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Сегодня значительный интерес для селекции декоративных культур представляет изучение молекулярно-генетиче-
ских основ хозяйственно значимых признаков, механизмов возникновения межсортовых и межвидовых различий. 
В работе приведены общая характеристика и преимущества львиного зева (Antirrhinum majus) как модельного объек-
та генетических исследований, рассмотрены основные блоки генов, кодирующих признаки, обеспечивающие декора-
тивную ценность, такие как форма цветка и соцветия, окраска венчика. Значительное внимание уделено активности 
мобильных элементов и транспозон-ассоциированному мутагенезу.
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Введение

Львиный зев – популярное декоративное растение, 
являющееся модельным объектом для генетических ис-
следований. Молекулярно-генетические исследования 
львиного зева посвящены в основном выяснению гене-
тической детерминации признаков, определяющих де-
коративную ценность растения: формы и типа соцветия, 
формы цветка, компактности растения и окраски венчи-
ка. Несмотря на значительное разнообразие сортимента 
(у львиного зева известно более 1000 сортов и гибри-
дов), подавляющее большинство культивируемых сего-
дня на территории Российской Федерации сортов имеют 
зарубежное происхождение (Khanbabaeva, 2022). Заме-
щение импорта, обогащение и расширение отечествен-
ного сортимента – основное направление деятельности 
российских селекционеров.

Главной задачей селекции декоративных растений 
является увеличение декоративной ценности при сохра-
нении либо повышении устойчивости к биотическим 
и абиотическим стрессорам. Получение высококачест-
венных, уникальных сортов методами классической се-
лекции – длительный процесс. Ведение селекционной 
работы с привлечением современных биотехнологиче-
ских и молекулярно-генетических методов позволяет 
ускоренно получать сорта с требуемыми характеристи-
ками (Ryndin, Mokhno, 2012; Rakhmangulov, Tikhonova, 
2021; Slepchenko, Pashchenko, 2021). Селекция на основе 
данных подходов, однако, требует обширной подготови-
тельной работы – получения полной информации об ор-
ганизации генома культуры, тщательного изучения ге-
нов, кодирующих хозяйственно ценные признаки, выяс-
нения молекулярных основ фенотипического разнообра-
зия.

В данном обзоре представлена актуальная информа-
ция о достижениях в области изучения генома львиного 
зева. Особое внимание уделено исследованиям гомео-
зисных генов, контролирующих нормальное развитие 
органов, определяющих декоративную ценность расте-
ния: листьев (CIN), цветка (GLO, DEF, CYC, DICH и других), 
соцветия (CEN), габитуса растения. Обсуждается роль мо-
бильных элементов в изменчивости признаков львиного 
зева, рассмотрены молекулярно-генетические основы 
фенилпропаноидного биосинтетического пути и его ре-
гуляции.

Львиный зев большой (Antirrhinum majus L.)
как объект генетических и селекционных

исследований

Ботаническая характеристика 
Льв иный зев большой (Antirrhinum majus L.) – вид 

многолетних травянистых растений рода Antirrhinum L. 
семейства Plantaginaceae Juss. порядка Lamiales. Ранее от-
носился к семейству Scrophulariaceae порядка Scrophula-
riales (Otero et al., 2021). На данный момент известно до 
40 видов, включенных в род Antirrhinum; наибольшей по-
пулярностью у селекционеров и садоводов пользуется 
модельный для генетики вид A. majus, львиный зев 
большой (Otero et al., 2021). Сложность рода Antirrhinum 
систематики связывают с недавней дивергенцией видов, 
сопровождавшейся гибридизацией и интрогрессиями. 
Существующие системы предполагают разделение рода 
на три секции согласно морфологическим характеристи-
кам и эколого-географическим данным (Sutton, 1988). 
Система В. Ротмалера предполагала понижение таксона 

Antirrhinum до секции и выделение в ней трех субсекций: 
Antirrhinum, Kickxiella и Streptosepalum (Rothmaler, 1956). 
Важно отметить, что распределение видов по группам 
различается в зависимости от выбранных критериев.

Для выяснения характера филогенетических свя-
зей между видами и уточнения таксономии рода Antir-
rhi num А. Отеро с соавторами (Otero et al., 2021) примени-
ли метод генотипирования путем секвенирования (GBS – 
genotyping by sequencing). Исследованная выборка вклю-
чала 108 представителей 34 видов, в числе которых были 
как типовые (топотипические, из locus classicus), так 
и взятые в других местах произрастания образцы. Ре-
зультаты филогеномного анализа лишь частично согла-
совались с делением рода на три секции на основании 
морфологических критериев. Полученные данные не 
подтвердили гипотезу о монофилетическом происхож-
де нии группы A. majus как типового вида рода.

Основное число хромосом в роде Antirrhinum – n = 8. 
 Вид A. majus диплоидный (2n = 16), другие дикорас-
тущие виды имеют в соматических клетках 16, 18 или 32 
хромосомы. На основе высокорослых срезочных сортов 
A. majus (например, гибрида F1 ‘Maryland True Pink’) полу-
чены тетраплоидные формы (Isachkin et al., 2014; Hlaing 
et al., 2021; Khanbabaeva, 2022).

Львиный зев – высокодекоративная однолетняя кра-
сивоцветущая культура. Современные сорта и гибриды 
A. majus о тличаются большим разнообразием по высоте 
(от 15 до 150 см), обильным и продолжительным цвете-
нием (более 200 дней), устойчивостью к низким темпе-
ратурам и заморозкам (до –5°С), приятным сладковатым 
ароматом, широкой цветовой гаммой, оригинальной 
формой цветков (могут быть простыми или махровыми, 
зигоморфными, реже актиноморфными) (Khanbabaeva  
et al., 2013). Центром происхождения и последующей ди-
версификации рода Antirrhinum, вероятно, является Пи-
ренейский полуостров. Сегодня естественный ареал 
включенных в указанный род видов охватывает среди-
земноморское побережье Европы, Северной Африки 
и Ближнего Востока (Sutton, 1988). Вид A. majus в дикой 
природе наиболее распространен на северо-востоке Пи-
ренейского полуострова и по европейской части побере-
жья Средиземного моря; культивируется повсеместно 
(Otero et al., 2021). В средней полосе России A. majus вы-
ращивается как однолетняя цветочная культура, в усло-
виях юга России – как двулетник. При соответствующих 
климатических условиях растения могут зимовать и про-
должать рост на следующий год: в частности, в условиях 
Средиземноморья львиный зев является многолетним 
растением. В естественных условиях развивается нор-
мальный главный корень, при выращивании в культуре 
при многочисленных пикировках главный корень повре-
ждается и прекращает рост, формируется мощная корне-
вая система, представленная боковыми корнями различ-
ных порядков.

Биология цветения 
Для львиного зева предпочтительным является 

перекрестное опыление, имеет место однолокусная га-
метофитная самонесовместимость, однако в процессе 
развития цветка существуют периоды снижения сте-
пени самонесовместимости (за день до раскрытия бу-
тона или через 5–8 дней после) (Khanbabaeva et al., 
2013), когда возможно самоопыление, как искусствен-
ное, так и спонтанное. Искусственное самоопыление про-
водят методом гейтоногамного (в пределах одного рас-
тения) опыления бутонов. На основе самонесовмести-

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2025;186(1):210-223

   •   186 (1), 2025   •   

212

Барабанов И.В., Васильева М.В., Анисимова И.Н., Рахмангулов Р.С.



мости могут быть выведены линии с более длительным 
цветением (из-за отсутствия завязывания семян), са-
монесовместимость облегчает процессы гибридизации, 
так как отсутствует необходимость кастрации цветков 
(Khan ba ba eva, 2011).

При подобном типе опыления оплодотворение проис-
ходит достаточно быстро, приводит к опаданию венчи-
ков (связано с утратой декоративной ценности) через 
1–3 дня, после чего завязывается плод – коробочка, со-
держащая от 80 до 130 семян. В отсутствие опыления 
цветок способен цвести до 7–10 дней. У махровых и сте-
рильных форм цветение одного цветка без опыления мо-
жет быть более продолжительным – до 11–14 дней (Kha-
n anbaeva et al., 2013). Указанная выше продолжитель-
ность цветения растения, таким образом, обеспечена не 
длительностью цветения одного цветка, но постепен-
ным распусканием цветков главного и боковых соцве-
тий. 

Высаженные в открытом грунте растения львиного 
зева опыляются крупными насекомыми – шмелями 
и пчелами, способными собственным весом отогнуть 
нижнюю губу цветка. Отмечено, что темноокрашенные 
формы в дневные часы опыляются интенсивнее и, соот-
ветственно, лучше завязывают семена.

Аналогичные особенности отмечены у растений 
 семейства Brassicaceae Burnett (Mamonov, Hanbabaeva, 
2008).

Генетическое разнообразие 
Сортимент львиного зева весьма разнообразен; по-

давляющее большинство сортов и гибридов получено 
методами классической селекции – путем индивидуаль-
ного или массового отбора, отбора мутантных линий 
(например, сорт ‘Рубиновая Звезда’, характеризующийся 
актиноморфным цветком), гибридизации (сорта F1‘Ma-
dame Butterfly’ и F1‘Bright Butterflies’, также обладающие 
нехарактерным для дикого типа симметричным цвет-
ком), полиплоидии (Khanbabaeva, 2022).

Сегодня большую ценность представляют исследова-
ния в области биотехнологии, а также работы, посвя-
щенные выяснению молекулярных основ хозяйственно 
значимых признаков львиного зева – типа цветка, соцве-
тия, интенсивности и паттерна окраски и других. Дан-
ные, полученные в ходе таких исследований, позволят 
вовлечь львиный зев в современный селекционный про-
цесс. Привлечение современных методов, как уже было 
упомянуто ранее, может ускорить селекционный про-
цесс, вывести его на качественно новый уровень – воз-
действие на гены напрямую, методами агробактериаль-
ной трансформации, редактирование по технологии 
CRISPR/Сas9 (Rakhmangulov, 2022), а также круглогодич-
ное культивирование растений in vitro могут сократить 
сроки получения нового сорта с 10–12 лет до 3–5 лет, что 
весьма ценно в условиях необходимости замещения им-
порта декоративных культур (Rakhmangulov, Tikhonova, 
2021).

Генетические изыскания с привлечением растений 
львиного зева продолжаются уже более 150 лет. Упоми-
нания львиного зева имеют место в трудах Менделя 
и Дарвина, в начале XX века стараниями Эрвина Баура 
A. majus утвержден в качестве модельного генетического 
объекта, затем интерес к нему несколько снизился. По-
вторный всплеск популярности A. majus пришелся на эру 
бурного развития молекулярной биологии; львиный зев 
оказался незаменим для изучения мобильных элементов 
у декоративных растений.

Геном A. majus, включающий приблизит ельно 
510 мил лионов пар оснований, успешно секвенирован 
и аннотирован в 2019 г. Для линии A. majus JI7 показано 
наличие 37 714 генов, ассоциированных с синтезом бел-
ка (Li et al., 2019). Опубликование генома A. majus откры-
ло новые возможности для исследования известного 
классического объекта генетики (Li et al., 2019).

Первая генетическая карта львиного зева, разрабо-
танная на основе анализа расщепляющейся популя-
ции гибридов F2 от скрещивания A. majus и A. molle L. 
(львиный зев мягкий), содержала 164 белок-кодирую-
щих гена и сходное число молекулярных маркеров 
(AFLP, RFLP, ISTR и ISSR), локализованных в восьми 
группах сцепления, что сопоставимо с гаплоидным 
числом хромосом у A. majus (Schwarz-Sommer et a l., 
2003b). Впоследствии эта карта была соотнесена 
с классической генетической картой, также включав-
шей 8 групп сцепления, и цитологической картой хро-
мосом, полученной методом гибридизации in situ (Zhang 
et al., 2005). Молекулярно-генетическая карта, полу-
ченная на основе анализа расщепляющейся популяции 
F2 от скрещивания двух линий A. majus, покрывала 
примерно 95% генома и содержала более 300 маркеров, 
локализованных в восьми группах сцепления со сред-
ним расстоянием между маркерами около 2 сМ (1,28 
миллионов пар оснований). Новая карта оказалась 
весьма эффективной для картирования транспозонов 
и мутаций в генах, контролирующих морфологиче-
ские признаки (Schwarz-Sommer et al., 2010). Иссле-
дования львиного зева внесли значительный вклад 
в формирование современных представлений о гене-
тике развития растений, понимание основ работы го-
меозисных генов, путей биосинтеза пигментов и их ре-
гуляции, молекулярных основ фотосинтеза (Schwarz-
Sommer et al., 2003a). 

Генетический контроль развития цветка и соцве-
тия 

Строение цветка и строение соцветия являются важ-
ными признаками, определяющими декоративные каче-
ства красивоцветущих растений. Различия в строении 
цветка наравне с окраской венчика – значимый для се-
лекции признак, определяющий уникальность и цен-
ность сорта. В зависимости от сорта цветок может быть 
простым или махровым, в случае львиного зева также зи-
гоморфным или актиноморфным (пилорическим). При-
мерами вариантов львиного зева с нехарактерной для 
вида формой цветка могут служить сорта ‘Juleiwa’ 
и F1‘Madame Butterfly’, обладающие соответственно ак-
тиноморфным (пилорическим) цветком и махровым ак-
тиноморфным (пилорическим) цветком.

Согласно основной классической модели “ABC”, раз-
работанной на основе изучения гомеозисных мутантов 
Arabidopsis thaliana L. и A. majus, формирование органов 
цветка у растения регулируется тремя классами генов: 
А (чашелистики), В (лепестки и тычинки) и С (пестики) 
(Mizzotti et al., 2014; Qiao et al., 2023; Khojayori et al., 
2024).

Развитие цветка начинается при переходе растения 
к генеративной стадии, что, в свою очередь, связано с на-
коплением растением достаточной вегетативной массы. 
Развитие цветка происходит в три этапа – переход к цве-
тению, закладка флоральной меристемы и собственно 
развитие цветка. Указанные процессы генетически обу-
словлены, находятся под контролем ряда гомеозисных 
генов.
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Таблица. Гены, кодирующие факторы, обеспечивающие декоративную ценность сортов Antirrhinum majus L.

Table. Genes for the factors determining the ornamental value of Antirrhinum majus L.

Семейство генов Название Эффект, оказываемый продуктом гена

R2R3-MYB

ROSEA1 Повышают экспрессию структурных генов поздней стадии 
фенилпропаноидного биосинтетического пути, обеспечивают накопление 
антоцианов в тканях лепесткаROSEA2

VENOSA
Повышает экспрессию структурных генов поздней стадии 
фенилпропаноидного биосинтетического пути, обеспечивает накопление 
антоцианов в жилках венчика, формирование «венозной окраски»

ELUTA
Препятствует биосинтезу антоцианов в тканях венчика, подавляет 
экспрессию генов bHLH

bHLH

DELILA
Совместно с факторами MYB и WD контролирует биосинтез антоцианов; 
наиболее активен в долях венчика

DELILA-like
Совместно с факторами MYB и WD контролирует биосинтез антоцианов; 
наиболее активен в трубке венчика

MUTABILIS 
(INCOLORATA I)

Совместно с факторами MYB и WD контролирует биосинтез антоцианов

WD WDR Кодирует белок WD, входящий в состав комплекса MBW 

Гены, 
кодирующие 
ферменты 
фенилпропано-
идного 
биосинтетичес-
кого пути

NIVEA
Фермент халкон-синтаза, катализирует превращение кумароил-
коэнзима A в халкон

CHI
Фермент халкон-изомераза, катализирует перестройку халкона 
в нарингенин

INCOLORATA II
Фермент флавонол-3-гидроксилаза, катализирует превращение 
нарингенина в дигидрокемпферол

EOSINEA
Фермент флавонол-3’-гидроксилаза, катализирует превращение 
дигидрокемпферола в дигидрокверцетин

PALLIDA
Фермент дегидрофлавонол-4-редуктаза, катализирует превращение 
дигидрокемпферола в лейкопеларгонидин и дигидрокверцетина 
в лейкоцианидин

CANDICA
Фермент антоцианидинсинтаза, участвует в превращении 
лейкопеларгонидинов и лейкоцианидинов в пелагронидины 
и цианидины соответственно

Гомеозисные 
гены

FLORICAULA Закладка флоральной меристемы, переход к цветению

CYCLOIDEA
Экспрессируясь в дорсальной части флоральной меристемы, определяют 
его адаксиальную идентичность, контролируют развитие лепестков, 
развитие и прекращение роста тычинок, активируют экспрессию гена 
RADIALISDICHOTOMA

RADIALIS
Контролирует развитие билатерально-симметричного цветка, подавляет 
активность DIV в дорсальной части цветка; совместно с DIV контролирует 
развитие латеральных лепестков.

DIVARICATA
Контролирует развитие вентральной части цветка; совместно с  RAD 
контролирует развитие латеральных лепестков

DEFICIENS Совместно контролируют нормальное развитие генеративных частей 
цветка и лепестковGLOBOSA

CINСINNATA Обеспечивает координацию клеточных слоев при развитии листа

PHANTASTICA Обеспечивает развитие нормальных, ланцетовидных листьев

TFL1-подобные 
гены CENTRORADIALIS

Блокирует развитие терминального цветка, обеспечивает развитие 
открытого соцветия
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Закладка флоральной меристемы и переход к цвете-
нию у A. majus находятся под контролем продукта гена 
FLORICAULA (FLO). Показано, что ген FLO демонстрирует 
высокий уровень экспрессии уже на начальных этапах 
развития цветка во взаимодействии с другими гомео-
зисными генами, контролируя его нормальную диффе-
ренциацию. Растения с рецессивной мутацией flo харак-
теризуются соцветиями, полностью лишенными цвет-
ков (Coen et al., 1990; Carpenter, Coen, 1990).

Цветки дикого типа A. majus двусторонне симметрич-
ные (зигоморфные) с адаксиальной (дорсальной) обла-
стью, которая отличается от абаксиальной (вентраль-
ной) области. В частности, две адаксиальные доли ле-
пестка увеличены по сравнению с латеральными и абак-
сиальными долями, а адаксиальная тычинка прекращает 
рост на ранних стадиях развития, таким образом в зре-
лом возрасте цветок львиного зева имеет только четыре 
фертильные тычинки. Было показано, что для определе-
ния идентичности адаксиальной области цветка у A. ma-
jus необходимы гены CYCLOIDEA (CYC) и DICHOTOMA 
(DICH). У двойных мутантов cyc-dich формируются ра-
диально симметричные (актиноморфные, или пилори-
ческие) цветки (Gübitz et al., 2003).

Присутствие аллеля дикого типа одного из упомяну-
тых генов приводит к развитию частично актиноморф-
ного (пилорического) цветка, сила фенотипического 
проявления признака в данном случае варьирует. В свою 
очередь, у одиночных мутантов dich наблюдаются лишь 
незначительные изменения адаксиальных лепестков 
и преимущественно дикий тип андроцея, мутанты cyc 
производят цветки, имеющие высокую степень симмет-
рии и нормальные тычинки.

Результаты клонирования показали, что CYC и DICH 
являются близкородственными генами семейства транс-
крипционных факторов TCP. Гены этого семейства коди-
руют специфические для растений транскрипционные 
факторы, контролирующие, по-видимому, рост меристе-
мы и примордиев (Luo et al., 1996, 1999; Cubas et al., 2001). 
Имя семейства происходит от названий белков-регуля-
торов транскрипции – TEOSINTE BRANCHED 1 (TB1) у Zea 
mays (Doebley et al., 1997), CYCLOIDEA (CYC) у Antirrhinum 
majus (Luo et al., 1996), PROLIFERATING CELL FACTORS 1 
и 2 (PCF1 и PCF2) у Oryza sativa (Kosugi, Ohashi, 1997). Все 
известные TCP характеризуются наличием 59-аминокис-
лотного домена спираль-петля-спираль (bHLH), ныне из-
вестного как домен TCP (Cubas et al., 2001; Wang et al. 
2022). СYC и DICH активируют экспрессию гена RADIALIS.

Цветки носителей генов RADIALIS (RAD) и DIVARICATA 
(DIV) состоят из пяти лепестков и обладают дорсовен-
тральной асимметрией (или билатеральной симметри-
ей). DIV обеспечивает развитие вентральных частей 
цветка по дикому типу, однако в дорсальных частях его 
эффект подавлен продуктом гена RAD (Galego, Almeida, 
2002). Уравновешенная активность факторов DIV и RAD 
обеспечивает развитие латеральных лепестков по дико-
му типу (Kramer, 2019). Сами по себе лепестки дикого 
типа различны по форме, причем вентральный лепесток 
симметричен, но два боковых и два дорсальных асиммет-
ричны. У мутантов radialis и cycloidea усилена вентраль-
ная идентичность латеральных и дорсальных лепестков. 
У мутантов dichotoma асимметрия дорсальных лепестков 
снижена. Напротив, у divaricata – полудоминантного му-
танта – вентральные органы дорсализованы.

Помимо приведенных выше генов нормальное разви-
тие цветка также находится под контролем гена-ортоло-
га APETALA и гена-ортолога PISTILLATA арабидопсиса – 

генов DEFICIENS (DEF) и GLOBOSA (GLO) соответственно. 
Нарушение функции GLO приводит к нарушению разви-
тия лепестков, а также и к развитию карпелоидных (на-
поминающих плодолистики) тычинок. Эксцизия транс-
позона восстанавливает функцию GLO. Нестабильные ал-
лели имеются и у второго гена, DEF, фенотипически му-
тации проявляются неотличимо от таковых для мутанта 
globosa (glo) (Tröbner et al., 1992).

Форма и особенности соцветия важны для признания 
декоративной ценности сорта. Значимые признаки со-
цветий – тип ветвления, порядок распускания цветков 
(от основания к вершине или же наоборот), наличие 
либо отсутствие терминального цветка. Важно иметь 
в виду, что для львиного зева характерны не одиночные 
цветки, а соцветия, включающие несколько или множе-
ство цветков.

Для A. majus, характерно соцветие кисть – ботриоид-
ное соцветие с моноподиальным нарастанием и акропе-
тальным распусканием цветков (снизу вверх). Соцветия, 
в зависимости от наличия либо отсутствия терминаль-
ного цветка, называют соответственно закрытыми либо 
открытыми, детерминантными либо индетерминантны-
ми (Kuznetzova, Timonin, 2017). Дикий тип львиного зева 
характеризуется открытыми соцветиями. Такие соцве-
тия с точки зрения флористики имеют значительный 
недостаток – неограниченно удлиняясь, они постепенно 
утрачивают декоративные свойства. Под все возрастаю-
щим весом соцветия стебель искривляется, делая расте-
ния непригодными как для украшения приусадебных 
участков, общественных пространств, так и для исполь-
зования в срезанном виде.

У львиного зева развитие терминального цветка на-
ходится под контролем гена CEN (CENTRORADIALIS) – 
ключевого регулятора времени цветения и архитектуры 
соцветия растений, гомолога гена TFL1 (TERMINAL 
FLOVER 1) арабидопсиса (Bradley et al., 1996). Белок, коди-
руемый геном CEN, структурно сходен с представителя-
ми эволюционно консервативного семейства фосфати-
дилэтаноламин-связывающих белков (PEBP) и, очевид-
но, являясь компонентом внутриклеточных сигнальных 
путей, обеспечивает взаимодействие между киназами 
и их эффекторами (Banfield, Brady, 2000). Функционально 
г ен CEN является антагонистом описанных выше генов 
FLO и SQUA (подсемейство SQUAMOSA транскрипцион-
ных факторов класса MADS-box) (Coen et al., 1990; Huijser 
et al., 1992), подавляя их экспрессию в апикальной мери-
стеме и обеспечивая таким образом развитие открытого 
соцветия (Krylova, 2020) . Важно отметить,  что у араби-
допсиса ген TFL1 не является единственным регулято-
ром цветения. Семейство TFL-подобных генов Arabidopsis 
thaliana L. включает следующие гены: MOTHER OF FT AND 
TFL1 (MFT), FLOWERING LOCUS T (FT), TWIN SISTER OF FT 
(TSF), BROTHER OF FT AND TFL1 (BFT), ARABIDOPSIS 
 THALIANA CENTRORADIALIS HOMOLOG (ATC). Перечислен-
ные гены фун кционально можно разделить на три груп-
пы: активаторы цветения (FT и TSF), ингибиторы цвете-
ния (TFL1, ATC, BFT) и группу MFT. Более поздние иссле-
дования показывают, что ген CEN львиного зева стоит со-
относить скорее с геном ATC арабидопсиса, нежели с са-
мим TFL1. Регуляция развития терминального цветка 
у табака находится под контролем семи CEN-подобных 
генов (CET) (Krylova, 2020).

У A. majus известен мутантный генотип centroradialis 
(cen) (Bradley et al., 1996), провоцирующий развитие тер-
минального цветка за счет формирования верхушечной 
флоральной меристемы. Мутантный аллель cen, в от-
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личие от аналогичной мутации tfl1 арабидопсиса (Shan-
non, Meeks-Wagner, 1991), обеспечивает относительно 
постоянное число латеральных цветков (Cremer et al., 
2001). Мутация cen неустойчива, в потомстве от самоо-
пыления мутантных растений наблюдаются растения 
с открытым соцветием. У таких растений, однако, могут 
развиваться боковые соцветия с терминальным цвет-
ком. Подобная вариабельность в потомстве объясняется 
природой мутации, вызванной встраиванием в последо-
вательность мобильного элемента, принадлежащего 
к группе Tam (transposon of Antirrhinum majus) – Tam10. 
Эксцизия транспозона может происходить некорректно, 
оставляя в четвертом экзоне гена CEN «след» длиной 
в три пары нуклеотидов (ATT), в результате чего при 
трансляции между аспарагиновой кислотой (148) и гли-
цином (149) исходной последовательности белка 
CENTRORADIALIS встраивается аминокислота изолей-
цин. Такой тип мутации получил название cen-2r (dtf, или 
delayed terminal flower). Растения – носители подобного 
варианта мутации – демонстрируют отложенное разви-
тие терминального цветка. Длительность развития со-
цветия, количество боковых цветков в нем, срок появле-
ния терминального цветка не детерминированы и зави-
сят от условий среды – длины светового дня, уровня 
освещенности и температуры (Cremer et al., 2001 ).

Генетический контроль развития листьев 
Декоративные растения можно разделить на две 

большие группы – красивоцветущие и декоративно- 
лиственные; львиный зев, несомненно, стоит отнести 
к первой группе. Цвет и форма листьев у красивоцвету-
щих растений играют вторичную роль в обеспечении де-
коративности. Тем не менее оригинальная форма ли-
стьев может служить дополнительным критерием при 
выборе потребителем определенного сорта. Развитие 
нормальных, ланцетовидных листьев у львиного зева 
находится в том числе под контролем гена-ортолога 
ASYMMETRIC LEAVES1 (AS1) арабидопсиса – PHANTASTICA 
(PHAN). Мутация phantastica (phan), связанная с потерей 
активности гена, привела к образованию листьев и ле-
пестков, в которых клетки, расположенные в дорсальной 
части, приобрели вентральную идентичность, а ла-
теральный рост был потерян (Waites, Hudson, 1995). Оба 
ортолога участвуют в подавлении генов KNOX (knotted-
like homeobox), которые кодируют гомеодомен-содержа-
щие транскрипционные факторы, участвующие в обес-
печении правильного порядка инициации развития ор-
ганов и поддерживающие нормальную работу меристем 
(Hake et al., 2004), что необходимо для развития листа 
нормальной формы. Однако эффект их несколько разли-
чен: в частности, у as1-мутантных листьев арабидопсиса 
сохраняются дорсовентральная полярность и уплощен-
ная листовая пластинка (Byrne et al., 2000).

После того как рост листовой пластинки был иници-
ирован, ее нормальное развитие зависит в том числе от 
пространственной и временной координации процессов 
деления и растяжения клеток. Такая координация и, сле-
довательно, нормальное развитие утрачивается у мутан-
тов cincinnata (cin) арабидопсиса и львиного зева, кото-
рые демонстрируют усиленный латеральный рост ли-
стьев, причем разрастающийся край листа постепенно 
скручивается. Подобные наблюдения согласуются с тем, 
что ген CIN охарактеризован как усилитель чувствитель-
ности к сигналу остановки роста (Nath et al., 2003). Гомо-
логи CIN кодируют транскрипционные факторы TCP 
и экспрессируются в клетках обширной зоны, располо-

женной дистально от зоны пролиферации. Результаты 
изучения растений дикого типа и мутантов cin с исполь-
зованием методов молекулярной генетики и цитогене-
тики показали, что мишенями TCP, кодируемых CIN, яв-
ляются рецепторы цитокининов (Gupta et al., 2014). Та-
ким образом воздействуя на указанные гены, возможно 
получать уникальные сорта декоративных растений 
с нехарактерной для исходного типа формой листьев, 
привлекательной для потребителя. Кроме того, изуче-
ние CIN-подобных генов в других растениях позволит 
точнее установить степень их влияния на скручивание 
листьев.

Генетический контроль окраски 
Окраска цветка и других частей растения определя-

ется различными группами пигментов – каротиноидами, 
хлорофиллами, беталаинами, но главным образом – пиг-
ментами флавоноидной группы, в том числе антоциана-
ми. Антоцианы в различных сочетаниях обеспечивают 
не только окраску пурпурного, фиолетового, синего 
и иных оттенков, но и отвечают за устойчивость к стрес-
сорным факторам среды (Tanaka et al., 2008; Nassour et al., 
2020). Известно, что антоцианы подразделяются на три 
класса – цианидины, пеларгонидины и дельфинидины. 
В венчике A. majus могут накапливаться цианидины и пе-
ларгонидины, тогда как дельфинидины и контролирую-
щий их синтез ген F3’5’H, кодирующий флавон ол-3’,5’-гид-
роксилазу, не обнаружены. Важно отметить, что указан-
ный выше класс антоцианов синтезируется в венчиках 
других представителей рода Antirrhinum – A. kelloggii 
(Hook. & Arn.) Rothm. и A. nuttallianum (Benth.) D.A. Sutton 
(Ishiguro et al., 2011). Помимо антоцианов, венчик A. ma-
jus содержит также пигменты ауроны. Сочетание ауро-
нов, окрашивающих желтое пятно (может быть располо-
жено в области срастания нижних и боковых лепестков, 
в нижней части нижней губы или же вблизи указанных 
областей), и антоциановых или, напротив, неокрашен-
ных участков создает визуальный ориентир для насеко-
мых-опылителей. Некоторые виды также имеют расши-
ренные зоны накопления аурона, в результате чего доли 
венчика становятся полностью желтыми. Интенсив-
ность окраски цветка и узор могут быть признаками, ко-
торые не только привлекают опылителей, но и вносят 
значительный вклад в их отбор у рода Antirrhinum и, воз-
можно, также в репродуктивную изоляцию (и, следова-
тельно, видообразование) (Hodges, Arnold, 1994; Oyama, 
2002). Эпидермис лепестка, расположенный над жилка-
ми проводящей системы, пронизывающей лепесток, мо-
жет быть окрашен ярче прочих участков венчика, фор-
мируя так называемую «венозную» окраску. Яркость 
окраски эпидермиса, лежащего над жилками, также об-
ладает ненулевой способностью привлекать опыли-
телей, а продолжаясь в недоступной наблюдателю внут-
ренней части трубки, «венозная» окраска как бы намеча-
ет путь движения насекомого (Shang et al., 2011).

Antirrhinum majus представляет классическую модель 
для изучения и понимания механизмов формирования 
пигментации цветков у растений. Молекулярно-генети-
ческой основой полиморфизма окраски цветка A. majus 
являются различная экспрессия или особенности строе-
ния структурных (CHS, CHI, DFR, F3H, F3’H, F3’5’H, ANS) 
и регуляторных (R2R3-MYB, bHLH, WDR) генов фенилпро-
паноидного биосинтетического пути (Schwinn et al., 2006; 
Shoeva, Khlestkina, 2018; Sannikova, 2020). Мутации, влия-
ющие на активность указанных генов у львиного зева, 
охарактеризованы для всех значимых локусов, кодирую-
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щих важнейшие ферменты пути биосинтеза антоцианов: 
халкон-синтазу (nivea; CHS) (Sommer, Saedler, 1986), фла-
ванон-3-гидроксилазу (incolorata; F3H) (Martin et al., 
1991), дигидрофлавонол-4-редуктазу (pallida; DFR) (Mar-
tin et al., 1985), а также для генов антоцианидинсинтазы 
(candica; ANS) (Martin et al., 1991) и флавонон-3’-гидрок-
силазы (eosinea; F3’H) (Harrison, Stickland, 1974). Как пра-
вило, нокаут-мутации в этих локусах приводят к появле-
нию неокрашенных цветков или, в случае с мутацией eo-
sinea, цветков, продуцирующих альтернативные типы 
антоцианов (Sommer et al., 1985). Мутации в регулятор-
ных генах обыкновенно не отменяют пигментацию, но 
изменяют рисунок пигментации в цветках: delila (Del, ко-
дирующий транскрипционный фактор bHLH-1) влияет 
на пигментацию в трубке венчика; Mut – на пигментацию 
в долях венчика; rosea 1 и 2 – на рисунок и интенсив-
ность пигментации в долях венчика и трубке; venosa – на 
пигментацию эпидермиса над жилками в долях и труб-
ках. Важно отметить, что последние из указанных регу-
ляторных генов влияют в основном на уровень экспрес-
сии генов, активных на поздних этапах биосинтетиче-
ского пути антоцианов (Martin et al., 1991; Schwinn et al., 
2006).

Гены семейства MYB кодируют эволюционно консер-
вативные транскрипционные факторы, присутствую-
щие почти у всех эукариотических организмов (Cao et al., 
2020). Семейство MYB характеризуется наличием на N-
конце одноименного консервативного ДНК-связываю-
щего домена, содержащего 1–3 неполных повтора (R) 
длиной 50–53 аминокислотных остатка каждый (Du 
et al., 2009). Особенности повторов служат основанием 
для разделения генов MYB на подсемейства. Наибольший 
интерес при изучении декоративных культур представ-
ляют гены подсемейства R2R3-MYB, белковые продукты 
которых имеют мотив спираль-поворот-спираль (helix-
turn-helix, HTH) (Rosinski, 1998; Dubos et al., 2010), позво-
ляющий связываться со специфической последователь-
ностью ДНК и регулировать экспрессию целевого гена. 
Важнейшими генами, участвующими в регуляции пути 
биосинтеза антоцианов у Arabidopsis thaliana, являются 
гены подсемейства R2R3-MYB – PAP1 (production of antho-
cyanin pigment 1) и PAP2, известные также как MYB75 
и MYB90 соответственно; кроме того – MYB113 и MYB114 
(Koes et al., 2005; Krylova, Mikhailova, 2021). Указанные 
гены способны регулировать продукцию ферментов как 
ранней, так и поздней стадий биосинтеза пигментов, 
в частности дегидрофлавонолредуктазы и антоциани-
динсинтазы, активируя экспрессию генов DFR и ANS со-
ответственно (Carey et al., 2004; Campanella et al., 2014; Ca-
vallini et al., 2015). У табака (Nicotiana tabacum L.) основ-
ная роль в регуляции экспрессии структурных генов био-
синтетического пути антоцианов отводится гену AN2, 
сходному с MYB114 Arabidopsis thaliana (Pattanaik et al. 
2010). У петунии, характеризующейся значительным 
разнообразием окраски, в том числе различными паттер-
нами окраски, также известны регуляторные гены под-
семейства R2R3-MYB, отвечающие за различное распре-
деление пигмента: AN2 – лепестки, AN4 – трубка венчика 
и пыльники, а также гены, отвечающие за общий отте-
нок венчика и листьев – PHZ (Purple Haze) и DPL (Deep 
Purple) (Quattrocchio et al., 1999; Albert et al., 2011).

Исследования регуляторных генов семейства MYB 
у львиного зева берут свое начало в 80-х годах прошлого 
века. Изначально идентифицировано 6 различных генов 
(MYB305, MYB306, MYB308, MYB315, MYB330, MYB340), 
контролирующих метаболические пути. Описанные 

представители семейства генов MYB показывали высо-
кую степень идентичности в консервативных доменах. 
Показано, что уровень экспрессии как регуляторных, так 
и структурных генов биосинтеза антоцианов возрастает 
в процессе развития цветка, и, хотя цветки представляют 
собой сложные органы с множеством различных тканей, 
такая картина экспрессии позволила предположить, что 
вышеуказанные гены МYB участвуют в регуляции про-
цессов, происходящих в зрелых тканях, а не в процессах, 
связанных с дифференциацией самих цветочных орга-
нов (Jackson et al., 1991).

Сегодня известно, что факторы MYB действуют не ав-
тономно, но совместно с продуктами других регулятор-
ных генов – bHLH и WD, формируя комплекс MYB-bHL-
H-WD. Специфическая роль белков MYB в  указанных 
комплексах позволяет считать, что регуляторная актив-
ность и специфичность комплекса более всего зависит от 
активности конкретного MYB-фактора, входящего в его 
состав (Schwinn et al, 2006). Поскольку активность факто-
ров MYB определяет интенсивность и/или характер про-
дукции антоцианов, то растения могут быть особенно 
чувствительны к концентрации указанных транскрип-
ционных факторов. Такая чувствительность может 
способствовать дублированию этих генов, а затем и их 
эволюционному расхождению, способствующему появ-
лению вариаций в интенсивности и паттерне окраски 
в растительных тканях. Изучение функциональной ак-
тивности каждого конкретного транскрипционного фак-
тора, аллельного разнообразия кодирующих генов поз-
волит в ходе селекционного процесса воздействовать на 
гены точечно, получая уникальные фенотипы.

Комплекс MYB-bHLH-WD регулирует интенсивность 
и характер распределения антоциановой пигментации 
в растениях посредством контроля транскрипции генов, 
кодирующих ферменты пути биосинтеза антоцианов. 
Анализ мутантов A. majus показал, что антоциановая 
окраска контролируется через регуляцию генов финаль-
ной части пути, начиная с гена F3’H, кодирующего флава-
нон-3’-гидроксилазу (Martin et al., 1991) (рисунок). 

На данный момент известны гены, кодирующие важ-
нейшие R2R3-MYB-связанные транскрипционные факто-
ры, активные в цветках A. majus, а именно: ROSEA1, 
ROSEA2 и VENOSA (Schwinn et al, 2006).

Анализ фенотипов показал, что эти гены влияют на 
интенсивность и характер продукции антоцианов в цвет-
ках. Каждый из генов приводит к различному проявле-
нию антоциановой пигментации. Гены ROSEA1 и ROSEA2 
входят в состав сложного локуса, члены которого тесно 
связаны друг с другом (5,4 тысяч пар оснований между 
их кодирующими областями) и обеспечивают окраску 
всего венчика. Ген VENOSA экспрессируется независимо 
от генов ROSEA1 и ROSEA2 и отвечает за более темную 
окраску жилок, описанную выше. Указанные гены также, 
подобно своим ортологам у арабидопсиса, действуют 
совместно с генами bHLH (DELILA, DELILA-like и  MUTABILIS 
(INCOLORATA I) и фактором WD (Schwinn et al., 2006).

Активность VENOSA и ROSEA2 избыто чна по отноше-
нию к активности ROSEA1, поскольку фенотипы VENOSA 
и ROSEA2 наблюдались только у мутантов rosea. ROSEA1, 
таким образом, вероятно, эпистатичен по отношению 
к другим членам семейства. Помимо описанных выше ге-
нов сегодня изучен ген ELUTA, также принадлежащий 
к семейству R2R3-MYB, продукт которого препятствует 
биосинтезу антоцианов, воздействуя на гены, кодирую-
щие элементы регуляторного комплекса MBW. ELUTA по-
давляет экспрессию генов bHLH и обеспечивает развитие 
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специфической окраски «бычий глаз» – венчик лишен 
окраски, в то же время на лицевой стороне цветка, в об-
ласти срастания губ венчика, сохраняется пигментиро-
ванный участок (Albert et al. 2021; Moss et al., 2024).

Кроме того, упомянутые bHLH-факторы MUTABILIS 
(INCOLORATA I) и DELILA оказываются полностью избы-
точными в лепестках, поскольку один может вполне 
компенсировать отсутствие другого. Тем не менее не-
которые их взаимодействия с членами семейства MYB 
могут быть специфическими или предпочтительными. 
В частности, в лепестках ROSEA2 взаимодействует, по-ви-
димому, только с DELILA (Schwinn et al., 2006). Позднее 
был открыт еще оди н член семейства факторов bHLH – 
DEL-like. Активность фактора идентична таковой 
у DELILA, но, в отличие от последнего, достигает макси-
мальных значений не в дистальной части венчика (в так 
называемых долях), а в проксимальной его части (в труб-

ке венчика) (Albert et al., 2021). Изучение гена DELILA, ко-
дирующего основной спирально-петлевой транскрипци-
онный фактор (bHLH) львиного зева, необходимый для 
активации экспрессии поздних биосинтетических генов 
(включая F3H, DFR, ANS и UFGT) в трубке венчика (Good-
rich et al., 1992; Martin, Gerats, 1993), привело к открытию 
схожих закономерностей взаимодействия регуляторных 
генов у других растений. 

На основе молекулярной характеристики гена DELILA 
было показано, что сходные гены влияют на выработку 
антоцианов и у других двудольных растений, например 
у петунии (Petunia Juss.). У петунии был описан комплекс 
MBW – AN2/AN1/AN11 (Hichri et al., 2011), в котором для 
активации биосинтеза антоцианов упомянутый ранее 
белок AN2 взаимодействует с bHLH-белком AN1 и белком 
AN11, содержащим WD-повтор (Spelt et al., 2000). Другой 
обнаруженный в геноме петунии bHLH-белок, JAF13, так-

Рисунок. Путь биосинтеза антоцианов у Antirrhinum majus L.
Указаны ключевые субстраты и ферменты, в том числе: CHS – халконсинтаза; CHI – халкон изомераза;

F3H – флаванон-3-гидроксилаза, F3’H – флавоноид-3’-гидроксилаза, DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза;
ANS – антоцианидинсинтаза, а также гены, кодирующие указанные белки у львиного зева. Также на рисунке 
приведен регуляторный комплекс MBW, представленный транскрипционными факторами семейств bHLH

(DELILA, MUTABILIS (INCOLORATA I), DELILA-like), R2R3-MYB (ROSEA1, ROSEA2, VENOSA) и белком WDR.
Комплекс MBW активирует транскрипцию генов, кодирующих ферменты поздней стадии фенилпропаноидного 
биосинтетического пути, начиная с гена F3H(INCOLORATA II) (модифицировано по Delgado-Vargas et al., 2000)

Figure. Anthocyanin biosynthesis pathways in Antirrhinum majus L.
Key substrates and enzymes are indicated, including: CHS, chalcone synthase; CHI, chalcone isomerase; F3H, flavanone-3- 

hydroxylase, F3эH, flavonoid-3’-hydroxylase, DFR, dihydroflavonol-4-reductase; ANS, anthocyanidin synthase, and the genes 
encoding the abovementioned proteins in snapdragon. Also shown is the MBW regulatory complex represented by 

transcription factors of the bHLH (DELILA, MUTABILIS (INCOLORATA I), DELILA-like), R2R3-MYB (ROSEA1, ROSEA2, 
VENOSA) families and the WDR protein. The MBW complex activates transcription of genes encoding enzymes

of the late-stage phenylpropanoid biosynthetic pathway, starting with the F3H(INCOLORATA II) gene
(modified according to Delgado-Vargas et al., 2000)
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же взаимодействует с AN2, но JAF13 не способен компен-
сировать эффекты мутации и поэтому вряд ли может 
быть непосредственно вовлечен в регуляцию транскрип-
ции генов биосинтеза антоцианов (Quattrocchio et al., 
1998; Spelt et al., 2000). У растений арабидопсиса иденти-
фицировано три фактора транскрипции семейства bHLH, 
участвующих в позитивной регуляции биосинтеза анто-
цианов: GL3 (Glabra 3), EGL3 (Enhancer of Glabra 3) и TT8 
(Transparent testa 8). Указанные факторы обладают ком-
плексным действием, помимо участия в синтезе пигмен-
тов оказывают влияние также на развитие трихом, се-
менной кожуры. В геноме арабидопсиса обнаружен так-
же и ген TTG1, кодирующий белок WD (Walker et al., 1999).

Несмотря на то что фенилпропаноидный биосинте-
тический путь хорошо изучен, установлены ключевые 
ферменты и факторы, осуществляющие регуляцию, мо-
лекулярно-генетические основы различий в интенсив-
ности, оттенке и паттерне окраски нуждаются в даль-
нейшем уточнении для каждого конкретного фенотипа. 

Изучение генов, контролирующих окраску венчика – 
важнейшего фактора декоративности красивоцветущих 
культур, позволит установить генетическую основу меж-
сортовых и межвидовых различий по данному признаку, 
механизм их возникновения.

Влияние мобильных генетических элементов 
Одним из источников генных мутаций в раститель-

ных организмах являются мобильные элементы (транс-
позоны, ретротранспозоны). Выше уже упоминались эф-
фекты, оказываемые мобильными элементами на гомео-
зисные гены, также имеет место влияние на гены, отве-
чающие за окраску. Фенотипический эффект вставки 
транспозона обыкновенно связан с деактивацией гена и, 
в случае генов, ассоциированных с биосинтезом пигмен-
тов, отсутствием окраски. Известно, что транспозоны 
Tam1, Tam2, Tam3, встраиваясь в различные локусы гено-
ма A. majus, вызывают изменение распределения пиг-
мента или же его отсутствие (Martin et al., 1985; Hehl et al., 
1987; Sommer et al., 1988). Например, вставка транспозо-
на Tam1 в промоторную область NIVEA (гена, кодирую-
щего фермент халкон-синтазу) предотвращает его экс-
прессию, провоцируя развитие белых цветков. Эксцизии 
транспозона в соматических клетках приводят к восста-
новлению функции гена – в зависимости от топологии 
эксцизий на неокрашенных цветках развиваются полосы 
и пятна, несущие пигмент (Sommer et al., 1985, Rakhman-
gulov et al., 2022). Гибриды, полученные при скрещива-
нии мутантных растений с растениями дикого типа, ока-
зывались фенотипически сходными с диким типом, то-
гда как растения от скрещиваний с носителями неактив-
ного аллеля niv характеризовались неокрашенными 
цветками (Schwarz-Sommer et al., 2003a).

Приведенные выше результаты опытов показывают, 
что мутация, вызванная встраиванием транспозона 
Tam1 в ген NIVEA, наследуется по рецессивному типу. 
Подобное встраивание описано также и для локуса 
 PALLIDA. Исследователями отмечается высокое разнооб-
разие фенотипических проявлений встраивания транс-
позона – могут формироваться бледно окрашенные и не-
окрашенные венчики, цветки, имеющие кольцевую пиг-
ментацию в основании трубки венчика, пятнистые вен-
чики (Harrison, Fincham, 1964). Транспозон Tam1 спосо-
бен также встраиваться в локус INCOLORATA II, 
провоцируя развитие цветков цвета слоновой кости 
с кольцом бледно-красной пигментации у основания 
трубки венчика и оттенком пигмента на лепестках. На 

некоторых венчиках имеют место дискретные красные 
пятна или сектора. Мутации pal и incolorata чувствитель-
ны к температуре, при температуре 15°С они происходят 
с большей частотой, чем при 20°С и 25°С (Hehl et al., 1987). 
Транспозон Tam2, встраиваясь в ген, кодирующий bHL-
H-подобный белок DELILA, способен вызывать мутацию 
del-602, характеризующуюся окрашенными лепестками 
и белой трубкой венчика. Транспозон Tam3 может встра-
иваться как в структурные гены фенилпропаноидно го 
биосинтетического пути (PAL), так и в гомеозисные гены 
(FLO) (Coen et al., 1990). Другие транспозоны, связанные 
с гомеозисными генами (Tam10, Tam12), описаны выше. 
Кроме того, вставка Tam3 может провоцировать разви-
тие листьев желтоватого или оливкового оттенка (мута-
ция olive-605) (Sutton, 1988). Транспозон Tam4 по строе-
нию сходен с Tam1 и Tam2 – имеют сходные инвертиро-
ванные повторы чуть менее 15 нуклеотидов длиной 
и гомологичные участки длиной около 700 пар основа-
ний. Эффект от вставки и последующей эксцизии Tam4 
сходен с таковым у прочих транспозонов – мутация 
niv600, вызванная вставкой, по своим фенотипическим 
проявлениям сходна с описанной выше вставкой транс-
позона Tam1 в тот же локус (Martin, Gerats, 1993).

Рассмотренные выше мутации и транспозон-ассоци-
ированные мутации вообще показывают высокую неста-
бильность. В потомстве от самоопыления мутантных 
растений проявляется как родительский пятнистый фе-
нотип, так и более стабильные белые и окрашенные 
(с различной интенсивностью окраски) венчики. Неточ-
ная эксцизия транспозона может оставлять в последова-
тельности след длиной в несколько пар нуклеотидов. Та-
кая мутация уже является стабильной и наследуется 
в ряду поколений. В качестве примера можно привести 
описанную выше мутацию delayed terminal flower в гене 
CEN (Cremer et al., 2001).

Изучение мобильных элементов представляет ин-
терес с точки зрения изучения межклеточных взаимо-
действий, использования транспозонов в качестве ДНК- 
зондов, создания химер, стабильных и нестабильных 
мутантных линий. Именно с помощью меченых транс-
позонов были выявлены описанные выше гены, контро-
лирующие развитие цветка.

Заключение

Благодаря своей неприхотливости, богатому разно-
образию форм и расцветок, крупному цветку и быстрому 
развитию, львиный зев снискал большую популярность 
среди ученых-ботаников и основателей генетики. В эру 
молекулярной биологии львиный зев приобрел статус 
модельного объекта. Вклад A. majus в первые исследова-
ния, посвященные мобильным элементам, – первый изо-
лированный транспозон (Tam1), первые исследования 
генов, контролирующих нормальное развитие цветка 
и соцветия, – неоценим. Сегодня, однако, львиный зев 
подвергся незаслуженному забвению – пик интереса 
к культуре приходится на период с 80-х годов прошлого 
века до середины нулевых годов. Сегодня геном львино-
го зева полностью секвенирован и аннотирован, что дает 
стимул дальнейшим исследованиям. На сегодняшний 
день известны гены, кодирующие все основные призна-
ки, обеспечивающие декоративность львиного зева, – 
форму листьев, тип и характеристики цветка и соцветия, 
окраску венчика. Известно, что значительная часть раз-
нообразия связана с встраиванием в последовательно-
сти генов мобильных элементов (транспозонов), коими 

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2025;186(1):210-223

   •   186 (1), 2025   •   

219

Barabanov I.V., Vasilieva M.V., Anisimova I.N., Rakhmangulov R.S.



изобилует геном A. majus. Последующее вырезание тран-
спозонов также оказывает влияние на фенотип, может 
приводить к формированию устойчивой мутантной ли-
нии. В то же время иные причины, обеспечивающие по-
лиморфизм расцветок венчика, например такие как де-
леции, инсерции, однонуклеотидные замены в генах, 
связанных с окраской цветка, не идентифицированы. Си-
туация идентична и для иных упомянутых в обзоре ге-
нов.

Важно отметить, что часть цветков характеризуется 
сильным сладким ароматом, иные же лишены запаха. 
Аромат – второстепенный, но значимый признак декора-
тивных культур, однако исследования, посвященные 
данной теме, весьма немногочисленны.

Дальнейшее изучение аллельного разнообразия ге-
нов, кодирующих основные ферменты фенилпропаноид-
ного биосинтетического пути, регуляторных генов, ассо-
циированных с ним, а также генов, контролирующих 
нормальное развитие цветка и соцветия львиного зева 
как модельного объекта, позволит выявить механизмы 
возникновения полиморфизма, разработать на их основе 
методики редактирования и применять их в том числе 
и на других декоративных культурах, получая высокоде-
коративные сорта с заданными характеристиками.
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