
Раздел 1. Садоводство и овощеводство

41

as its seasonal distribution, has a lesser influence on the spatial distribution of both 
species than temperature. Furthermore, for both species, the highest contributions 
to the principal components were observed from the variables of average annual 
temperature and solar radiation. It was established that the native woody plants Al-
nus glutinosa (L.) Gaertn, Carpinus betulus L., Fagus orientalis Lipsky, and Frax-
inus excelsior L., which compete with Paulownia tomentosa (Thunb.) and Catalpa 
ovata D., exhibit greater ecological plasticity. It is suggested that disturbances to 
the vegetation cover are a necessary condition for the penetration of Paulownia 
tomentosa (Thunb.) and Catalpa ovata D. Don into forest ecosystems along the 
southern Black Sea coast of Krasnodar Krai. In the presence of disturbances to the 
vegetation cover, a significant portion of the region is climatically and ecological-
ly-geographically vulnerable to the introduction of the studied species. The MRI-
ESM2-0 climate model indicates that climate conditions in 2041–2060 will favor 
further expansion of both species under both the most optimistic (SSP1-2.6) and the 
most pessimistic (SSP5-8.5) climate change scenarios.

Key words: alien species, invasion biology, phytoinvasions, Sochi National Park.
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Окраска плодов земляники является важнейшим признаком, влияющим 
на предпочтения потребителей, и может варьировать от белого до светло-
оранжевого и от алого до почти чёрного. Необходимо всестороннее изучение 
суммарного содержания, состава и регуляции биосинтеза антоцианов у раз-
личных видов Fragaria. Это будет способствовать выведению богатых антоци-
анами сортов земляники для удовлетворения растущего спроса на полезные 
для здоровья соединения в рационе человека. Цель работы состояла в освеще-
нии новейших достижений в области исследования специфики антоцианово-
го профиля плодов различных генотипов рода Fragaria, вопросов биосинтеза 
антоцианов и расшифровки структурных и регуляторных генов, участвую-
щих в формировании цвета плодов. Содержание антоцианов у сортов F. × 
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ananassa, согласно данным, полученным отечественными и зарубежными ис-
следователями, составляет в среднем 48,0 ±3,8 мг/100 г и варьирует в преде-
лах от 3,6 мг/100 г до 171,6 мг/100 г. Относительное соотношение различных 
антоцианов может оказывать существенное влияние на окраску плодов: про-
изводные пеларгонидина придают плодам ярко-красный цвет, производные 
цианидина – тёмно-красный. У F. × ananassa преобладающим антоцианом 
является пеларгонидин-3-глюкозид; второй по распространённости антоци-
ан – пеларгонидин-3-малонил-глюкозид; цианидин-3-глюкозид присутствует 
в меньшем количестве. В плодах F. pentaphylla и F. nilgerrensis определены 
цианидин-3-глюкозидхлорид, цианидин-3-галактозид и 3-глюкозид цианиди-
на. Цианидин-3-глюкопиранозид – наиболее распространённый антоциан в 
плодах F. chiloensis. У F. vesca накапливаются преимущественно цианидин-
глюкозиды. Установлено, что белок MYB10 (кодируется геном FaMYB10) яв-
ляется фактором транскрипции биосинтеза антоцианов в плодах земляники. 
Различные мутации гена FaMYB10 с потерей функции нарушают биосинтез 
антоцианов и вызывают большую часть вариаций окраски, наблюдаемых у 
дикорастущих видов и культурной земляники (F. × ananassa).

Ключевые слова: род Fragaria, генотип, антоцианы, пеларгонидин-3-глюкозид, 
антиоксидантная активность, MYB10.

Введение. Род земляники Fragaria L. относится к семейству Розоцвет-
ные (Rosaceae), подсемейству шиповниковые (Rosoideae). Культивируе-
мые и примерно 25 описанных в настоящее время видов дикорастущих 
земляник включают виды от диплоидных (2n = 2х = 14) до декаплоидно-
го (F. cascadensis Hummer) (2n = 10х = 70) [33]. Большинство диплоидных 
видов и все пять тетраплоидных видов представлены в Китае [55]. Един-
ственный гексаплоидный вид, F. moschata Duch. (2n = 6х = 42), встречает-
ся в Европе, включая Россию. Два родственных диких вида – F. chiloensis 
(L.) Duch. (2n = 8х = 56) и F. virginiana Duch. (2n = 8х = 56) произрастают 
как в Южной, так и Северной Америке [6, 40]. Земляника садовая (F. × 
ananassa Duch.) (2n = 8х = 56) – основной культивируемый вид земляни-
ки. Она выращивается по всему миру, уступая по мировому производству 
только винограду [11, 34, 35, 65, 75]. В Европе около 50 % от общего объ-
ёма производства ягод приходится на землянику, за ней следуют малина 
и смородина (примерно по 20 %) и черника (5 %) [69]. Помимо привлека-
тельного цвета и вкуса, земляника является хорошим источником витамина 
С и других антиоксидантных соединений, таких как витамин Е, β-каротин, 
а также большого количества разнообразных фенольных компонентов (фе-
нольные кислоты, флавонолы, флаван-3-олы и антоцианы) [58].

Для рода Fragaria характерно большое генотипическое и фенотипи-
ческое разнообразие окраски плодов – от белого до тёмно-красного, что 
может быть использовано для расшифровки механизмов, ответствен-
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ных за данный признак [29, 54, 55, 64, 83]. Например, F. neilgerrensis 
Schle. характеризуется белыми плодами [88], тогда как F. pentaphylla 
Losinsk. имеет формы с красными и белыми плодами [64]. У F. × 
ananassa наблюдается различие во внешней и внутренней окраске 
плода (например, имеются генотипы с белой мякотью и генотипы с 
красной мякотью плодов) [23]. 

В последнее время качество плодов становится одним из основ-
ных ориентиров при селекции земляники. Усилиями учёных и селек-
ционеров выведены сорта, обладающие не только повышенной устой-
чивостью к патогенам, высокой урожайностью и увеличенным сроком 
хранения, но и улучшенными вкусовыми качествами плодов, их полез-
ными свойствами [3, 14, 62, 69]. Основные сенсорные характеристики 
плодов включают аромат, вкус (сахара, органические кислоты) и внеш-
ний вид (размер, форма, яркость, цвет). Как и в случае с другими при-
знаками фруктов, предпочтения потребителей могут значительно раз-
личаться. Некоторые потребители отождествляют полностью красные 
или тёмно-красные плоды с повышенной спелостью и высоким содер-
жанием антиоксидантов, в то время как другие считают более светло-
красную или алую землянику более свежей [34]. 

Антоцианы – доминирующая группа полифенолов земляники, опре-
деляющая окраску плодов. В растениях антоцианы, создавая разнообраз-
ную окраску цветков и плодов, служат для привлечения опылителей, рас-
пространения семян, повышают устойчивость растений к биотическим 
и абиотическим стрессам [15, 47, 50, 75, 79]. Более того, антоцианы яв-
ляются флавоноидами с сильными антиоксидантными свойствами [4, 12, 
13, 20, 26, 39, 41, 42, 46, 52, 53, 56, 57, 68, 71, 76]. Зарубежными учёными 
[23] определено, что антоцианы занимают третье место по вкладу в об-
щую антиоксидантную способность земляники (13 %), которым предше-
ствуют витамин С (24 %) и эллаготанины (19 %). Антоцианы обладают 
противомикробным, противовирусным, противоаллергическим, анти-
канцерогенным, антимутагенным и антипролиферативным действием и, 
таким образом, могут играть важную роль в предотвращении различных 
дегенеративных заболеваний [56]. Установленная фармакологическая 
суточная доза антоцианов для взрослого человека составляет от 80 мг; 
адекватный уровень потребления – 50 мг, верхний допустимый уровень 
– 150 мг [18]. Антоцианы представляют также интерес для пищевой про-
мышленности, поскольку рассматриваются как потенциальные замени-
тели синтетических пищевых красителей. Их суммарное количество и 
качественный состав имеют приоритетное значение при оценке пригод-
ности сортов к технологической переработке и замораживанию. 
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Поэтому в последние годы антоцианы служат объектом присталь-
ного внимания исследователей [51–53]. Необходимо всестороннее из-
учение содержания, состава и регуляции биосинтеза антоцианов у раз-
личных видов Fragaria. Это будет способствовать выведению богатых 
антоцианами сортов земляники для удовлетворения растущего спроса 
на полезные для здоровья соединения в рационе человека. 

Цель работы состояла в освещении новейших достижений в об-
ласти исследования специфики антоцианового профиля плодов раз-
личных генотипов рода Fragaria, вопросов биосинтеза антоцианов и 
расшифровки структурных и регуляторных генов, участвующих в фор-
мировании цвета плодов.

Содержание и состав антоцианов в плодах F. × ananassa. Содержа-
ние антоцианов значительно варьирует у различных сортов садовой зем-
ляники. Среднее их накопление по данным, полученным как за рубежом, 
так и в разных регионах России (табл. 1), составляет 48,0 ±3,8 мг/100 г.

Таблица 1. Содержание антоцианов в плодах земляники в 
различных регионах РФ и за рубежом
Table1. The content of anthocyanins in strawberry fruits in various regions 
of the Russian Federation and abroad

Страна,
область, край

Содержание 
антоцианов,

мг/100 г

Пределы 
варьирования, 

мг/100 г
Источник

Российская Федерация
Амурская область 27,9 ±4,0 16,4–72,5 [17]
Белгородская область 43,1 ±1,6 24,2–60,5 [5]
Брянская область 69,1 ±3,9 40,0–85,0 [2]
Оренбургская область 52,0 ±3,9 25,0–97,5 [1]
Орловская область 43,0 ±4,0 16,0–107,0 [16]
Тамбовская область 50,6 ±2,2 3,6–171,6 [9]
Ярославская область 92,1 ±4,0 53,4–147,2 [22]
Краснодарский край 75,5 ±3,8 46,2–90,0 [8]
Республика Крым 71,6 ±3,0 50,1–100,4 [7]
Республика Дагестан 54,7 ±6,0 29,0–82,0 [10]

Другие государства
Индия 66,2 ±3,3 40,5–125,0 [74]
Италия 46,1 ±2,8 25,8–75,4 [61]
США (Калифорния) 53,0 ±1,7 33,9–74,8 [84]
Китай 25,2 ±8,7 4,5–47,2 [28]
Канада 57,5 ±5,4 19,1–104,9 [87]
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Хорватия 20,1 ±3,2 8,2–32,7 [81]
Эстония 40,6 ±3,1 27,8–60,1 [78]
Бразилия 33,8 ±7,4 13,4–54,9 [30]
Норвегия 33,9 ±2,1 8,5–65,9 [23]
Южная Корея 29,8 ±3,5 14,5–53,0 [44]
Польша 29,6 ±4,2 3,7–64,9 [59]
Австралия 55,9 ±9,9 23,9–101,0 [37]
Испания 32,3 ±2,1 20,2–47,4 [27]
Среднее 48,0 ±3,8 20,1–92,1

Особый интерес представляют белоплодные сорта. Их окраска бы-
вает белоснежной, кремово-белой, бело-жёлтой. Во многом это впечат-
ление создает цвет семянок, которыми усыпаны ягоды. Семянки могут 
быть ярко-красными (‘Pineberry’, ‘Белый швед’, ‘Anablanca’) либо жёл-
тыми (‘Белый лебедь’, ‘Жёлтое чудо’). 

Проведённые нами исследования [9] показали варьирование антоци-
анов от 3,6 мг/100 г (белоплодный сорт ‘Лебедушка’) до 171,6 мг/100 г 
(‘Рубиновый кулон’). Выделены сорта с высоким содержанием анто-
цианов (выше 90,1 мг/100 г) – ‘Алена’, ‘Источник’, ‘Памяти Зубова’, 
‘Привлекательная’, ‘Рубиновый кулон’, ‘Торпеда’, ‘Фейерверк’, ‘Руби-
новый каскад’. Сорта ‘Былинная’, ‘Олимпийская надежда’, ‘Троицкая’, 
‘Alba’, ‘Arosa’, ‘Aprica’, ‘Galia Civ’, ‘Elianny’, ‘Karia’, ‘Roxana’, ‘Ter-
nata’, ‘Tristar’, ‘Vima Rina’ характеризовались светлой окраской плодов 
и накапливали антоцианы менее 30,0 мг/100 г.

При изучении коллекции сортов в Орловской области наиболее вы-
соким накоплением антоцианов отличался сорт ‘Зенит’ (107,0 мг/100 г). 
Низкое их накопление характерно для сортов ‘Онега’ (17,0 мг/100 г), 
‘Сударушка’ (18,0 мг/100 г) [16]. 

В Крыму [7] высоким уровнем накопления антоцианов (91,0–
100,4 мг/100 г) и, следовательно, выраженной тёмной окраской выде-
ляются сорта ‘Honeoye’, ‘Senga Sengana’, ‘Nelly’, ‘Moling Pandora’. 

На юге Амурской области [17] повышенное содержание антоцианов 
выявлено в плодах сортов ‘Elvira’ (49,1 мг/100 г) и ‘Daroyal’ (72,5 мг/100 г).

В Оренбургской области [1] в качестве богатых антоцианами сортов 
выделены ‘Торпеда’ (97,5 мг/100 г), ‘Соловушка’ (95,3 мг/100 г), ‘Гре-
нада’ (92,0 мг/100 г), ‘Славутич’ (86,8 мг/100 г).

В Польше [59] суммарное количество антоцианов изменялось от 
3,7 до 64,9 мг/100 г (в среднем 29,5 мг/100 г). Самый высокий уровень 
накопления антоцианов (более 50,0 мг/100 г) наблюдался у сортов 
‘Siabelle’ (58,2 мг/100 г), ‘Kama’ (58,1 мг/100 г), ‘Thuriga’ (53,2 мг/100 г), 
‘Florin’ (52,6 мг/100 г), ‘Grenadie’r (52,0 мг/100 г), ‘Syrena’ (51,7 мг/100 г). 
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Низкий уровень накопления антоцианов обнаружен у сортов ‘Pandora’ 
(3,7 мг/100 г), ‘Alfa’ (7,5 мг/100 г), ‘Rosie’ (7,8 мг/100 г).

По сообщениям итальянских исследователей [61] суммарное коли-
чество антоцианов варьировало от 25,8 мг/100 г (‘Carla’) до 75,4 мг/100 г 
(‘Naiad’). Хорошим уровнем накопления антоцианов (выше 50,0 мг/100 г) 
отличались сорта ‘Daniela’, ‘Terry’, ‘Laica’, ‘Ventana’, ‘Salva’, ‘Candonga’.

Сорт ‘Camarosa’ (США, Калифорния), который охватывает примерно 
половину мирового рынка земляники, по нашим данным, накапливает в 
плодах 36,0 мг/100 г антоцианов. По данным зарубежных исследовате-
лей, содержание антоцианов у данного сорта составило (мг/100 г): Ита-
лия – 35,9; Испания – 47,4; Греция – 41,0; Чили – 30,0; Бразилия – 23,4; 
Австралия – 48,0; США (Флорида) – 34,0 [27, 37, 38, 60, 61, 88]. 

В плодах земляники антоцианы присутствуют почти исключитель-
но в неацилированной форме (99 %). Большая их часть существует в 
виде моногликозидов (93 %), а остальные 7 % – в виде дигликозидов. 
Мякоть ягод земляники содержит больше пеларгонидин-3-глюкозида 
(Pg-3-glu) и пеларгонидин-3-рутинозида (Pg-3-rut), чем семянки, а се-
мянки содержат больше цианидин-3-глюкозида (Cd-3-glu) и цианидин-
3-(малонил)глюкозида Cd-3-mal-glu [21, 90]. 

С помощью высокоэффективной жидкостной хроматографии 
(ВЭЖХ) в различных сортах земляники было обнаружено более 25 
антоцианов [67, 72]. Из них пеларгонидин-3-глюкозид (Pg-3-glu), 
пеларгонидин-3-О-рутинозид (Pg-3-rut) и цианидин-3-глюкозид (Cd-
3-glu) являются тремя основными антоцианами, содержащимися в 
плодах земляники [34]. Итальянские исследователи [72] при изучении 
содержания антоцианов в пяти сортах земляники (‘Camarosa’, ‘Caris-
ma’, ‘Eris’, ‘Oso Grande’ и ‘Tudnew’) обнаружили, что пеларгонидин-
3-глюкозид (Pg-3-glu) составляет от 77 % до 90 % от общего количе-
ства антоцианов, за которыми следует пеларгонидин-3-рутинозид 
(Pg-3-rut) (от 6 % до 11 %) и цианидин-3-глюкозид (Cd-3-glu) (от 3 % 
до 10 %). Зарубежными исследователями (Дания, Испания, Голландия) 
[34] при оценке содержания антоцианов в плодах 12 сортов земляни-
ки обнаружено, что пеларгонидин-3-глюкозид (Pg-3-glu) был наиболее 
распространённым, составляя от 50 % до 90 % от общего содержания 
антоцианов, за которым следовал цианидин-3-глюкозид (Cd-3-glu), на 
долю которого приходилось от 1 % до 47 %, в зависимости от сорта. Со-
держание цианидин-3-глюкозида (Cd-3-glu) в современных сортах значи-
тельно снизилось [43, 54, 78]. Кроме того, пеларгонидин-3-рутинозид (Pg-
3-rut) и пеларгонидин-3-малонилглюкозид (Pg-3-mal-glu) составляли 12,5 
% от общего количества антоцианов, в то время как пеларгонидин-3-
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рутинозид (Pg-3-rut) составлял только 3,1 % в плодах F. × ananassa сор-
та ‘Senga Sengana’ [45]. Японскими исследователями [86] был проведён 
анализ определения пеларгонидин-3-малонилглюкозида (Pg-3-mal-glu) у 
20 сортов. Пеларгонидин-3-глюкозид (Pg-3-glu) был преобладающим 
пигментом (66–94 % от общего количества антоцианов), в то время как 
содержание пеларгонидин-3-малонилглюкозида (Pg-3-mal-glu) состав-
ляло 5–24 % от общего количества антоцианов. 

Относительное соотношение различных антоцианов, обнаруженных 
в плодах земляники, может оказывать существенное влияние на окраску 
плодов: производные пеларгонидина придают плодам ярко-красный цвет, 
а производные цианидина – тёмно-красный [36]. Предпочтения потреби-
телей, склоняющихся в сторону плодов земляники ярко-красного цвета, со 
временем косвенно привели к выбору сортов с пеларгонидин-3-глюкозидом 
(Pg-3-glu) в качестве основной формы антоциана, составляющей 70–90 % 
от общего количества антоцианов [77]. Однако именно создание витамин-
ных тёмноокрашенных сортов с высоким суммарным содержанием анто-
цианов представляет актуальную задачу.

Содержание антоцианов и их состав в плодах различных видов 
Fragaria. Содержание и состав антоцианов у земляники дикорастущей 
и культурной значительно различаются.  

В наших исследованиях среднее накопление антоцианов в плодах F. 
vesca составило 34,1 мг/100 г, варьируя в пределах 22,0–46,2 мг/100 г; в 
плодах F. virginiana ssp. platypetala – 41,8 мг/100 г, варьируя в пределах 
30,8–52,8 мг/100 г. По данным турецких исследователей [85] в плодах 
F. vesca содержалось в среднем 39,4 мг/100 г антоцианов, интервалы 
варьирования составили 25,1–53,5 мг/100 г.    

Цианидин-3-глюкопиранозид является наиболее распространённым 
антоцианом в плодах F. chiloensis [29]. Эстонскими исследователями [78] 
сообщается, что основные антоцианы плодов F. vesca – это гликозилиро-
ванные пеларгонидин и цианидин, содержащиеся в соотношении пример-
но 1 : 1. Греческие исследователи [73] обнаружили, что соотношение со-
держания пеларгонидин-3-глюкозида (Pg-3-glu) и цианидин-3-глюкозида 
(Cd-3-glu) составляло 1,88 в плодах F. chiloensis ssp. сhiloensis f. patagonica 
и 0,68 в плодах F. chiloensis ssp. сhiloensis f. сhiloensis. Южнокорейские ис-
следователи [44] определили содержание пеларгонидин-3-глюкозида (Pg-
3-glu), пеларгонидин 3-рутинозида (Pg-3-rut) и цианидин-3-глюкозида 
(Cd-3-glu) у 14 форм F. orientalis и пришли к выводу, что образцы имеют 
различный их количественный состав. Китайские и американские иссле-
дователи [70] обнаружили 26 антоцианов в плодах F. pentaphylla и F. 
nilgerrensis. У красноплодной формы F. pentaphylla на долю цианидина 
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и пеларгонидина приходилось 83,13 % и 14,81 % от общего количества 
антоцианов соответственно. Белый цвет мякоти у белоплодных форм F. 
pentaphylla обусловлен низким содержанием пеларгонина О-гексозил-
О-гексозида, пеларгонидина О-гексозида и петунидина О-рутинозида. 
У F. nilgerrensis цианидин составлял 97,66 % от общего содержания 
антоцианов, в то время как уровень пеларгонидина не определялся. 
Цианидин-3-глюкозидхлорид, цианидин-3-галактозид и 3-глюкозид ци-
анидина были наиболее распространёнными антоцианами в плодах F. 
pentaphylla и F. nilgerrensis, на долю которых приходилось 60,70 % и 
94,24 % от общего количества антоцианов соответственно [70]. Циани-
дин, пеларгонидин и дельфинидин были обнаружены в красных плодах 
F. pentaphylla, в то время как у белоплодных форм F. nilgerrensis были 
определены только цианидин и дельфинидин. Кроме того, в плодах F. 
pentaphylla и F. nilgerrensis был обнаружен розинидин, тогда как петуни-
дин обнаружен не был [70]. У F. vesca накапливаются преимущественно 
цианидин-глюкозиды [80]. Было выявлено, что лесная земляника имеет 
равное количество пеларгонидин-3-глюкозида и цианидин-3-глюкозида, 
в то время как у культурной октоплоидной земляники преобладает 
пеларгонидин-3-глюкозид [34]. 

Методы визуальной и лабораторной оценки окраски плодов и со-
держания антоцианов. При расшифровке архитектуры цвета плодов 
первым шагом обычно является фенотипирование больших коллекций 
генетических ресурсов.

Чаще всего цвет плодов земляники оценивается по визуальному 
сравнению с цветовой шкалой [48]. В последние годы ключевым до-
стижением стала автоматизация процесса, при котором фотографии 
фруктов, сделанные в стандартизированных условиях, анализируются 
на предмет интенсивности и рисунка цвета плодов [91]. Внешний цвет 
плода измеряют с использованием пространства CIELAB, где «L» обо-
значает яркость, а «a» и «b» – хроматические координаты. Изменение 
индекса «a» указывает на переход от зелёного к красному, где более 
высокое значение означает более красный объект. Изменения «b» от-
ражают изменение между жёлтым и синим цветами, т. е. более высокое 
значение «b» относится к «более синему» объекту. Оценка окраски мя-
коти плода является более сложной задачей, чем внешней, поскольку 
она колеблется в более широком диапазоне [24, 49, 91]. 

Простой способ количественной оценки общего содержания мо-
номерных антоцианов в плодах земляники – использование метода 
pH-дифференциальной спектрофотометрии, при котором проводится 
извлечение пигментов из аликвоты вытяжки и определение спектрофото-
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метрического поглощения при длинах волн 510 нм и 700 нм при изменении 
кислотности растворов измеряемых образцов от 1,0 до 4,5 [19].

Деструктивные методы позволяют измерить не только общее со-
держание антоцианов, но и определить их профиль, а также десятки 
различных полифенольных метаболитов при использовании высоко-
чувствительных, но более трудоёмких технологий на основе высокоэф-
фективной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) и масс-спектрометрии 
(МС) [31, 63, 66, 80, 82]. Подробные знания состава антоцианового 
комплекса в плодах позволяют облегчить идентификацию структурных 
и регуляторных генов, лежащих в основе QTL [32, 48]. 

Пути регуляции накопления антоцианов в плодах земляники. 
Биосинтез антоцианов – сложный биологический процесс, на ко-
торый влияют генетические факторы, факторы развития и факторы 
окружающей среды. Антоцианы синтезируются по флавоноидному 
пути, который является ветвью фенилпропаноидного пути. Суще-
ствует два класса генов, контролирующих биосинтез антоцианов, 
– структурные и регуляторные. Основная его регуляция происходит 
на уровне транскрипции структурных генов (включая EBG и LBG), 
кодирующих ферменты. 

Установлен MYB10 – главный регуляторный ген, воздействующий на 
структурные гены пути биосинтеза антоцианов, что приводит к ярко-крас-
ному цвету кожицы плодов земляники. Различные его мутации с потерей 
функции нарушают биосинтез антоцианов у F. × ananassa, что приводит 
к образованию плодов с белой кожицей [82]. У земляники некоторых сор-
тов плоды характеризуются красной кожицей и белой мякотью внутри, а 
у других – как красной кожицей, так и красной мякотью. Основной меха-
низм был раскрыт, когда в промоторе FaMYB10-2 была обнаружена вставка 
транспозона (FaEnSpm-2), что привело к усилению экспрессии и накопле-
нию антоцианов внутри плода и, следовательно, к покраснению мякоти 
плодов. У дикорастущего диплоидного вида земляники F. nilgerrensis есте-
ственная мутация в локусе MYB10 отвечает за фенотип белых плодов [48]. 

Интенсивность и качество света, включая затенение и ультрафиоле-
товое излучение, синий и красный свет, существенно влияют на биосин-
тез антоцианов. Транскрипционные факторы HY5-bHLH9 способству-
ют накоплению антоцианов под действием света. На окраску плодов 
и состав антоцианов также влияет температура. При более низких 
температурах активируется MAPK3, который фосфорилирует MYB10 
и подавляет его транскрипционную активность. Плоды, выращенные 
при более высоких температурах, показывают повышенные уровни 
суммарного накопления антоцианов и, в особенности, пеларгонидин-3-
глюкозида – наиболее распространённого антоциана в землянике [25]. 
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Выводы. В представленном обзоре отражены результаты исследо-
ваний суммарного содержания антоцианов, антоцианового профиля 
плодов различных представителей рода Fragaria, генетические аспекты 
их биосинтеза. Понимание генетических факторов, влияющих на есте-
ственную изменчивость внешнего (кожицы) и внутреннего (мякоти) 
цвета плодов, имеет решающее значение для эффективной модифика-
ции этого признака у новых сортов и будет способствовать созданию 
генотипов с плодами с желаемым (повышенным или пониженным) со-
держанием антоцианов для удовлетворения растущего спроса на по-
лезные для здоровья соединения в рационе человека.
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The colour of strawberry fruits is the most important feature influencing consumer 
preferences and can vary from white to light orange and from scarlet to almost black. 
It is necessary to study the total content, composition and regulation of anthocyanin 
biosynthesis in different Fragaria species. This will facilitate the development of 
anthocyanin-rich strawberry cultivars to meet the growing demand for health-promoting 
compounds in the human diet. The purpose of the work was to highlight the latest 
achievements in studying the specifics of the anthocyanin profile in fruits of 
different Fragaria genotypes, issues of anthocyanin biosynthesis and decoding 
of structural and regulatory genes involved in the formation of fruit color. The 
anthocyanin content in strawberry cultivars, according to data obtained by 
Russian and foreign researchers, averages 48.0 ±3.8 mg/100 g and varies from 
3.6 mg/100 g to 171.6 mg/100 g. The relative proportions of different anthocyanins 
can have a significant effect on fruit colour: pelargonidin derivatives give fruits 
a bright red colour, while cyanidin derivatives give fruits a dark red colour. In the 
garden strawberry the predominant anthocyanin is pelargonidin-3-glucoside; the 
second most abundant anthocyanin is pelargonidin-3-malonyl glucoside; cyanidin-3-
glucoside is present in smaller amounts. Cyanidin-3-glucoside chloride, cyanidin-3-
galactoside and cyanidin 3-glucoside were determined in the fruits of F. pentaphylla 
and F. nilgerrensis. Cyanidin-3-glucopyranoside is the most abundant anthocyanin in 
F. chiloensis fruits. The fruits of F. vesca accumulate mainly cyanidin glucosides. It 
has been established that the MYB10 protein (encoded by the FaMYB10 gene) is a 
transcription factor for anthocyanin biosynthesis in strawberry fruits. Various loss-of-
function mutations of the FaMYB10 gene impair anthocyanin biosynthesis and cause 
much of the color variation observed in wild and cultivated strawberries.

Key words: genus Fragaria, genotype, anthocyanins, pelargonidin-3-glucoside, 
antioxidant activity, MYB10.
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В статье представлены результаты изучения основных фенологических фаз 
развития сортов груши в изменяющихся климатических условиях южной 
лесостепной зоны Башкортостана. Исследование проводили в коллекци-
онных насаждениях 2011 года посадки Кушнаренковского селекционного 
центра БНИИСХ УФИЦ РАН в 2020–2025 гг. Схема посадки – 5 × 3 м. 


