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Actinidia Lindl. – род растений, часть видов которого имеет большое экономическое значение. Сорта
крупноплодных актинидий, известных как киви (A. deliciosa и A. chinensis), широко распространены
на мировом рынке, однако в последнее время предпринимаются попытки окультуривания мелко-
плодных актинидий, в России представленных несколькими дальневосточными видами. Геномика
и генетика актинидий развивается в разных направлениях, зачастую в соответствии с запросами се-
лекционеров. В обзоре описаны геномные и генетические исследования, связанные с наиболее
важными сельскохозяйственными признаками актинидий: генетическим разнообразием, химиче-
ским составом плодов, кодированием пола, реакцией на заморозки, хранением и транспортиров-
кой урожая.
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ВВЕДЕНИЕ
Род Actinidia Lindl. – род растений, включаю-

щий в себя порядка 55 видов и 76 внутривидовых
таксонов, центр происхождения которых нахо-
дится на территории современного Китая, про-
стирается до Дальнего Востока России, Корей-
ского полуострова и Японии [1]. В Китае произ-
растают практически все виды Actinidia, за
исключением четырех видов из других азиатских
стран [2]. Плоды киви (A. deliciosa C.F. Liang и
A.R. Ferguson, A. chinensis Planch) широко извест-
ны во всем мире и высоко ценятся потребителями
из-за вкусовых качеств и полезных для здоровья
свойств [3]. За последние десятилетия было про-
ведено много исследований химического состава

растений Actinidia, выявивших наличие феноль-
ных соединений [4], терпеноидов, органических
кислот [5–7], а также отмечены их ценные фар-
макологические свойства: противомикробные,
антиоксидантные, противодиабетические, про-
тивовоспалительные [8–10].

Выращивание киви с коммерческой целью
стали осуществлять в начале XX века. В последнее
время общий годовой объем производства киви в
мире увеличился примерно на 50%, что свиде-
тельствует о возросшем интересе потребителей к
плодам Actinidia [11]. Наиболее коммерчески
успешными представителями рода до сих пор яв-
ляются киви A. deliciosa и A. chinensis, но в услови-
ях динамического изменения окружающей сре-
ды, сокращений генетических пулов и необходи-
мости в межвидовой гибридизации внимание
селекционеров привлекают и другие, более мел-
коплодные виды Actinidia. В отличие от англо-
язычной литературы, где в названии мелкоплод-
ных видов Actinidia отражается их сходство с киви
(например, “hardy kiwi”, “kiwiberry”, “mini-kiwi”
для A. arguta, “kolomikta kiwi” для A. kolomikta), в
русскоязычной литературе эти виды называют
“актинидиями” с указаниями их латинских на-
званий (например, актинидия аргута (острая), ак-
тинидия коломикта, актинидия полигамная), то-
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гда как A. chinensis и A. deliciosa называются “ки-
ви” или “актинидия китайская/деликатесная”
[12]. Отсутствие схожего с киви коммерческого
успеха у остальных актинидий связывают с други-
ми климатическими требованиями к выращива-
нию, хранению и уходу за побегами, например
побеги A. arguta требуют более длительного пре-
бывания на холоде, раньше распускают бутоны и
дают плоды, которые не хранятся так же хорошо,
как плоды A. chinensis [13].

Несмотря на недостатки и иные способы куль-
тивирования, в последние годы появляются куль-
турные сорта и других видов актинидий со съе-
добными плодами (A. arguta, A. kolomikta, A. polyg-
ama, A. eriantha и прочие). Мелкоплодные
актинидии, так же как и крупноплодные, богаты
ценными питательными веществами, характери-
зуются высоким содержанием органических кис-
лот, витаминов, содержат мало калорий. В отли-
чие от опушенных крупных плодов плоды A. argu-
ta обладают тонкой нежной кожицей без
опушения и готовы к употреблению, как только
плод созреет. Выращивание мелкоплодных акти-
нидий является новым дополнением к индустрии
киви и быстро развивается, особенно в регионах с
умеренным климатом. Эти растения устойчивы к
холодовому стрессу и болезням [14, 15], характе-
ризуются относительно коротким вегетацион-
ным периодом, что потенциально делает их аль-
тернативой киви из более теплого климата Новой
Зеландии и позволяет стать актинидиями, кото-
рые будут коммерчески выращиваться в более хо-
лодных странах Северной Европы [16].

В настоящее время в разных странах собраны и
активно изучаются коллекции сортов мелкоплод-
ных киви. Широкомасштабные исследования по
селекции и геномике видов Actinidia, содержания
коллекций генотипов и зародышевых плазм про-
водятся в разных краях света, сосредотачиваясь
на родине этих растений, в Китае, а также в Но-
вой Зеландии, Италии, Польше, России, Украине
[2, 17].

Основоположником селекции актинидий в
России является биолог и селекционер И.В. Ми-
чурин. Одна из крупнейших коллекций актини-
дий собрана в Московском отделении Всерос-
сийского института растениеводства под руко-
водством Э.И. Колбасиной в 1980–2008 гг.;
коллекция содержит экспедиционные образцы
произрастающих на территории российского
Дальнего Востока A. kolomikta, А. arguta, А. polyg-
ama из различных точек ареалов, а также извест-
ные сорта селекции других стран [18]. На данный
момент коллекция перенесена в ведомство Глав-
ного ботанического сада РАН, где продолжаются
биотехнологические и генетические исследова-
ния [19]. Также в современной России коммерче-

ский рынок предоставляет множество сортов на
продажу (аргута, коломикта, полигама).

Цель данного обзора – обобщение полученных
к настоящему времени данных по геномным ис-
следованиям коллекций актинидий с уделением
внимания их ценным для коммерческого выращи-
вания характеристикам и проведением параллелей
с исследованиями крупноплодных киви.

1. СТРУКТУРНАЯ ГЕНОМИКА И АНАЛИЗ 
ГЕНЕТИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ

В последние годы на помощь селекции при-
шла геномика. Геномные исследования не только
проливают свет на многие вопросы, мучившие
селекционеров, но и помогают в дальнейшей се-
лекционной работе и понимании механизмов от-
бора и наследования признаков.

Большим подспорьем для геномных исследо-
ваний стало развитие технологий ПЦР и секвени-
рования нового поколения (next-generation se-
quencing, NGS), с помощью которого возможно
расшифровывать полные геномы и анализиро-
вать геномную информацию на более высоком
уровне. Из нескольких десятков видов Actinidia
собрано еще очень малое количество полных ге-
номов с хорошим покрытием и похромосомной
сборкой с применением эталонного метода Hi-C
(или telomere-to-telomere, T2T). В настоящее вре-
мя в базе данных NCBI имеются шесть подтвер-
жденных референсных геномов (A. chinensis cv.
“Hongyang”, A. deliciosa, A. eriantha, A. arguta var.
hypoleuca, A. rufa, A. polygama) [20]. В международ-
ных базах данных доминирует информация о ча-
стично собранных геномах, об отдельных генах и
хлоропластных геномах, так как пластиды явля-
ются филогенетически значимыми органеллами
[21–24]. Размер пластидного генома в среднем
составляет ~156 тысяч пар нуклеотидов, состоит
из одной кольцевой хромосомы и относительно
консервативен по количеству нуклеотидов и со-
держанию генов, однако порядок последователь-
ности генов может сильно варьировать даже внут-
ри вида [25]. Было показано, что пластидные ге-
номы всех видов Actinidia характеризуются
потерей гена clpP, что является важной синапо-
морфной характеристикой эволюции хлоро-
пластных геномов данного вида и, вероятно, мо-
жет использоваться для филогенетических иссле-
дований семейства Actinidiaceae [26].

Характер наследования хлоропластов и мито-
хондрий – решающий фактор при изучении фи-
логенетики, биогеографии и гибридизации расте-
ний. Так, отмечается возможность наследования
хлоропластных геномов актинидий по обеим ро-
дительским линиям [27]. Наконец, пластидные
геномы являются важным инструментом для вы-
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яснения филогенетических отношений между
таксонами [24].

Более редка информация о полностью собран-
ных митохондриальных геномах из-за их особен-
ностей у растений. Митохондриальные геномы
могут быть представлены множественными хро-
мосомами разных размеров с малоизученной
структурой [28, 29].

Описание коллекций актинидий и исследова-
ния генетического разнообразия проводятся с по-
мощью различных молекулярно-генетических
методов. Ранние работы связаны с использовани-
ем молекулярных маркеров для решения задач по
генотипированию и филогении [30]. Известны
работы по использованию изозимных маркерных
систем [31, 32]. Целый ряд исследований посвя-
щен анализу с применением RAPD-маркеров
[33–35], сразу нескольких маркерных систем ис-
пользовалось для определения генотипов киви и
обнаружения нежелательных генетических вари-
аций в растениях, полученных микроклональным
размножением [36]. RAPD-маркеры были также
использованы для оценки генетического разно-
образия видов актинидии природной флоры
Дальнего Востока [12]. Помимо ряда других мар-
керных систем (AFLP [37], RFLP [38], ISSR [39] и
прочих) разработаны и опробованы различные
микросателлитные маркеры [40–46].

В настоящее время генетические исследова-
ния коллекций растений проводят с использова-
нием SNP-маркеров, они обладают высокой раз-
решающей способностью, обнаруживаются по
всему геному и легко поддаются анализу с ис-
пользованием протоколов высокопроизводи-
тельного генотипирования и автоматического
анализа данных. Более того, соседние SNP в бло-
ках гаплотипов, которые имеют тенденцию на-
следоваться вместе, могут быть использованы
при генетическом анализе сложных признаков.
Методы, основанные на поиске SNP-маркеров,
ассоциированных с сайтом рестрикции (Restric-
tion site associated DNA (RAD) markers), набирают
все большую популярность. В число этих методов
входят как обычные RAD-seq-методы (ddRAD),
так и схожие подходы, например генотипирова-
ния путем секвенирования (genotyping-by-se-
quencing, GBS) [47, 48].

2. КОДИРОВАНИЕ ПРИЗНАКОВ ПЛОДОВ

Одним из важнейших сельскохозяйственных
признаков киви и актинидий является характери-
стика плодов – их цвет, форма, содержание пита-
тельных веществ. Преимущество плодов актини-
дий связано с высоким содержанием в них биоло-
гически активных веществ с антиоксидантными
свойствами, витаминов, катехинов, пектинов, ду-
бильных и красящих веществ, флавоноидов, алка-

лоидов и других соединений. Кроме того, плоды
этой культуры имеют весьма приятный вкус и со-
держат рекордное количество аскорбиновой кисло-
ты в сочетании с низкой кислотностью [3–7].

Созревшие плоды представителей рода Actinidia
различаются по цвету как на межвидовом уровне,
так и на уровне сортов/вариантов одного вида. В
последнее время на помощь стандартным биохи-
мическим методам приходят транскрипционные
исследования, дополняющие данные о содержа-
нии веществ информацией о побочных генетиче-
ских процессах. Самый популярный сорт киви
“Hayward” обладает зеленой мякотью с высоким
содержанием интактного хлорофилла, но суще-
ствуют сорта киви с другими оттенками мякоти,
особенно во внутренней части перикарпия. На
примере сортов обыкновенных киви было пока-
зано, что в них за окраску мякоти отвечают раз-
ные механизмы – красные части мякоти накап-
ливают антоцианы, а желтая мякоть появляется в
результате сразу двух разнонаправленных про-
цессов, разложения хлорофилла и накопления
β-каротиноидов [49]. Антоцианы и β-каротинои-
ды – соединения, известные своей пользой для
здоровья человека [50, 51]. Тем интереснее, что в
случае актинидий c красно-фиолетовой и оран-
жево-желтой мякотью плода от высокого содер-
жания пигментов окрашена не только внутрен-
няя часть перикарпия, но и весь плод в целом.
Например, A. arguta var purpurea имеет плоды тем-
но-красного цвета, сорта A. polygama имеют пло-
ды от золотисто-желтого до насыщенного оран-
жевого цвета (рис. 1) [52].

В табл. 1 представлены гены и транскрипцион-
ные факторы, ответственные за биосинтез, при-
водящий к разным оттенкам мякоти плодов. От-
метим, что на продукцию антоцианов влияет и
свет [63].

Плоды многих сортов актинидий являются ли-
дерами по содержанию витамина С (аскорбино-
вой кислоты, АК). В плодах A. arguta по сравне-
нию с плодами обычного киви показано более
высокое содержание АК, фенолов и антиокси-
дантов, что делает ее многообещающим источни-
ком полезных веществ для рациона человека [64].
Доминирующим путем биосинтеза АК у актини-
дий, по-видимому, является путь L-галактозы
[65], при этом биосинтез АК происходит на ран-
них стадиях развития плодов, а затем снижается.
Контроль этого пути заключается в ранней ста-
дии биосинтеза ферментов GDP-галактозофос-
форилазы (GGP) и GDP-маннозоэпимеразы
(GME) с некоторым вкладом GDP-маннозопи-
рофосфорилазы (GMP). Окисленный аскорбат
может быть восстановлен несколькими фермен-
тами, участвующими в контроле концентрации
аскорбата, и рядом факторов транскрипции и
других регуляторов [66]. Кроме того, располо-
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женная выше открытая рамка считывания гена
GGP играет роль в контроле трансляции GGP и,
следовательно, концентрации аскорбата, образуя
петлю управления обратной связью в ответ на по-
вышенный уровень аскорбата [67]. Таким обра-
зом, концентрацию аскорбата в растениях кон-
тролирует комплекс ферментов и регуляторов,
любой из которых может повлиять на конечное
содержание АК.

В плодах других видов показано, что концен-
трация АК растет во время развития плода (на-
пример, в томате [68] и клубнике [69]), в то время
как виды актинидий демонстрируют максималь-
ный уровень АК на ранних стадиях развития пло-
дов, тенденцию к снижению при созревании пло-
дов, затем содержание АК выходит на плато до
стадии полной спелости [70]. Однако исследова-
ния сортов A. arguta и накопления в их плодах АК
показывают, что даже внутри рода Actinidia есть
различия в биосинтезе аскорбата [71].

Рекордсменами по содержанию витамина С
являются A. eriantha и A. latifolia [2], поэтому были
предприняты попытки по генетическому объяс-
нению феномена высокой концентрации АК пу-
тем анализа этих двух видов. Помимо основного
пути L-галактозы вторичными путями у A. erian-
tha являются путь D-галактуроновой кислоты и

путь рециркуляции АК [72]; дополнительные пу-
ти были активированы и в случае A. latifolia [73].
В A. eriantha был также найден QTL супер-вита-
мина С [74]. При сборке генома A. latifolia отмече-
но, что в случае этого вида и A. eriantha произошла
дупликация одного из регуляторов пути биосин-
теза АК AtERF098 [75].

Представители рода Actinidia очень разнооб-
разны по содержанию сахаров – плоды одного и
того же вида, но разных вариантов содержат раз-
ный уровень сахара. Дикая A. eriantha обладает
малой концентрацией сахаров, однако был най-
ден более сладкий культивар “Ganlv 1”, при срав-
нении которого с менее сладким сортом был об-
наружен кандидатный ген, ответственный за про-
дукцию сахарозы (AcSPS5) [76, 77]. Также
улучшенная способность к биосинтезу и более
высокая скорость инверсии крахмала в плодах
A. eriantha cv. “Ganlv 1” были причинами более
сильного сладкого вкуса, что положительно ска-
зывалось на качестве фруктов [78].

Отмечено повышенное содержание сахарозы в
красномякотных плодах из-за определенного га-
плотипа AcSWEET9b [75].

Еще одним важным аспектом характеристики
плодов киви и актинидий является опушенность.
Хотя плоды этих растений богаты питательными

Рис. 1. Плоды разных видов актинидий: а – A. deliciosa cv. “Red Passion”, б – A. arguta cv. “Ken’s Red”, в – A. polygama
cv. “Абрикосовая”, г – A. polygama cv. “Красна девица”, д – A. arguta var. purpurea. Эти виды и сорта находятся в кол-
лекции Главного ботанического сада РАН.

(в) (г) (д)

(а) (б)
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веществами, волоски на поверхности их кожицы
часто отпугивают потребителей от выбора этого
продукта. Поэтому производство плодов без во-
лосков является важным аспектом любой про-
граммы селекции киви. Так, известно исследова-
ние, направленное на разработку специфических
праймеров для отбора признаков, связанных с
опушенностью плодов на ранних стадиях разви-
тия растения [79].

3. ГЕНЕТИКА ПОЛА

Представители рода Actinidia большей частью
являются двудомными растениями, у которых си-
стема определения пола характеризуется наличи-
ем отдельных мужских и женских особей, причем
каждое растение имеет исключительно один пол.
Мужские растения производят исключительно
мужские репродуктивные структуры, а женские
растения – исключительно женские. Определе-
ние пола у двудомных растений регулируется в
первую очередь генетическими факторами. Пол

растений определяется специфическими генами
в их геноме.

С сельскохозяйственной точки зрения важно
на ранних этапах отличать мужские растения
(поллинаторы) от женских (производители пло-
дов). На примере A. arguta показано, что опти-
мальное соотношение женских и мужских расте-
ний составляет 8 : 1 для искусственного выращи-
вания. Таким образом, женское растение A. arguta
имеет более высокую экономическую ценность,
чем мужское [80].

Отбор растений осложняется тем, что визуаль-
но мужское растение неотличимо от женского до
момента образования цветков. Обычно растению
A. arguta требуется пять–семь лет, чтобы пройти
ювенильную фазу, при этом выживаемость муж-
ских сеянцев часто выше, чем женских [81].

На крупноплодных киви показано, что гены,
определяющие пол, локализованы в паре хромо-
сом, которые цитологически неразличимы, но
функционируют как система XX/XY с мужской
гетерогаметностью [82, 83].

Таблица 1. Гены, ответственные за определенный цвет плодов у Actinidia spp.

Оттенок мякоти 
или кожуры Ген/транскрипционный фактор Исследованный вид или сорт Литература

Красный/пурпурный UFGT A. chinensis cv. “Hongyang”  [49]
AcMYBF110 A. chinensis cv. “Hongyang”  [49]
bHLH A. arguta cv. “Qinziyu”  [53]
AaF3H, AaF3GT, and AaMYB110 A. arguta cv. “Mini Amethyst”  [54]
AcF3H, AcF3′H, AcDFR, AcUFGT A. chinensis cv. “Hongyang”  [54]
F3′H, F3′5′H A. melanandra, A. arguta var. purpurea, 

A. macrosperma × A. melanandra
 [55]

F3GT1, F3GGT1 A. chinensis  [56]
AaMYBC1, AabHLH42 (с участием 
miR858)

A. arguta cv. “Hongbaoshixing”  [57]

R2R3 MYB Во всех растениях + A. chinensis cv. 
“Hongyang”

 [58, 59]

WRKY44, MYBC1 A. melanandra, A. arguta var. purpurea, 
A. macrosperma × A. melanandra

 [60]

AaLDOX A. arguta cv. “Tianyuanhong”  [61]
Желтая/оранжевая LCY-β A. chinensis cv. “Jinnong-2”  [49]

Stay-green (SGR) A. chinensis cv. “Jinnong-2”  [49]
DXS, PSY, GGPPS, PDS, ZISO, ZDS A. valvata  [62]
SGR, SGR-L, RCCR, NYC1 A. valvata  [62]

Зеленая Stay-green (SGR) A. deliciosa cv. “Hayward”  [49]
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В актинидиях идентифицированы два гена,
определяющие пол, а именно Shy Girl (SyGl) и
Friendly Boy (FrBy). SyGl действует как доминант-
ный супрессор развития плодолистика, тогда как
FrBy играет решающую роль в поддержании муж-
ской фертильности. Подавление экспрессии пер-
вого или приобретение дополнительной функции
второго приводит к обоеполому фенотипу [84].
Механизм регуляции работы этих генов пока
остается неизвестным, поэтому продолжаются
поиски маркеров пола. В ряде работ осуществлен
поиск функционально значимых маркеров, ассо-
циированных с полом (табл. 2), причем в некото-
рых исследованиях было показано, что специфи-
ческие маркеры Y-хромосомы позволяют досто-
верно предсказать пол растений на стадии
каллуса. Это важно для раннего отбора женских и
мужских линий каллуса, когда пол исходных экс-
плантов еще неизвестен, например свежих изоли-
рованных эмбрионов и эндоспермы. Подобное
исследование может иметь большое значение для
программ селекции киви, в которых используют-
ся методы культуры тканей [91].

Однако в случае A. eriantha молекулярные мар-
керы из предыдущих исследований не помогли в
определении пола растений этого вида – таким
образом, полученные маркеры не могут быть уни-
версальными для рода Actinidia [92].

Кроме того, важно учитывать плоидность при
скрещивании – разница может повлиять на соот-
ношение мужских и женских растений [93] из-за
образования диплоидных гамет.

4. МОЛЕКУЛЯРНЫЕ ПУТИ РЕАКЦИИ 
НА ХОЛОД

Низкая температура является основным абио-
тическим стрессом, ограничивающим рост, раз-
витие, урожайность и географическое распро-
странение растений. Однако растения разработа-
ли сложные механизмы адаптации к стрессу с
соответствующими молекулярными, физиологи-
ческими, биохимическими и морфологическими

изменениями. Для такой культуры, как киви, су-
ществует основное ограничение – узкий ареал
произрастания и теплолюбивость. В отличие от
крупноплодных киви, A. arguta обладает очень
широким ареалом произрастания и является бо-
лее морозостойкой лианой (семилетальная тем-
пература сорта “Kuilv” – –30° [94]), поэтому дан-
ный вид исследуют с точки зрения реакции на
стресс.

CBF/DREB1 представляет собой хорошо изу-
ченный путь регуляции ответа на холод, играю-
щий важную роль в адаптации к заморозкам у
арабидопсиса (растения проявляют повышенную
морозоустойчивость после воздействия низких
температур). Показано, что CBF-зависимая реак-
ция на холод включает транскрипционные, пост-
транскрипционные и посттрансляционные изме-
нения, что расширяет знания о путях регуляции
стресса от холода [95, 96].

Чтобы выяснить, какие генетические механиз-
мы стоят за морозостойкостью A. arguta, был про-
веден сравнительный метаболомный и тран-
скриптомный анализ холодостойкого и теплолю-
бивого генотипов. Хотя профиль липидных
метаболитов общий для обоих представителей,
уровень их различался и был значительно выше у
теплолюбивого растения, что могло быть связано
с целостностью клеточных мембран и поврежде-
нием холодом. У холодостойкого растения при
воздействии низких температур специфически
активировался метаболизм флавоноидов, что
увеличивало его способность удалять активные
формы кислорода (АФК). У теплолюбивой фор-
мы A. arguta в ответ на холод происходила специ-
фическая активация метаболизма фенольных
кислот и нуклеотидов, что снижало способность
растения переносить низкие температуры [97].

Замедление или даже полная задержка роста
растений из-за стресса от обмораживания обычно
снижает амплитуду использования энергии, вы-
зывая образование АФК; в случае A. arguta флаво-
ноиды играют большую роль в защите растения
от АФК, а в случае A. eriantha отмечена роль ас-
корбата [98].

β-глюкозидаза – фермент, участвующий в гид-
ролизе целлюлоз. Некоторые β-глюкозидазы
способны влиять на структуру клеточной стенки,
что может играть ключевую роль в адаптации кле-
ток к физическим деформациям, вызванным хо-
лодовым стрессом [99]. Также роль в защите от
холода играют конверсия крахмала и накаплива-
ние сахаров [100]. На примере A. arguta показано,
что как экспрессия, так и активность β-амилазы
регулируются низкими температурами и что
A. arguta может повысить устойчивость к холоду
за счет сложного механизма взаимодействия с ге-
ном CBF – с увеличением экспрессии EBF для ре-
гуляции гена CBF [101].

Таблица 2. Маркеры пола, идентифицированные у
разных видов актинидий

Маркеры Вид Литература

aC36306 A. arguta  [85]
kC72369 A. kolomikta  [85]
A001, A002, A003 (SSR) A. chinensis  [86]
SmX, SmY (SCAR) A. chinensis  [87]
RAPD A. deliciosa  [88]
MADS-box гены A. arguta  [89]
s_514T, s_514B,
s_776T, s_776B

A. deliciosa, 
A. chinensis

 [90]
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5. ХРАНЕНИЕ И ТРАНСПОРТИРОВКА 
ПЛОДОВ

С точки зрения коммерческого производства и
глобализации рынков сбыта важны не только
вкусовые качества плодов, но и условия их хране-
ния. При этом созревание плодов киви необыч-
ное; его иногда классифицируют как климакте-
рический фрукт (созревание, связанное с этиле-
ном), однако большая часть процесса созревания
плода происходит независимо от автокаталитиче-
ского производства этилена [102].

Созревание плодов актинидий контролирует-
ся различными факторами развития, гормонами
и окружающей средой. Двумя доминирующими
факторами являются этилен и температура, при-
чем как этилен, так и охлаждение способствуют
созреванию. По окончании развития плода киви
он переходит к первой фазе спелости независимо
от этилена и включает в себя прогрессирование
распада крахмала, изменение цвета и потерю
твердости. Когда он полностью размягчается,
возникает автокаталитическая этиленовая фаза
(вторая фаза спелости), связанная с дальнейшим
смягчением и образованием летучих ароматиче-
ских веществ [103]. Протекание первой фазы со-
зревания плода можно ускорить как с помощью
обработки холодом [104], так и воздействием эти-
лена [105].

В традиционных методах обработки собран-
ных плодов используют низкие температуры для
замедления метаболизма и снижения скорости
гниения. Известная проблема, связанная с киви,
– повреждение от холода, феномен, в котором за-
действованы молекулярные пути созревания и
реакции на холод, связанные с упомянутыми вы-
ше этиленом и CBF [106].

Плоды актинидий, в частности A. arguta, обыч-
но собирают в момент коммерческой зрелости.
Без каких-либо обработок их срок хранения при
20°C составляет всего 1–2 нед., использование
низких температур, например до 1 °C, может про-
длить свежесть продукта до 6 нед. [107]. При этом
длительное хранение при чрезмерно низких тем-
пературах может привести к повреждению плодов
от холода.

Феномен повреждения от холода слабо иссле-
дован на мелкоплодных актинидиях. Согласно
[108, 109] у плодов A. arguta повреждения от холо-
да наступают при температуре 0–1°C, что одно-
временно является общепринятой температурой
хранения и транспортировки – таким образом,
время эффективного хранения плодов сильно
снижается, и в настоящее время способа решения
этой проблемы не существует. Тем не менее в раз-
работке находятся различные методы послеубо-
рочной консервации, включающие в себя обра-
ботку мелатонином [110], озоном [111], парами
этанола [112] и другие. Эти методы могут помочь

в продлении срока хранения плодов мелкоплод-
ных актинидий, тем самым улучшив их коммер-
ческую представленность. Однако это влечет за
собой высокие эксплуатационные расходы и по-
тенциальное воздействие на органолептические
качества, поэтому вопросы разработки новых ме-
тодов послеуборочной обработки не теряют своей
актуальности. Дальнейшие молекулярно-генети-
ческие исследования в области путей реакции на
холод и взаимодействий между молекулярными
путями созревания, этиленом и CBF способны
помочь в решении вопросов получения плодов
актинидий высокого качества и сроков хранения.

В случае A. eriantha также отмечено, что упа-
ковка плодов может влиять на их качество и экс-
прессионные профили, связанные с витамином
C, заметно их ухудшая [113, 114].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Род Actinidia – таксон с разнообразными пред-
ставителями, многие из которых активно выра-
щиваются в культуре. Генетические и омиксные
исследования киви (A. deliciosa и A. chinensis) об-
ширны, но остальные внедренные в культуру ви-
ды Actinidia находятся на первичных стадиях ис-
следований в этом ключе. Известно, что очень
ценным ресурсом для получения информации о
последовательностях, открытия генов, точного
картирования, обнаружения вариантов, разра-
ботки генетических и селекционных инструмен-
тов является полная и точная сборка генома, ко-
торой на настоящий момент обладает малое ко-
личество видов Actinidia. Были приведены
примеры по интеграции различных омиксных
технологий в процесс открытия генов, контроли-
рующих целевые признаки, выяснения механиз-
мов функционирования генов, генотипирования
и фенотипирования, но эти данные почти не ис-
пользуются для ускорения циклов селекции акти-
нидий. Поиски маркеров пола, изучение генети-
ки межвидовых гибридов, трансляция академи-
ческих работ в селекцию, включая решение
проблемы хранения плодов – все это будет спо-
собствовать усилиям по выведению новых сортов
актинидий с желательными экономическими ха-
рактеристиками.

Работа выполнена при поддержке Российско-
го научного фонда (проект № 22-16-00074).
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