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Генетическая инженерия позволяет выходить за пределы природной изменчивости видов и создает
возможности получать декоративные растения с новыми окрасками и формами цветка, повышен-
ной устойчивостью и целым рядом характеристик, дающих эстетическое и экономическое преиму-
щество. Как правило, для достижения нужных эффектов требуется изменение паттернов экспрес-
сии определенных генов. Промотор является ключевым регуляторным элементом, определяющим
уровень, тканевую и временную специфичность экспрессии гена, поэтому при планировании
структуры генетических конструкций для экспрессии трансгенов в растениях в первую очередь под-
бирается подходящий промотор. В последние годы изучено много новых конститутивных, ткане-
специфичных и индуцируемых промоторов растительного происхождения, которые могут расши-
рить перспективы создания новых форм и сортов за счет точно направленной экспрессии перене-
сенных генов. В обзоре анализируются имеющиеся в литературе сведения об использовании
промоторов на примере биотехнологии декоративных растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Цветы радуют нас своей красотой в садах и

парках. Основными направлениями селекции де-
коративных культур являются устойчивость к
вредителям, стрессам, пестицидам, сохранение
срезанных побегов, усиление аромата, изменение
времени цветения, получение компактных форм,
модификация окраски и строения цветка. В мо-

лекулярно-генетическом отношении цветочные
культуры изучены в меньшей степени, чем такие
модельные объекты, как арабидопсис (Arabidopsis
thaliana), рис (Oryza sativa) или табак (Nicotiana ta-
bacum). Некоторые декоративные культуры явля-
ются полиплоидами. В зоне рискованного земле-
делия хорошо заметна разница между тетраплоид-
ными, триплоидными и диплоидными формами
гладиолусов (Gladiolus grandiflorus), лилий (Lilium),
нарциссов (Narcissus pseudonarcissus), тюльпанов
(Tulipa gesneriana), хризантем (Chrysanthemum mori-
folium) и пионов (Paeonia lactiflora). Полиплоиды
обладают лучшими ростовыми качествами и обес-
печивают рентабельность цветочного производ-
ства. Многие сорта роз (Rosa hybrida) и петуний
(Petunia hybrida) имеют гибридное происхождение.
Это осложняет получение новых форм традицион-
ными методами гибридизации и селекции.

Генная инженерия позволяет получать желае-
мые признаки у сорта без многолетних гибриди-
заций и возвратных скрещиваний, что суще-
ственно сокращает время, необходимое для его

Сокращения: ВОМ – вирус огуречной мозаики; 5'-НТО –
5'- нетранслируемая область; ANS – антоцианидин-синта-
за (от anthocyanidin synthase); CaMV35S – промотор 35S
РНК вируса мозаики цветной капусты (от Caulif lower mo-
saic virus 35S); CHS – халкон-синтаза (от chalcone syn-
thase); DFR – дигидрофлавонол-4-редуктаза (от dihydro-
flavonol 4-reductase); IPT – изопентил-трансфераза (от iso-
pentenyl transferase); GUS – β-глюкуронидаза (от
glucuronidase); F3H – флавонон-3-гидроксилаза (от f lava-
none 3-hydroxylase); F3'5'H – флавоноид-3',5'-гидроксилаза
(от flavonoid 3',5'-hydroxylase); SAG12 – связанный со ста-
рением ген (от senescence-associated gene); SHI – короткие
междоузлия (от short internodes); DREB – белок, связываю-
щийся с чувствительным к дегидратации элементом (от de-
hydration responsive element binding protein); uidA – ген β-
глюкуронидазы.
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создания. Обширные данные литературы о гене-
тических модификациях розы, лилии, герберы
(Gerbera jamesonii), хризантемы, гвоздики (Dian-
thus), гладиолуса, антуриума (Anthurium andraea-
num) представлены в ряде обзоров [1, 2], где ос-
новное внимание сконцентрировано на огром-
ном разнообразии целевых генов, которые были
использованы или могут быть использованы при
создании новых сортов.

Промотор в значительной степени определяет
тканеспецифичный характер и уровень экспрес-
сии целевого гена. Промотор – это участок ДНК,
который управляет транскрипцией гена. Промо-
тор белок-кодирующего гена состоит из корового
элемента, расположенного в непосредственной
близости от точки начала транскрипции гена,
проксимального и дистального элементов, содер-
жащих сайты связывания специфических тран-
скрипционных факторов, выполняющих роль ак-
тиваторов или репрессоров транскрипции [3, 4].
Размеры промотора могут достигать нескольких
сотен пар оснований. Промоторы, используемые
в генной инженерии растений, различаются по
происхождению (растительные, вирусные, бакте-
риальные, синтетические и т.д.), характеру актив-
ности (сильные, слабые, конститутивные, ткане-
специфичные), с изменением активности в про-
цессе онтогенеза и при действии различных
факторов (индуцированная экспрессия генов).
Конститутивные и тканеспецифичные промото-
ры определяют экспрессию гена во многих или в
отдельных тканях организма, соответственно.

Известно много примеров положительного вли-
яния первого интрона, расположенного в 5'-не-
транслируемой области (5'-НТО) гена, на экспрес-
сию трансгенов [5–7]. По этой причине 5'-НТО ча-
сто включают в состав генетической конструкции
[8–10].

Транзиентная (временная) экспрессия ис-
пользуется для оценки силы промотора и его сов-
местимости с факторами транскрипции в хозяй-
ских клетках. Транзиентная экспрессия в отдель-
ных органах и тканях позволяет охарактеризовать
промотор без получения полноценных трансген-
ных растений, что значительно ускоряет проведе-
ние сравнительной оценки сразу нескольких про-
моторов. Окончательная характеристика промото-
ра проводится в разных органах и на разных стадиях
развития трансгенного растения. Источником ин-
формации о промоторах является изучение функ-
ций отдельных генов и регуляции метаболических
процессов. Информация о промоторах, использо-
ванных в экспериментах с трансгенными растения-
ми, представлена в ряде обзоров [11–15]. Накопле-
ние информации о промоторах в структурирован-
ном виде в базе данных TransGene Promoters (TGP;
http://wwwmgs.bionet.nsc.ru/mgs/dbases/tgp/home.
html) позволяет быстро находить промоторы рас-

тений с определенными характеристиками [16].
Создание новых форм цветочных культур метода-
ми генетической инженерии идет с высокой ин-
тенсивностью. В связи с этим возникает потреб-
ность анализа промоторов, которые были ис-
пользованы в данных исследованиях, для
понимания возможностей их применения при ре-
шении новых задач. Чтобы ускорить создание
растений с заданными характеристиками, важно
иметь большое разнообразие промоторов для од-
новременного переноса нескольких генов в геном
растения [11]. Многократное использование од-
ного промотора может приводить к подавлению
экспрессии генов из-за сайленсинга, вызываемо-
го наличием одинаковых повторяющихся после-
довательностей [11]. Взаимодействие, возникаю-
щее между промоторами, может быть серьезной
проблемой при инженерии нескольких тканеспе-
цифичных признаков с использованием одного
вектора [17]. Разработан вектор для одновремен-
ного изучения активности пяти промоторов рас-
тений [18]. Синтетические промоторы, сочетаю-
щие элементы промоторов разного происхожде-
ния, позволяют достигать высокого уровня
индуцированной экспрессии генов [19, 20]. Уро-
вень экспрессии трансгена в определенных тка-
нях также важен для получения желаемого фено-
типа. Одни и те же промоторы могут обеспечи-
вать разный уровень экспрессии трансгена в
разных видах растений, что говорит о необходи-
мости накопления первичных данных для анали-
за и составления рекомендаций по использова-
нию промоторов разного типа. В данном обзоре
описываются промоторы, которые могут быть с
успехом применены в генетической инженерии
цветочных культур.

КОНСТИТУТИВНЫЕ ПРОМОТОРЫ

При создании генетических конструкций ча-
сто используется промотор 35S РНК вируса моза-
ики цветной капусты (CaMV35S), поскольку он
способен обеспечивать экспрессию рекомби-
нантного гена у разных видов растений. Консти-
тутивный промотор CaMV35S был использован
для управления экспрессией целевых генов, по-
вышающих устойчивость к вирусу огуречной мо-
заики (Cucumber mosaic virus) у гладиолуса, лилии,
петунии [21–23], к вирусу погремковости табака
(Tobacco rattle virus) у петунии [23], к серой гнили
(Botrytis cinerea) у петунии и лилии [23, 24], к не-
матоде (Pratylenchus penetrans) у лилии [25]. В те-
чение многих лет исследователи изучают консти-
тутивные промоторы растительного происхожде-
ния, которые могут обеспечивать более высокий
уровень экспрессии по сравнению с промотором
CaMV35S (табл. 1). Разнообразие конститутив-
ных промоторов необходимо для одновременной
экспрессии нескольких целевых генов, в том чис-
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Таблица 1. Конститутивные промоторы для экспрессии целевых генов в цветочных культурах

Промотор Происхождение Целевой вид Экспрессируемы
й ген

Уровень 
экспрессии

Направление использования 
промотора

Литера-
тура

CaMV35S Вирус мозаики 
цветной капу-
сты

Гладиолус uidA Высокий Сравнительный контроль 10

Ген репликазы Умеренный Устойчивость к ВОМ 21

Ген scFv Высокий Устойчивость к ВОМ 27
Лилия Ген репликазы Высокий Устойчивость к ВОМ 22

RCH10 Высокий Устойчивость к серой гнили 24

cystatin Высокий Устойчивость к нематоде 25
Петуния LrABCF1 Высокий Устойчивость к серой гнили, 

погремковости табака, ВОМ
23

uidA Высокий Сравнительный контроль 66
Фрезия,
каланхоэ,
хризантема

uidA Умеренный Сравнительный контроль 28
SHI Высокий Компактность 31

uidA, AtDREB1A Низкий Устойчивость к засухе 33–36, 37
Роза uidA Умеренный Сравнительный контроль 28

F3'5'H, DFR Умеренный Голубые цветки 61
Антуриум uidA Умеренный Экспрессия целевых генов 8

AtUBQ3 Арабидопсис Гладиолус Ген белка обо-
лочки ВOМ

Высокий Устойчивость к ВОМ 21

SoUbi9 Сахарный 
тростник

Гладиолус Ген scFv Высокий Устойчивость к ВОМ 27

OsUbi2 Рис Антуриум uidA Высокий Экспрессия целевых генов 8
ZmUbi1 Кукуруза Антуриум, 

лилия, 
тюльпан 

uidA Высокий
Выше CaMV35S
Ниже CaMV35S

Экспрессия целевых генов 8
9

Гладиолус Низкий 10
OsAct1 Рис Антуриум uidA Умеренный Экспрессия целевых генов 8
OsAct1 Рис Тюльпан, 

лилия
uidA = CaMV35S Экспрессия целевых генов 9

GgUBQ1 Гладиолус Гладиолус uidA = CaMV35S Экспрессия целевых генов 10, 28
Роза, 
калла, фре-
зия, лилия

= CaMV35S
= CaMV35S
= CaMV35S

28

GgUBQ2, 
GgUBQ4

Гладиолус Гладиолус uidA Ниже CaMV35S Нормальный рост трансген-
ных растений

29

AtGAI Арабидопсис Хризантема gai Умеренный Компактность 30
AtSHI Арабидопсис Каланхоэ SHI Умеренный Компактность, длитель-

ность цветения
31

CmActin Хризантема Хризантема uidA, BrSRS Выше CaMV35S Компактность 32
StLhca3.1 Картофель Хризантема uidA Выше CaMV35S Экспрессия целевых генов 33
DjCab Хризантема Хризантема uidA Выше CaMV35S Экспрессия целевых генов 34
CmRbcS1 Хризантема Хризантема uidA Выше CaMV35S Экспрессия целевых генов 35
NtEF1α Табак Хризантема uidA Выше CaMV35S Экспрессия целевых генов 36
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ле и для успешного применения у растений си-
стемы CRISPR/Cas9, используемой для редакти-
рования природных генов [26].

Для получения гладиолусов с повышенной
устойчивостью к вирусу огуречной мозаики
(ВОМ) были созданы конструкции, в которых де-
фектный ген репликазы был помещен под управ-
ление дуплицированного промотора CaMV35S и
ген белка оболочки ВОМ – под управление про-
мотора гена полиубиквитина AtUBQ3 из араби-
допсиса [21]. Около 15% полученных трансген-
ных растений демонстрировали устойчивость к
вирусу. Устойчивые растения с промотором
AtUBQ3 демонстрировали более высокий уро-
вень экспрессии целевого гена, чем растения с
усиленным промотором CaMV35S. В дальнейшем
промотор гена полиубиквитина SoUbi9 из сахар-
ного тростника (Saccharum officinarum) и дупли-
цированный промотор CaMV35S были использо-
ваны для экспрессии в гладиолусе гена одноцепо-
чечных вариабельных фрагментов антител scFv
(single-chain variable fragment) против ВОМ [27].
Около 7% полученных трансгенных растений бы-
ли устойчивы к вирусу. Оба промотора обеспечи-
вали высокий уровень экспрессии трансгена,
причем у наиболее устойчивой линии трансген
находился под контролем промотора SoUbi9.

Промоторы генов полиубиквитина OsUbi2 из
риса (Oryza sativa) и ZmUbi1 из кукурузы (Zea
maize) в сочетании с 5'-НТО обеспечивают высо-
кий уровень экспрессии репортерного гена uidA,
кодирующего β-глюкуронидазу (GUS) Escherichia
coli, в листовых пластинках, соматических эмбри-
онах и корнях антуриума [8]. Эти промоторы могут
быть использованы для экспрессии антибактери-
альных и других генов у антуриума. Умеренная ак-
тивность промотора CaMV35S и регуляторного
района, состоящего из промотора и 5'-НТО гена
актина OsAct1 из риса, может быть использована
для экспрессии селективных генов. Высокая экс-
прессия селективного гена может приводить к
попаданию селективного белка в соседние не-
трансформированные клетки и к инактивации в
них селективного агента, что приведет к выжива-
нию химерного или нетрансформированного ма-
териала [8]. Неспособность промотора гена цито-
хрома OsCc1 из риса обеспечивать достаточный
уровень экспрессии uidA в антуриуме может быть
связана с отсутствием в промоторе OsCc1 подхо-
дящих cis-элементов или отсутствием в составе
генетической конструкции первого интрона, рас-
положенного в 5'-НТО гена OsCc1 [8].

Промотор OsAct1 имеет такую же активность,
как и промотор CaMV35S в листовых пластинах
тюльпана и лилии [9]. Активность промотора
ZmUbi1 в листовых пластинах тюльпана была ни-
же, а в листовых пластинах лилии выше, чем ак-
тивность CaMV35S [9]. Активность промотора

ZmUbi1 в гладиолусе была в 30 раз ниже, чем ак-
тивность CaMV35S, хотя гладиолус, как и кукуру-
за, является однодольным растением [10].

В гладиолусе промотор гена полиубиквитина
GgUBQ1 в сочетании с интроном в 5'-НТО обеспе-
чивает высокий уровень экспрессии гена uidA,
сравнимый с экспрессией под контролем промо-
тора CaMV35S [10, 28]. В клетках фрезии, каллы
(Zantedeschia elliottiana), лилии и розы относи-
тельная активность GUS при использовании про-
моторов GgUBQ1 и CaMV35S составила 5–15% от
активности в гладиолусе [28]. Удаление 5'-НТО
не влияло на экспрессию uidA у фрезии, каллы и
лилии и достоверно снижало экспрессию у гла-
диолуса и розы [28]. Промотор GgUBQ4 обеспе-
чивал более высокий уровень экспрессии uidA в
каллусе, молодых побегах и корнях гладиолуса по
сравнению с промотором GgUBQ2 [29]. Растения
с промоторами GgUBQ2 и GgUBQ4 имели нор-
мальный фенотип и умеренный уровень экспрес-
сии uidA, в то время как растения с промотором
CaMV35S отставали в росте и имели повышенный
уровень экспрессии uidA. Промоторы GgUBQ2 и
GgUBQ4 могут быть использованы для обеспече-
ния нормального роста трансгенных растений
гладиолуса [29].

Укорочение междоузлий является важным на-
правлением селекции для получения компактных
форм цветочных культур. Метод генетической
инженерии является альтернативой использова-
ния синтетических регуляторов роста у растений.
Было получено несколько линий трансгенных
хризантем (C. morifolium), которые экспрессиро-
вали ген gai (gibberellic acid insensitive) арабидопси-
са под управлением собственного промотора [30].
Трансформанты AtGAI:gai имели карликовый
фенотип, что было вызвано снижением чувстви-
тельности к гиббереллинам [30].

Удобная для выращивания карликовая форма
каланхоэ (Kalanchoe blossfeldiana) была получена
путем экспрессии гена транскрипционного фак-
тора SHI (SHORT INTERNODES) арабидопсиса
под управлением промоторов CaMV35S и AtSHI
[31]. Полученные трансгенные растения каланхоэ
помимо карликового роста имели компактные
соцветия, а растения с промотором AtSHI – и
удлиненный период цветения.

Промотор гена актина CmActin из хризантемы
(C. morifolium) обеспечивает на порядок более вы-
сокий уровень активности GUS во всех органах
хризантем, чем промотор CaMV35S, в то время
как в арабидопсисе оба промотора обеспечивают
сопоставимый уровень активности GUS [32]. В
хризантемах экспрессия гена BrSRS (Brassica rapa
SHI-related sequence) из китайской капусты под
управлением промотора CmActin приводит к раз-
витию компактных карликовых растений с узки-
ми скрученными вверх листьями и короткими че-
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решками [32]. Промоторы генов Lhca3.1 из карто-
феля (Solanum tuberosum), Cab из дикой хризантемы
(Dendranthema japonicum), RbcS1 из хризантемы
(C. morifolium), фактора элонгации трансляции 1α
табака NtEF1α [33–36] также более эффективны
для экспрессии целевых генов в листьях хризан-
тем, чем CaMV35S.

Высокая активность конститутивных промо-
торов OsUbi2 и ZmUbi1 в антуриуме, OsAct1 в
тюльпане и лилии, ZmUbi1 в лилии, GgUBQ1,
GgUBQ4 в гладиолусе, GgUBQ1 в розе и фрезии,
CmActin, StLhca3.1, DjCab, CmRbcS1, NtEF1α в
хризантеме может быть использована в генетиче-
ской инженерии для повышения устойчивости к
заболеваниям у перечисленных видов (табл. 1).

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ СТРЕСС-
ИНДУЦИРУЕМЫХ ПРОМОТОРОВ 

ДЛЯ ПОВЫШЕНИЯ УСТОЙЧИВОСТИ 
К АБИОТИЧЕСКИМ СТРЕССАМ

И ЗАМЕДЛЕНИЯ СТАРЕНИЯ
Устойчивость к стрессам

Растения подвергаются разнообразным стрес-
совым воздействиям, таким как засуха, засоле-
ние, высокие или низкие температуры. Механиз-
мы адаптации растений в первую очередь связаны
с регуляцией транскрипционной активности ге-
нов в ответ на действие абиотических факторов. В
ряде случаев конститутивная экспрессия под
контролем промотора CaMV35S целевых генов,
повышающих устойчивость к неблагоприятным
факторам, может приводить к подавлению роста
растений [37–39]. Использование стресс-индуци-
руемых промоторов AtRD29A, AtSAG12, AtCOR15

позволяет достигнуть желаемого результата и из-
бежать негативного воздействия экспрессии целе-
вого гена на рост и развитие трансгенного расте-
ния [37, 40, 41].

Повышенная экспрессия гена транскрипци-
онного фактора DREB1A (dehydration responsive
element binding protein) из арабидопсиса под кон-
тролем промотора CaMV35S повышала устойчи-
вость к засухе и засолению, но вызывала серьез-
ную задержку роста хризантем сорта Fall Color
[37]. Промотор гена AtRD29A (desiccation-respon-
sive) широко используется для стресс-индуциро-
ванной экспрессии трансгенов у двудольных рас-
тений. Хризантемы, экспрессирующие AtDREB1A
под контролем промотора AtRD29A, имели более
высокую устойчивость к засухе и солевому стрес-
су и нормальные ростовые показатели по сравне-
нию с хризантемами, несущими конструкцию
CaMV35S:AtDREB1A (табл. 2). Повышенная устой-
чивость трансгенных хризантем сопровождалась
увеличением уровня пролина и активности су-
пероксиддисмутазы [37].

Амарант (Amaranthus tricolor) в период водного
или солевого стресса накапливает бетаин, кото-
рый защищает клетки, поддерживая осмотиче-
ский баланс и структуру белков [42]. Активность
промотора гена AmCMO, кодирующего холин-
монооксигеназу, которая участвует в синтезе бе-
таина, возрастает в 4 раза во время солевого
стресса [42]. Поскольку немногие растения спо-
собны накапливать бетаин, предлагается метода-
ми генетической инженерии использовать путь
биосинтеза бетаина для повышения стрессо-
устойчивости растений [42].

Таблица 2. Индуцируемые промоторы для экспрессии целевых генов в цветочных культурах

Промотор Происхождение Целевой вид Экспрессиру-
емый ген Характер экспрессии

Направление 
использования 

промотора

Лите-
ратура

AtRD29A Арабидопсис Хризантема AtDREB1A Индукция при засухе 
и солевом стрессе

Устойчивость к 
засухе и солевому 
стрессу

37

RhEXPA4 Роза Арабидопсис uidA Индукция при засухе 
и солевом стрессе

Экспрессия целе-
вых генов

92

AmCMO Амарант Амарант,
арабидопсис

uidA Повышение в 4 раза 
при солевом стрессе

Экспрессия целе-
вых генов

42

AtSAG12 Арабидопсис Петуния, 
пеларгония, 
гербера,
роза

ipt Активен на поздних 
стадиях развития

Замедление старе-
ния (в т. ч. при 
засухе, в темноте)

40, 49
44
45
46

AtCOR15 Арабидопсис Хризантема ipt Индукция при низкой 
температуре

Замедление старе-
ния в темноте после 
индукции холодом

41
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Старение

Замедление старения цветов и листьев очень
важно для сохранения привлекательного вида
цветочных культур. В процессе старения в расте-
ниях снижается концентрация эндогенных цито-
кининов [43]. Опрыскивание экзогенными цито-
кининами предотвращает пожелтение листьев.
Изопентил-трансфераза (IPT) является ключе-
вым ферментом биосинтеза цитокининов, ген
которой ipt из Agrobacterium tumefaciens широко
используется для экспрессии в трансгенных рас-
тениях [40, 41, 43–46]. Конститутивная экспрес-
сия ipt под контролем промотора CaMV35S при-
водила к повышению уровня цитокининов и за-
медлению старения листьев, но сопровождалась
замедлением роста и развитием аномальных при-
знаков у табака и японского перца (Zanthoxylum
piperitum) [47, 48]. Чтобы избежать негативных по-
следствий, было предложено экспрессировать ген
ipt под контролем промотора гена SAG12 (senes-
cence-associated gene), активного только на поздних
стадиях развития арабидопсиса [32]. Активность
промотора AtSAG12 возрастает в различных орга-
нах в процессе старения трансгенных петуний и
пеларгоний (Pelargonium zonale) [40, 44, 49]. Старе-
ние цветков и листьев у трансгенных петуний за-
держивалось на 6–10 дней, а способность к веге-
тативному размножению, габитус ветвления и
время цветения не отличались от нормальных
растений, что свидетельствует о возможности за-
держивать старение без нанесения ущерба другим
признакам [40]. Причины замедления старения
были связаны с повышенным уровнем цитокини-
нов, задержкой индукции синтеза этилена, сни-
жением чувствительности к экзогенному этиле-
ну, накоплением в венчиках абсцизовой кислоты
[43]. У трансгенных петуний наблюдалось замед-
ление старения в условиях засухи, что было связа-
но с индукцией активности промотора AtSAG12 в
этих условиях и возрастанием экспрессии ipt [40].

Дефицит влаги часто вызывает ускоренное
старение листьев герберы. Задержка старения ли-
стьев при осмотическом стрессе, обусловленная
повышением активности антиоксидантных фер-
ментов, наблюдалась у трансгенной герберы, экс-
прессирующей ipt под контролем промотора
AtSAG12 [45]. Для пеларгоний, экспрессирующих
ipt под контролем промотора AtSAG12, характер-
на более компактная форма за счет уменьшения
длины междоузлий и усиленного ветвления, бо-
лее интенсивная окраска цветов и листьев,
уменьшение их размера и замедление старения
листьев [44]. В миниатюрных горшечных розах
сорта Линда совместное действие экзогенного
этилена и темноты в шесть раз повышало уровень
экспрессии ipt, находящегося под контролем про-
мотора AtSAG12 [46]. Такое воздействие благо-
приятно сказывалось на трансгенных розах, по-

скольку приводило к существенному повышению
содержания хлорофилла [46].

Снижение чувствительности к этилену спо-
собствует сохранению привлекательности цве-
тов, поскольку этилен участвует в процессах ста-
рения. Экспрессия мутантного гена рецептора
этилена etr1-1 арабидопсиса под контролем про-
мотора CaMV35S замедляла старение цветков пе-
туний, но негативно сказывалась на черенкова-
нии, которое используется для размножения цен-
ных гибридных сортов [50]. Специфичный для
цветков петунии промотор PhFBP1 (floral homeotic
protein) был использован для экспрессии гена
Atetr1-1 в цветках гвоздики и каланхоэ, что позво-
лило избежать в вегетативных частях растений
негативного эффекта нечувствительности к эти-
лену в этилен-зависимых процессах. Полученные
растения характеризовались снижением чувстви-
тельности к этилену в цветках, но не в других ор-
ганах [51, 52].

При длительном хранении вегетативных че-
ренков и целых растений необходимо поддержи-
вать низкую температуру, что позволяет снизить
дыхание и предотвратить этиоляцию листьев, ко-
торая происходит в процессе хранения при нор-
мальной температуре и низком освещении. Чтобы
решить эту задачу, была создана генетическая кон-
струкция, в которой ген ipt был помещен под кон-
троль промотора COR15 из арабидопсиса, актив-
ность которого повышается при действии засухи,
холода и АБК [41, 53]. Конструкция AtCOR15:ipt
была введена в петунию и хризантему (D. grandi-
florum). При температуре 25°C трансгенные рас-
тения имели нормальный фенотип. После воз-
действия пониженной температуры в 4°С в тече-
ние 3 суток и последующего хранения в темноте
при 25°С в течение четырех недель взрослые
трансгенные растения и срезанные с них листья
оставались зелеными, в то время как контроль-
ные трансгенные растения, которые не подверга-
лись воздействию холода, проявляли признаки
старения. Холод индуцировал активность промо-
тора AtCOR15, что приводило к повышению экс-
прессии ipt, концентрации цитокининов и уровня
хлорофилла в листьях трансгенных растений [41].

В лепестках венчика ночной красавицы (Mira-
bilis jalapa) в процессе старения более чем в 40 ты-
сяч раз повышается экспрессия гена убиквитин-
лигазы MjXB3 [49]. Промотор MjXB3 обеспечива-
ет высокую экспрессию репортерного гена uidA в
стареющих цветках петунии и гвоздики, но не ак-
тивен в цветках однодольных растений: лилейни-
ке (Hemerocallis Stella d’Oro), нарциссе и орхидее
(Dendrobium Emma White). В отличие от промото-
ра MjXB3, промоторы AtSAG12 и CaMV35S обес-
печивают экспрессию uidA в венчиках лилейника
и нарцисса и, в значительно меньшей степени, в
венчике орхидеи. Активность промотора MjXB3
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наблюдается исключительно в лепестках старею-
щих цветков и отсутствует в других тканях. Про-
мотор MjXB3 обладает гораздо большей специ-
фичностью в стареющих лепестках по сравнению
с промотором AtSAG12, поскольку незначитель-
ная активность AtSAG12 все же присутствует в
молодых цветках петунии [49].

Промоторы MjXB3 и AtSAG12 являются эф-
фективным инструментом для изучения и управ-
ления механизмами старения у декоративных рас-
тений.

ТКАНЕСПЕЦИФИЧНЫЕ ПРОМОТОРЫ
Цветки

Среди тканеспецифичных промоторов, спо-
собных управлять экспрессией целевых генов у
декоративных растений, конечно же, наиболь-
ший интерес представляют промоторы, проявля-
ющие специфическую активность в цветках. Ос-
новные направления модификации цветков за-
ключаются в изменении их окраски, формы и
количества лепестков. Генно-инженерный под-
ход для модификации окраски цветков заключа-
ется в выборе необходимого целевого гена и про-
мотора со специфической экспрессией в цветках.
Промоторы многих генов, продукты которых
участвуют в синтезе или распаде пигментов, обла-
дают такой специфической экспрессией. К ним
относятся промоторы генов каротиноид-расщеп-
ляющей диоксигеназы 4a-5 (CCD4a-5) из хризан-
темы (C. morifolium) [54], халкон-синтазы (CHS)
из лилии (L. oriental) [55], антоцианидин-синтазы
(ANS) из табака [56], контролирующих синтез ан-
тоцианов транскрипционных факторов MYB1 из
ипомеи (Ipomoea nil) [57] и MYB10 из яблони (Ma-
lus domestica) [58, 59] (табл. 3).

Изменить окраску цветков можно как за счет
повышения экспрессии генов транскрипцион-
ных факторов, регулирующих пути биосинтеза
пигментов, так и за счет повышения экспрессии
отдельных ключевых генов биосинтеза пигмен-
тов. Чтобы получить кардинально новую окраску
цветков, необходимо внедрить чужеродные гены
биосинтеза пигментов, отсутствующих у целевого
вида. Для повышения уровня транскрипционно-
го фактора, регулирующего синтез антоцианов,
используют как изменение структуры промотора
соответствующего гена, так и повышенную экс-
прессию гена транскрипционного фактора под
контролем чужеродного промотора.

У яблони транскрипционный фактор MYB10
не только регулирует активность генов, участвую-
щих в синтезе антоцианов, но и непосредственно
активирует собственный промотор MdMYB10,
связываясь с мотивом R1. Природная мутация R6
приводит к увеличению числа мотивов R1 в про-
моторе MdMYB10, более сильной активации Md-

MYB10 и повышению уровня антоциана. Мотив
R6 функционален и у других видов. Трансформа-
ция белоцветковых петуний сорта Mitchell кон-
струкцией MdMYB10-R6:MdMYB10 активирует
синтез антоциана в цветках, но не в листьях [58].
Инсерция мотива R6 в промоторы PcMYB10 гру-
ши (Pyrus communis), AtMY75 арабидопсиса,
AcF3'5'H киви (Actinidia chinensis) приводит к по-
вышению синтеза антоциана в табаке и киви. Ин-
серция мотива R6 в промотор гена GGP (GDP-L-
galactose phosphorylase) киви (A. eriantha) приво-
дит к активации транскрипции гена AeGGP тран-
скрипционным фактором MdMYB110 и повыше-
нию синтеза аскорбиновой кислоты в табаке [59].
Мотив R6 является инструментом для реоргани-
зации разнообразных промоторов растений,
обеспечивая их чувствительность к MYB-тран-
скрипционным факторам, и может быть исполь-
зован для регуляции синтеза антоцианов у деко-
ративных растений.

Ко-экспрессия гена mPAP1 транскрипционно-
го фактора R2R3 MYB арабидопсиса и гена B-peru
транскрипционного фактора bHLH (basic helix
loop helix) кукурузы под контролем промотора
CaMV35S в составе двух векторов приводит к по-
вышенному накоплению антоциана во всех орга-
нах табака, но негативно отражается на росте рас-
тений [60]. Совместная экспрессия тех же генов
под контролем ткане-специфичного промотора
гена ANS табака в составе одного вектора приво-
дит к значительному усилению окраски исклю-
чительно цветков табака без угнетения роста рас-
тений [56]. Можно ожидать, что использование
регуляторных генов будет иметь все большее зна-
чение для получения новых окрасок цветков.

Большинство цветков, окрашенных в голубой
цвет, содержат антоциан дельфинидин. В приро-
де не встречаются розы, хризантемы, гвоздики с
пурпурной, фиолетовой и синей окраской цвет-
ков, поскольку у них отсутствует флавоноид-3',5'-
гидроксилаза (F3'5'H) – ключевой фермент био-
синтеза пигмента дельфинидина. Чтобы полу-
чить устойчивый уровень синтеза дельфинидина
и желаемую окраску цветка, были использованы
разные подходы. Голубые розы были получены
путем экспрессии под контролем усиленного
промотора CaMV35S гена F3'5'H из анютиных
глазок (Viola wittrockiana), гена дигидрофлавонол-
4-редуктазы (DFR) из ириса (Iris hollandica) и по-
давления экспрессии природного гена DFR розы
методом РНК-интерференции [61]. DFR из розы
и ириса имеют разную субстратную специфич-
ность. Замена DFR приводит к снижению синте-
за пеларгонидина и цианидина и преимуществен-
ному накоплению дельфинидина в голубых розах.

В хризантемах промотор CaMV35S не дает не-
обходимый уровень экспрессии трансгена [62]. В
хризантемах очень высокий уровень накопления



330

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 5  2019

СМИРНОВА и др.

дельфинидина (до 95% от общего уровня антоци-
анов) был достигнут путем сверх экспрессии гена
F3'5'H колокольчика (Campanula medium) под кон-
тролем промотора гена CmF3H флавонон-3-гид-
роксилазы в сочетании с 5'-НТО гена алкогольде-
гидрогеназы табака или арабидопсиса в качестве
трансляционного энхансера [63]. Промотор
CmF3H хризантемы показал наилучший резуль-
тат по сравнению с промоторами CaMV35S, хал-
кон-синтазы (CHS) розы (R. hybrida), F3'5'H BP40
анютиных глазок, F3H и DFR розы морщинистой
(R. rugosa), антоцианина 3AT периллы (Perilla
frutescens) и CHS герберы (Gerbera hybrida). Окрас-
ка цветков трансгенных хризантем варьировала
от красно-пурпурных до пурпурно-фиолетовых и
синих оттенков в зависимости от уровня накоп-
ления дельфинидина и соотношения разных пиг-
ментов [63]. В другом исследовании для получе-

ния пурпурно-фиолетовых хризантем была ис-
пользована экспрессия гена F3'5'H анютиных
глазок под контролем промотора розы RhCHS
[64]. Полученные трансгенные растения содер-
жали до 40% дельфинидина относительно общего
количества антоцианидинов. Необходимый для
достижения голубоватых оттенков окраски уро-
вень дельфинидина (80%) был достигнут за счет
подавления экспрессии гена F3H путем РНК-ин-
терференции. В представленных исследованиях
полученная окраска цветков все же не была стро-
го голубой, а имела пурпурный и фиолетовый от-
тенки.

Достигнуть истинно голубого цвета хризантем
удалось путем гидроксилирования и гликозили-
рования B-кольца цианидин-гликозида с получе-
нием гликозилированных антоцианов на основе
дельфинидина [65]. Для этого ген колокольчика

Таблица 3. Тканеспецифичные промоторы для экспрессии целевых генов в цветочных культурах

Промотор Происхождение Целевой вид Экспрессиру-
емый ген

Уровень 
экспрессии Орган Литера-

тура

PhFBP1 Петуния Гвоздика, калан-
хоэ

Atetr1-1 Умеренный Цветки (лепестки, 
тычинки)

51, 52

CmCCD4a-5 Хризантема Арабидопсис uidA Умеренный Лепестки 54

LoCHS Лилия Петуния uidA В 3 раза ниже, чем 
CaMV35S

Цветки 55

NtANS Табак Табак mPAP1, B-peru Умеренный Цветки 56

InMYB1 Ипомея Хризантема, 
гвоздика

uidA Высокий Лепестки 57

MdMYB10 Яблоня Петуния MdMYB10 Умеренный Цветки 58

RhCHS Роза Хризантема F3'5'H Умеренный Пурпурно-фиоле-
товые цветки

64

CmF3H Хризантема Хризантема CamF3'5'H, 
CtA3'5'GT

Высокий Голубые цветки 65

LlCCS Тигровая лилия Ирис crtB Высокий Пыльники, завязь, 
цветоножка

76

OgCHRC Орхидея Орхидея, лилия uidA В 2-3 раза ниже, 
чем CaMV35S

Цветки 77

PsEND1 Горох Каланхоэ, 
пеларгония

barnase Высокий Пыльца 44

LlGC1 Лилия Лилия uidA Умеренный Пыльца 81

AmDEFH125 Львиный зев Львиный зев, 
арабидопсис

uidA Умеренный Пыльца 82

LlPR10g Лилия Арабидопсис barnase, uidA Высокий Микроспоры 83

LlgH2A Лилия Табак uidA Умеренный Пыльца 85

PhCHSA Петуния Петуния uidA Низкий Цветки, трихомы 66

TcCHS Пиретрум Хризантема, 
табак

gfp, uidA Умеренный Железистые три-
хомы

90
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CamF3'5'H и ген CtA3'5'GT клитории тройчатой
(Clitoria ternatea), оба под контролем промотора
CmF3H хризантемы, были коэкспрессированы в
растениях хризантемы [65]. Необходимые для
проявления голубой окраски внутримолекуляр-
ные связи в синтезируемом дельфинидин-3/3′,5′-
О-гликозиде формировались благодаря присут-
ствию в клетке ко-пигментов лютеолин-7-О-гли-
козида и трицетин-7-О-гликозида [65]. Достиже-
ние подобных результатов демонстрирует пер-
спективы использования молекулярных методов
для селекции цветов с новыми окрасками.

Использование промоторов, активных в гене-
ративных органах растений, способно обеспечить
изменение формы и окраски цветков у трансген-
ных растений, не провоцируя изменений в веге-
тативных органах. Фрагменты промотора гена
PhCHSA халкон-синтазы петунии размером 220 п.н.
и CHS из лилии (L. orential) размером 307 п.н. со-
держат все необходимые cis-элементы, обеспечи-
вающие специфическую экспрессию в цветках
трансгенных петуний [66, 55]. Для достижения
более высокого уровня экспрессии были скон-
струированы химерные промоторы, содержащие
энхансеры из промоторов CaMV35S или OCS (oc-
topine synthase) из Agrobacterium tumefaciens, слитые
с фрагментами промоторов PhCHSA или LoCHS.
Химерный промотор OCS-PhCHSA показал наи-
более высокую активность исключительно в
окрашенных венчиках торении (Torenia fournieri),
использованной для определения тканеспеци-
фичной экспрессии сконструированных промо-
торов [67]. В связи с легкостью трансформации,
торения все чаще используется как модельный
объект для изучения генетических конструкций в
цветоводстве [68]. Высокая активность и узкая
тканевая специфичность химерного промотора
OCS-PhCHSA позволяют использовать его для
изменения признаков цветка, например, для по-
лучения новых сортов лилий с голубой окраской
венчика [67].

Промотор гена UEP1 (ubiquitin extension protein)
хризантемы (D. grandiflorum) обеспечивает очень
высокий уровень экспрессии трансгена в лепест-
ках трубчатых цветков и в три раза более низкий
уровень экспрессии в язычковых цветках. В ли-
стьях трансгенных хризантем активность промо-
тора DgUEP1 была существенно ниже, чем в ле-
пестках цветков. Промотор DgUEP1 оказался го-
раздо более эффективным по сравнению с
промоторами генов халкон-синтазы и тран-
скрипционного фактора EPF2-5 из петунии, mul-
ticystatin из картофеля и eceriferum из арабидопси-
са для экспрессии целевых генов в цветках хри-
зантемы [69].

Разработан новый метод для эффективной мо-
дификации признаков цветка, который заключа-
ется в использовании химерных репрессоров. Хи-

мерные репрессоры создаются искусственно путем
присоединения короткого домена, репрессирую-
щего транскрипцию, к транскрипционному фак-
тору [70]. Эффективный способ получения новых
признаков цветка был достигнут благодаря созда-
нию конструкции, в которой последовательность
репрессора SRDX была слита с последовательно-
стью транскрипционного фактора MYB24. Полу-
чившаяся химерная последовательность была по-
мещена под контроль флорального тканеспеци-
фического промотора гена AP1 (apetala1) из
арабидопсиса [70]. Торении со встроенной кон-
струкцией AtAP1:MYB24-SRDX имели цветки с вол-
нистыми лепестками характерной формы. В связи с
низкой активностью промотора AtAP1 в листьях
(активность репортерного белка GUS при его ис-
пользовании составила 4 нМ MU/мин/мг), всего
18.8% растений имели волнистые края на моло-
дых листьях. Данный пример демонстрирует
удачное использование промотора с органоспе-
цифичной активностью для появления новых
признаков только в цветках и отсутствию побоч-
ных изменений в листьях.

Цикламен (Cyclamen persicum) – это комнат-
ный луковичный цветок, цветущий в зимний пе-
риод. Цикламен имеет пять лепестков. Одновре-
менная экспрессия двух химерных репрессоров
CpAG1-SRDX и CpAG2-SRDX, созданных на осно-
ве генов agamous цикламена, под контролем про-
мотора CaMV35S приводит к формированию по-
хожих на розы, многолепестковых цветков у цик-
ламена за счет преобразования тычинок и
плодолистиков в лепестки. Это исследование
продемонстрировало различную роль транскрип-
ционных факторов CpAG1 и CpAG2 в развитии
цветка [71]. Однако, избыточная экспрессия хи-
мерных репрессоров под контролем промотора
CaMV35S иногда вызывает морфологические из-
менения в других органах. Так, сверх экспрессия
химерного репрессора арабидопсиса TCP3-SRDX
помимо изменений признаков цветка сопровож-
далась подавлением развития органов цветка у
хризантемы и деформацией листьев у торении
[72]. Чтобы избежать подобных потерь качества
растений, была поставлена задача найти новые
промоторы со специфической экспрессией в цве-
тах. Гены класса В DEF (deficiens), GLO (globosa),
синтеза антоциана DFR и F3H специфически экс-
прессируются в цветках торении [73]. Анализ ак-
тивности GUS показал, что промоторы TfDEF,
TfGLO, TfDFR и TfF3H функционируют исклю-
чительно в лепестках торении, в то время как про-
моторы CaMV35S и AtAP1 работают и в листьях.
Активность промоторов TfF3H, TfDFR и TfDEF в
лепестках была более чем на порядок выше, чем
активность промоторов TfGLO, AtAP1 и
CaMV35S [73]. Активность промотора AtAP1 в ли-
стьях была в 2 раза ниже, чем в лепестках, а актив-
ность CaMV35S, наоборот, – в 7 раза выше [73]. В
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связи с тем, что активность промотора AtAP1 в
листьях была в 7 раз ниже, чем активность
CaMV35S, использование AtAP1 приводило к
меньшей деформации листьев, чем использова-
ние CaMV35S. Комбинация промоторов TfDEF,
TfGLO, TfDFR и TfF3H с химерным репрессором
AtTCP3-SRDX вызывала изменение окраски, рас-
пределения окраски, формы лепестков торении,
не влияя на другие признаки. Причем каждый
промотор давал свои характерные и различимые
признаки цветка. Использование нескольких спе-
цифичных для цветков промоторов, обладающих
характерными паттернами, позволило создать раз-
ные формы и окраски цветка торении без феноти-
пических изменений других органов [73].

Из цикламена впервые были выделены восемь
промоторов, активных в лепестках. Это промото-
ры MADS-бокс гомеотических генов AP1, AP3A,
AP3B, PI (pistillata), SEP2 (sepallata), а также CHS,
DFR и O-метилтрансферразы (OMT), участвующих
в синтезе антоцианов [74]. Каждый из этих промо-
торов был использован для контроля экспрессии
химерных репрессоров AtTCP3-RD, CpTCP1B-RD,
AtSEP3-RD, CpSEP3-RD у торениии. Наиболее ин-
тересные изменения были связаны с тремя кон-
струкциями. Экспрессия CpCHS:AtSEP3-RD
придавала лепесткам голубоватый цвет. Изогну-
тые вниз лепестки торений, экспрессирующих
CpDFR:CpTCP1B-RD, были следствием более
быстрой пролиферации клеток на верхней сторо-
не лепестка по сравнению с нижней. У торений с
конструкцией CpAP3B:CpTCP1B-RD формирова-
лись зазубренные лепестки. У торений, экспрес-
сирующих репрессор CpTCP1B-RD под контро-
лем конститутивного промотора CaMV35S, за-
зубренность наблюдалась не только на лепестках,
но и на листьях и сопровождалась чрезмерным
ветвлением сосудов [74]. Предложенные генетиче-
ские конструкции и полученные фенотипические
изменения будут полезны для селекции декоратив-
ных цветов.

Промотор гена CHS горечавки трехцветковой
(Gentiana triflora) активен по краям цветков пету-
нии в местах наибольшего накопления антоциа-
на. В последовательности промотора GtCHS1
присутствуют сайты связывания транскрипцион-
ного фактора MYB, регулирующего гены биосин-
теза антоциана [75].

Ирисы (Iris germanica) с темно-розовой и крас-
ной окраской цветка не встречаются в природе.
Чтобы получить подобную окраску, розовые ири-
сы сорта Fire Bride были трансформированы бак-
териальным геном фитоен-синтазы (crtB) под кон-
тролем промотора капсантин-капсорубин синтазы
(CCS) тигровой лилии (L. lancifolium) с целью по-
вышения уровня каротиноида ликопена [76]. У ли-
лий ген CCS обеспечивает оранжевую окраску
цветков. У ирисов экспрессия LlCCS:crtB наблю-

дается в околоцветнике, тычинках, завязи, цвето-
ножке. Однако, видимые изменения окраски за-
тронули лишь пыльники, завязь и цветоножку, но
не околоцветник. Промотор LlCCS может быть с
успехом использован для изменения окраски
определенных частей цветка ириса.

Ген OgCHRC из гибридной орхидеи (Oncidium
Gower Ramsey) экспрессируется преимуществен-
но в цветках, где специфический для хромопла-
стов белок CHRC обеспечивает накопление каро-
тиноидов в мембранах пластид [77]. Активность
промотора OgCHRC возрастает по мере развития
бутонов орхидеи [77]. Нижний лепесток цветка
орхидеи называется губа (лабеллум). Он служит
для привлечения насекомых-опылителей и вы-
полняет роль “посадочной площадки”. Кониче-
ские клетки, которые расположены на верхней
стороне губы, помогают насекомым удерживать-
ся на поверхности. Гистохимический анализ ак-
тивности GUS при использовании промотора
OgCHRC показал, что окрашивание локализует-
ся именно в конических клетках верхнего эпидер-
миса. Методом транзиентной экспрессии показа-
но, что промотор имеет низкую активность (при его
использовании уровень активности репортерного
белка GUS не превышал 0.5 нM MU/мин/мг) в ле-
пестках двудольных растений: роз, гвоздик и хри-
зантем. В лепестках лилии и орхидеи активность
GUS при использовании промотора OgCHRC со-
ставила 2 нM MU/мин/мг, что было в 2–3 раза
ниже, чем при использовании промотора
CaMV35S [77]. Изучение формирования желтой
окраски губы орхидеи сорта Gower Ramsey пока-
зало, что несмотря на присутствие в ее геноме ге-
нов транскрипционного фактора OgMYB1 и че-
тырех участвующих в биосинтезе антоциана фер-
ментов: OgCHS, халкон-изомеразы (OgCHI),
OgDFR и OgANS, сам пигмент не накапливается.
Эти гены активны во время развития цветка, но
экспрессия трех из них: OgMYB1, OgCHI и OgDFR,
специфически подавлена в тканях желтой губы.
Транзиентная экспрессия генов OgMYB1, OgCHI
и OgDFR под контролем промотора OgCHRC
приводит к восстановлению синтеза антоциана в
желтой губе орхидеи [78].

Промоторы MdMYB10-R6, CmCCD4a-5,
LoCHS, OCS-PhCHSA, NtANS, CmF3H, DgUEP1,
TfDEF, TfDFR, TfF3H, GtCHS, CpCHS, CpDFR,
CpAP3B, AtAP1, LlCCS, OgCHRC могут быть ис-
пользованы для улучшения формы и окраски
цветков.

Пыльца
Ген END1 (endothecium1) из гороха (Pisum sa-

tivum) экспрессируется в клетках-предшествен-
никах пыльцевых зерен [79]. Ген цитотоксиче-
ской рибонуклеазы (barnase) из Bacillus amyloliq-
uefaciens был помещен под контроль промотора
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PsEND1. Конструкция PsEND1:barnase была ис-
пользована для получения растений пеларгонии
и каланхоэ с мужской стерильностью, которая
возникала за счет разрушения клеток пыльцы на
самых ранних стадиях их развития [44, 80].

Промоторы LlGC1 из лилии (L. longiflorum) и
AmDEFH125 из львиного зева (Antirrhinum majus)
обеспечивают экспрессию репортерного гена
uidA в пыльце при гомологичной экспрессии, а
промотор AmDEFH125 – и в пыльце арабидопси-
са [81, 82].

Ген PR10g лилии (L. longiflorum) экспрессиру-
ется в тапетуме пыльников и в микроспорах. Спе-
цифическая активность промотора LlPR10g в
пыльниках арабидопсиса обеспечивается фраг-
ментом от –1183 до –880 п.н. относительно старта
транскрипции [83]. Трансгенные растения, несу-
щие конструкцию LlPR10g:barnase, были полно-
стью стерильны из-за нарушений в тапетуме и де-
формации микроспор. Промотор LlPR10g имеет
большую перспективу использования в биотех-
нологии и сельском хозяйстве.

Ген LlA1271, экспрессирующийся в пыльниках
лилии, был помещен под контроль тапетум-спе-
цифичного промотора риса OsRTS [84]. Исполь-
зование этой генетической конструкции позво-
лило установить, что белок LlA1271 влияет на
структуру наружной оболочки пыльцевых зерен
лилии. Промотор гена LlgH2A гистона из лилии
при экспрессии в табаке (N. tabacum) активен ис-
ключительно в генеративных клетках пыльцы
[85]. Активность промотора LlgH2A не обнаружи-
вается в вегетативных клетках пыльцы или в дру-
гих органах. Характер тканевой специфичности
промотора в табаке полностью совпадает с пат-
терном экспрессии мРНК гена gH2A в лилии.
Аналогичные механизмы активации промотора
гена gH2A у лилии и табака позволяют говорить о
существовании схожих механизмов регуляции га-
метофит-специфической активности генов у од-
нодольных и двудольных растений.

Промоторы PsEND1, LGC1, AmDEFH125,
LlPR10g и LlgH2A могут быть использованы для
получения растений с мужской стерильностью.

Трихомы
Трихомы играют важную роль в адаптации

растений к условиям окружающей среды [86].
Железистые трихомы способны синтезировать и
секретировать разнообразные вторичные метабо-
литы. Нежелезистые трихомы ограничивают до-
ступ насекомых к поверхности растения, защи-
щают от ультрафиолета и потери влаги.

У лаванды (Lavandula angustifolia) эфирное
масло синтезируется преимущественно в желези-
стых трихомах соцветий [87]. Был клонирован
промотор гена линалоол-синтазы (LIS) из лаван-

ды (Lavandula angustifolia), который может быть
использован для функционального анализа генов
синтеза терпеноида линалоола, являющегося
компонентом эфирного масла [88]. Промотор LIS
из кларкии (Clarkia breweri) был использован для
подавления экспрессии гена изоэвгенол-синтазы
методом РНК-интерференции с целью изучения
механизмов формирования запахов у разных ви-
дов петуний [89]. Хризантемол-синтаза является
ключевым ферментом биосинтеза натурального
пестицида пиретрина, который накапливается в
цветках пиретрума (Tanacetum cinerariifolium).
Промотор TcCHS хризантемол-синтазы пиретру-
ма экспрессируется в железистых трихомах в хри-
зантеме (C. morifolium) и табаке (N. tabacum) [90].
Участок промотора халкон-синтазы петунии
PhCHSA от –899 до –530 п.н. определяет специ-
фическую экспрессию uidA в трихомах чашели-
стиков и в проростках петунии [66]. Трихом-спе-
цифичные промоторы необходимы в генетиче-
ской инженерии вторичных метаболитов для
исключения возможности их неблагоприятного
воздействия на рост и развитие растений.

РЕГУЛЯЦИЯ ПРОЦЕССОВ РАЗВИТИЯ
Лилии L. formosanum и L. oriental имеют кон-

трастную форму листьев на стадии розетки. Было
показано, что гетерофилия (разнолистность) у
лилий связана с различным уровнем экспрессии
генов LoNCED3 и LfNCED3, который обеспечива-
ется различной активностью их промоторов и
коррелирует с разным уровнем АБК [39]. Промо-
тор LoNCED3 более активен, чем промотор
LfNCED3, и это обусловлено присутствием в про-
моторе LfNCED3 E2F-подобного негативного регу-
ляторного элемента. Разный уровень активности
промоторов LoNCED3 и LfNCED3 может иметь
адаптивное значение для обитания лилий в их
естественной среде. Различия в активности про-
моторов LoNCED3 и LfNCED3 сохраняются при
гетерологичной экспрессии в эпидермальных
клетках лука (Allium cepa) и в арабидопсисе [39].
Исследование промоторов генов NCED3 позво-
лило расширить представления о молекулярных
механизмах формообразования у растений.

Белки экспансины участвуют в реорганизации
клеточной стенки, влияя на размер клеток и рост
растений [91, 92]. Устойчивость к засухе и засоле-
нию трансгенных растений арабидопсиса, экс-
прессирующих ген RhEXPA4 экспансина розы
под контролем CaMV35S, сопровождалась изме-
нением роста листьев, корней и снижением се-
менной продуктивности [92]. В зонах активного
роста трансгенных растений арабидопсиса, несу-
щих конструкцию RhEXPA4:uidA, активность
промотора RhEXPA4 возрастала после действия
соли, засухи и абсцизовой кислоты [92]. Для по-
нимания регуляции гена PhEXPA1 экспансина A1
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петунии активность его промотора была исследо-
вана в трансгенных петуниях [93]. Активность
GUS присутствует в лепестках, чашелистиках, се-
мяпочках, столбике и рыльце пестика, но не в
пыльниках, что совпадает с районами растяже-
ния клеток в процессе развития органов. Обнару-
жение окрашивания GUS в пазушных меристемах
свидетельствует о том, что PhEXPA1 участвует в
инициации элонгации стебля и роста пазушных
почек. Изучение активности промотора предпола-
гает участие PhEXPA1 в балансировании поддер-
жания меристемы и инициации органов.

Растяжение тканей, во многом определяющее
размер цветка гладиолуса, регулируется чувстви-
тельным к гиббереллину А3 промотором гена
GgEXPA1 экспансина гладиолуса [94]. Промотор
GgEXPA1 имеет высокую активность в молодых
околоцветниках гладиолуса, а также в этиолиро-
ванных гипокотилях и расширяющихся на свету
семядолях арабидопсиса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Использование генно-инженерных техноло-
гий для модификаций декоративных растений
позволяет продемонстрировать широкий спектр
существующих технологических возможностей.
В данном обзоре мы постарались суммировать
информацию о промоторах, их специфической
активности и примерах использования. Уже по-
лучены первые результаты использования систе-
мы CRISPR/Cas9 для редактирования генов у денд-
робиума (Dendrobium officinale), лотоса (Lotus japoni-
cas), хризантемы, ипомеи, петунии [26, 95–99].
Показано, что минимальные изменения в после-
довательности нативного промотора могут приво-
дить к повышению экспрессии гена [100], измене-
нию расположения пигментных пятен на лепест-
ках [101]. Таким образом, в будущем геномное
редактирование промоторных районов растений
может приводить к успешным и предсказуемым
изменениям в экспрессии природных генов [4].
Разнообразие промоторов, способных регулиро-
вать работу целевых генов определенным образом,
позволяет понять механизмы многих протекаю-
щих в клетке процессов, а также является важней-
шим инструментом для решения разнообразных
задач биотехнологии декоративных растений.

Авторы выражают благодарность рецензентам
за внимательное прочтение рукописи и критиче-
ские замечания.
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