений на стрессы (84-87). Так, гены семейства MYB во-

влечены в регуляцию экспрессии генов биосинтеза флавоноидов (PAL, F3′H 
и FLS) у чайного растения, что подтверждает значение факторов транскрип-

ции MYB в контроле накопления флавоноидов. В частности, у растений чая 

гены CsMYB8, CsMYB99, MYB23 (семейство MYB), bHLH96 (семейство bHLH) 

и NAC008 (семейство NAC) участвуют в регуляции биосинтеза флавоноидов, 

включая катехины, антоцианы и флавонолы (88, 89). Повышенная экспрес-

сия этих транскрипционных факторов положительно коррелировала с 

накоплением катехинов (88, 89). Сообщалось о 206 транскрипционных 

факторах из 33 семейств, ассоциированных с изменением функциональ-

ной активности 36 генов биосинтеза флавоноидов (57). При этом признается, 

что в настоящее время механизмы регуляции биосинтеза и транспорта фла-

воноидов и антоцианов все еще остаются недостаточно изученными (89).  
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Кофеин (1,3,7-триметилксантин). Этот биоактивный компонент, син-

тезируемый C. sinensis, представляет собой пуриновый алкалоид, широко ис-

пользуемый в качестве стимулятора и компонента лекарственных препара-

тов (90). Как по накоплению в растении, так и по фармакологическому 

действию это доминирующий среди всех алкалоидов чая (1). Кофеин при-

дает терпкость чайному настою, а также существенно влияет на его крепость 

(29). Кроме того, содержание кофеина характеризует активность физиоло-

гических процессов в растениях, в частности окислительно-восстановитель-

ных и ферментативных реакций, белкового обмена (90). Содержание кофе-

ина в среднем составляет 3 % сухой массы чайного листа и в зависимости 

от ряда факторов (условий среды, генетических и географических факторов) 

колеблется в пределах от 1,5 до 4,5 % (30, 90).  

Кофеин синтезируется преимущественно в молодых листьях растений 

из пуриновых нуклеотидов в реакциях аденинового метаболизма (91). Ос-

новной путь биосинтеза кофеина включает ряд последовательных превра-

щений ксантозин (XR)  7-метилксантозин (7-mXR)  7-метилксантин (7-

mX)  теобромин (Tb)  кофеин (Cf) с участием фермента N-метилтранс-

феразы, кодируемого геном NMT, который также называется геном TCS 

(кофеинсинтетаза) (92-94). N-метилтрансфераза проявляет трансметилиру-

ющую активность на двух стадиях, катализируя превращение 7-mX в Tb и 

Tb в Cf (95). В биосинтезе кофеина также участвуют гены IMPDH (инозин-

5-монофосфатдегидрогеназа), SAMS (S-аденозил-L-метионинсинтаза), MXMT 
(7-метилксантинметилтрансфераза). Изучение активности аллельных вари-

антов гена TCS1 в популяциях чайных растений подтвердило, что фермент 

кофеинсинтетаза определяет содержание кофеина в растительных тканях. По 

мнению P. Li с соавт. (88), к семейству MYB относятся основные активаторы 

транскрипции гена TCS1, при этом CsMYB184, CsMYB85 и CsMYB86 играют 

ключевую роль в регуляции биосинтеза кофеина (96). Факторы транскрип-

ции семейств AP2/ERF, WRKY, bHLH, MYB, bZIP, TFIIIA и AT-hook регули-

руют экспрессию структурных генов родственных синтетаз, участвующих в 

биосинтезе алкалоидов (97). Например, продукты генов семейств GATA и 

bHLH связываются с сайтами инициации транскрипции 12 важнейших ге-

нов биосинтеза кофеина семейства AMPD (кодируют ферменты аденозин 

5′ -монофосфатдеаминазы), влияя на их экспрессию (98). Недавно выяв-

лены сайты узнавания для продукта гена MYB184, который проявлял вы-

сокую промоторную активность, усиливая экспрессию гена TCS1 в 4,7 

раза (96). В транскриптомных исследованиях тканей чайного растения на 

разных стадиях развития были выявлены регуляторные сети, включающие 

132 фактора транскрипции из 30 семейств, связанные с экспрессией 24 

генов биосинтеза кофеина (57). Большинство из этих транскрипционных 

факторов принадлежат к семействам bZIP, bHLH и MYB.  

Анализ сортов чая с разным содержанием кофеина показал, что 

транскрипционные факторы семейства NAC связаны с биосинтезом пури-

новых алкалоидов (99). Один из генов этого семейства — CsNAC7, по дан-

ным W. Ma с соавт. (100), положительно регулирует активность гена основ-

ного фермента биосинтеза кофеина N-метилтрансферазы табака yhNMT1. 
Анализ функциональной активности CsNAC7 показал, что его временная 

сверхэкспрессия может значительно усиливать экспрессию yhNMT1 в ли-

стьях табака (96). Однако связь функциональной активности генов метабо-

лизма кофеина с транскрипционными факторами требует дальнейшего изу-

чения. В частности, недостаточно данных об изменении регуляторных сетей 

биосинтеза этого алкалоида при азотном дефиците, влияющем на продук-

тивность растений чая.  
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L-Теанин (5-N-этилглутамин). Эта аминокислота составляет до 50 % 

от общего количества аминокислот в черном чае и 1-2 % от сухой массы 

зеленого чая (101-103). Она придает сладкий и пикантный вкус чайному 

напитку (9, 104). Образование L-теанина происходит в корнях, откуда он 

транспортируется по флоэме к растущим побегам и накапливается в моло-

дых листьях (90, 105). У C. sinensis образование L-теанина из глутамата с 

участием пирувата контролируется каскадом генов, основные из которых 

GS (глутаминсинтетаза), GOGAT (глутаматсинтетаза), GDH (глутаматдегидро-

геназа), ALT (аланинтрансаминаза), ADC (аргининдекарбоксилаза) и TS (тре-

анинсинтетаза) (56). L-Теанин может подвергаться гидролизу, превращаясь 

в этиламин и далее вновь использоваться как предшественник в биосинтезе 

катехинов, что отмечали при длительном воздействии солнечного света (54). 

Превращение глутамина и этиламина в L-теанин у C. sinensis осуществляет 

фермент теанинсинтетаза (TS), который имеет очень высокую степень го-

мологии с глутаматсинтетазой (GS) (54). Глутамин — прекурсор L-теанина 

синтезруется с участием глутамин-2-оксоглутаратаминотрансферазы и глу-

таматдегидрогеназы (105). Другой предшественник L-теанина — этиламин 

образуется при декарбоксилировании аланина (Ala), которое катализирует 

фермент аланиндекарбоксилаза AlaDC (106). Аланин и ацетальдегид могут 

быть прекурсорами этиламина в тканях растений (107, 108), при этом ала-

нин предшествует ацетальдегиду в путях биосинтеза (109). Хотя ключевые 

гены биосинтеза L-теанина известны, их транскрипционная регуляция 

остается малоизученной (110). Сравнительно недавно были найдены более 

90 транскрипционных факторов из семейств AP2-EREBP, bHLH, C2H2 и 

WRKY, bZIP, C3H, MADS и REM, которые участвуют в регуляции биосин-

теза L-теанина (57). По данным P. Li с соавт. (88), гены факторов тран-

скрипции CsMYB9 и CsMYB49 участвуют в контроле биосинтеза L-теанина, 

а экспрессия гена фактора транскрипции CsMYB73 отрицательно коррели-

ровала с накоплением L-теанина в процессе созревания листьев. В листьях 

табака продукт гена CsMYB73 связывается с промоторными регионами ге-

нов CsGS1 и CsGS2 и подавляет их транскрипцию (110). Кроме того, тран-

скрипционный фактор CsWRKY40 активировал ключевой ген гидролиза L-

теанина CsPDX2.1 (пиридоксаль-5'-фосфатсинтаза). При увядании и потере 

влаги в листьях накапливалась абсцизовая кислота, а содержание L-теанина 

снижалось на фоне активации экспрессии CsWRKY40 и CsPDX2.1 (111). 

Таким образом, в регуляции биосинтеза катехинов, кофеина и L-

теанина, определяющих качество получаемой растительной продукции C. sin-

ensis, в общей сложности участвуют 339 транскрипционных факторов, от-

носящихся к 35 семействам (57). Важно отметить наличие 67 общих факто-

ров транскрипции в регуляторных сетях биосинтеза катехинов и кофеина 

(57). Это указывает на положительную корреляцию между их накоплением 

(57), что представляет интерес как с точки зрения фундаментальных меха-

низмов вторичного метаболизма растений, так и для решения практических 

задач селекции и оптимизации технологий возделывания культуры. Напро-

тив, лишь два транскрипционных фактора оказались общими в регуляции 

экспрессии генов биосинтеза катехинов и L-теанина, что подтверждает об-

ратную связь между их продукцией в растении. Тот факт, что на активность 

генов, ответственных за биосинтез катехинов, кофеина и L-теанина, влияют 

транскрипционные факторы из разных семейств, свидетельствует о слож-

ной системе транскрипционного контроля при образовании рассматривае-

мых биологически активных вторичных метаболитов.  

Биосинтез  вторичных метаболитов  при абиотическом 
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стрессе. Стрессовые условия среды существенно изменяют содержание ка-

техинов, кофеина и L-теанина в растениях чая (112, 113). Транскриптомные 

исследования выявили ключевые транскрипционные факторы, вовлечен-

ные в ответ на абиотический стресс у чайного растения (44, 114-116). Уста-

новлено, что многие семейства факторов транскрипции (CBF, bHLH, WRKY) 

участвуют в ответах на разные абиотические стрессы (холод, засуху, засоле-

ние), то есть неспецифичны (117-121).  

Летняя притенка чайных растений снижала содержание катехинов и 

подавляла экспрессию гена ANS (122), тогда как функциональная актив-

ность генов халконсинтазы (CHS), флавоноид-3′-гидроксилазы (F3’H) и ди-

гидрофлавонол-4-редуктазы (DFR,) не изменялась (52). Повышение уровня 

освещенности при культивировании каллусов чая in vitro способствовало 

накоплению катехинов (123). Кратковременное (30 мин) воздействие уль-

трафиолетового облучения (UV-B) на однолетние вегетативно размножен-

ные саженцы C. sinensis сортов Yulan и Fudingdabai в горшечной культуре 

повышало, а продолжительное (360 мин) воздействие, наоборот, снижало со-

держание катехинов (124).  

Накопление катехинов также зависело от водного статуса растений и 

применения удобрений (125-127), доступа углерода и гормонального ба-

ланса (78). Так, при продолжительном воздействии засухи отмечено крат-

ковременное снижение, а затем повышение экспрессии генов CHS, DFR, 
LAR, ANS и ANR, что коррелировало с накоплением галлата эпикатехина, 

галлата эпигаллокатехина и галлата галлокатехина (128, 129). Сообщалось о 

снижении содержания полифенолов в листьях чая при засухе (125, 130). 

Однако в условиях кратковременной засухи (2 сут) уровень экспрессии 

генов FLS и FNS повышался, что сопровождалось увеличением накопления 

соединений из группы флавоноидов (128). У чайного растения активность 

основных выявленных генов биосинтеза кофеина подавлялись в ответ на 

засуху (128), а содержание кофеина в 3-листной флеши снижалось (в сред-

нем на 1 %) в сравнении с показателем при нормальной влагообеспеченно-

сти растений (23, 30). Сообщалось (128), что содержание L-теанина в ли-

стьях C. sinensis и уровень экспрессии генов GOGAT, GDH, ADC и TS при 

засухе снижается, тогда как экспрессия гена ThYD (L-треанингидролаза), 

который кодирует ключевой фермент деградации L-теанина, повышалась. 

В условиях азотного голодания у двух сортов чая был выявлен ген 

AlaDC (аннотированный как ген сериндекарбоксилазы), который может вы-

полнять специфическую роль в накоплении L-теанина (128, 131). Известно, 

что азот относится к наиболее важным элементам для биосинтеза L-

теанина, кофеина и катехинов (38, 132-134). При дефиците азота растения 

чая накапливали различные флавоноиды, тогда как на фоне обеспеченности 

этим элементом значительно усиливался синтез аминокислот, в том числе 

L-теанина (62, 135). Общее содержание катехинов также существенно за-

висело от количества и соотношения доступных форм азота, фосфора и 

калия в почве (136). При этом накопление простых катехинов (эпигалло-

катехина, эпикатехина, галлокатехина и катехина) обратно коррелировало 

с количеством внесенных в почву N, P, K, а их галлированных форм — 

прямо коррелировало с величиной доз P и K (136). Также сообщалось, что 

повышенные дозы фосфора и калия, которые приводили к накоплению ка-

техинов и углеводов в побегах чая, снижали относительное содержание сво-

бодных аминокислот, в частности L-теанина и глутаминовой кислоты (137).  

Транскрипционные факторы и гены метаболизма, вовлеченные в 
биосинтез катехинов, кофеина и L-теанина в чайном растении, представ-
лены на рисунке.  
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Транскрипционные факторы и гены биосинтез катехинов, кофеина и L-теанина в чайном растении 

Camellia sinensis (L.) Kuntze, представленные в настоящем обзоре.  
 

Итак, за последние годы выявлены основные гены метаболизма, во-

влеченные в биосинтез катехинов, кофеина и L-теанина у чайного растения 

и их роль в каскаде биохимических реакций, идентифицированы некоторые 

транскрипционные факторы, участвующие в регуляции экспрессии этих ге-

нов. Предполагается, что выявленные транскрипционные факторы могут 

быть связаны с регуляторами стрессовых ответов, в частности через путь 

ответа, опосредованный абсцизовой кислотой. Однако все еще недоста-

точно знаний о функциональной роли регуляторов биосинтеза катехинов, 

кофеина и L-теанина во взаимосвязи с ключевыми транскрипционными 

факторами стрессовых ответов. Это направление представляется перспек-

тивным для дальнейших исследований.  
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A b s t r a c t  
 

Catechins, caffeine and L-theanine are the main secondary metabolites of the tea plant 

Camellia sinensis (L.) Kuntze. They play a key role in shaping the taste, nutritional and medicinal 

value of tea (W.J.M. Lorenzo et al., 2016; Z. Yan et al., 2020). In addition, they are involved in the 

regulation of plant life, in particular, in the processes of adaptation to extreme environmental condi-

tions (Y.S. Wang et al., 2012; L.G. Xiong et al., 2013; G.J. Hong et al., 2014). The above determines 

the interest in the physiological, biochemical and molecular mechanisms of the production of cate-

chins, caffeine and L-theanine, to increase their accumulation in the plant (R. Fang et al., 2017; 

W. Kong et al., 2022), as well as to studying their participation in plant response to stress (P.O. Owuor 

et al., 2010). In the recent 5 years, a lot of new knowledge has been gained on the genes for the 

biosynthesis of catechins, L-theanine and caffeine, but there are no new reviews that generalize these 

new data and connect them with new data on the regulation of stress responses in tea. The purpose of 

this review is to analyze and summarize current data on the genetic mechanisms of the biosynthesis of 

catechins, L-theanine and caffeine in tea plant tissues, as well as their relationship with genes that 

regulate abiotic stress responses. The biosynthesis of catechins is carried out along the phenylpropanoid 
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and flavonoid pathways (A. Laura et al., 2019; S. Alseekh et al., 2020) with the participation of the 

chalcone synthase (CHS,), anthocyanidin synthetase (ANS), anthocyanidin reductase (ANR,) and leu-

coanthocyanidin reductase genes (LAR) (J. Bogs et al., 2005). The accumulation of catechins in the 

tea plant involves transcription regulation factors of the MYB family, which regulate the expression of 

the PAL, F3′H, and FLS genes (C.-F. Li et al., 2015). Caffeine formation occurs mainly in tea leaves 

during purine modification (H. Ashihara, 2015) involving the IMPDH (Inosine monophosphate dehy-

drogenase), SAMS (Synthetase gene family), MXMT (7-methylxanthine methyltransferase), and TCS 

(tea caffeine synthase) genes. There are already 132 known transcription factors belonging to 30 families 

(including those encoded by genes of the bZIP, bHLH and MYB families), which are associated with 

the expression of caffeine biosynthesis genes (C.-F. Li et al., 2015). In C. sinensis, the biosynthesis of 

L-theanine from glutamate with the participation of pyruvate is controlled by a cascade of genes, the 

main of which are GS (glutamine synthetase), GOGAT (glutamate synthase), GDH (glutamate dehy-

drogenase), ALT (alanine transaminase), ADC (arginine decarboxylase), and TS (theanine synthetase) 

(C.Y. Shi et al., 2011; Y. Li et al., 2019). The regulation of these genes is conducted by more than 90 

transcription factors — members of the AP2-EREBP, bHLH, C2H2 and WRKY, bZIP, C3H, and REM 

families (C.-F. Li et al., 2015). The influence of stress conditions (drought, cold, salinity, nutrient 

deficiency) on accumulation of these biologically active substances is discussed. Nevertheless, the re-

lationships between the expression of the metabolism genes of the studied compounds and transcription 

factors remain insufficiently studied; as well as changes in regulatory networks for the biosynthesis of 

valuable metabolites of tea plants under various environmental stresses.  
 

Keywords: Camellia sinensis (L.) Kuntze, secondary metabolites, alkaloids, amino acids, cat-

echins, L-theanine, caffeine, metabolite genes, gene expression, transcription factors, drought, low 

temperatures, salinity, nutrients.  


