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В норме у злаков варьирующая по интенсив-
ности антоциановая окраска растения прояв-
ляется на листовых пластинках и  влагалищах, 
ушках, узлах и  междоузлиях, остях и  жилках 
цветковых чешуй. Для пшеницы и ржи, в отли-
чие от ячменя, характерна окраска колеоптиля. 
Биосинтез антоцианов в  вегетативных органах 
растений значительно активируется под влия-
нием биотических и  абиотических стрессовых 
факторов. Антоцианы выступают в роли антиок-
сидантов, гасящих избыточные активные формы 
кислорода (АФК), образующиеся при нормаль-
ном функционирования клеток и в процессе раз-
вития стрессовых реакций [1,2]. Считается, что 
антоцианы в  генеративных органах – цветках, 
плодах и  семенах синтезируются конститутив-
но, привлекая животных – опылителей и  рас-
пространителей семян. Однако эта функция 
окрашенных флавоноидов далеко не очевидна 
в случае злаков. Исследования, проведенные на 
кукурузе [3], позволили заключить, что прак-

тически любая ткань растения с  нормальным 
генотипом способна к  образованию антоциа-
нов. Базовый антиокислительный потенциал 
растительных клеток обеспечивают фенольные 
соединения, присутствующие в  окрашенных 
и  неокрашенных тканях, антиоксиданты нефе-
нольной природы (аскорбиновая кислота и глу-
татион), а также антиокислительные ферменты, 
нейтрализующие свободные радикалы (суперок-
сиддисмутаза, каталаза, аскорбатпероксидаза, 
глутатионредуктаза) [4].

Адаптивный ответ регистрируют на основа-
нии увеличения содержания антоцианов или 
активации транскрипции генов биосинтеза ан-
тоцианов в  вегетативных органах растений [5]. 
Рассматривают разные механизмы адаптивного 
ответа, основанные на увеличении содержания 
антоцианов [5]. Первый связан с реакцией на хо-
лод, засоление и засуху. В этом случае накопле-
ние антоцианов восстанавливает нарушенный 
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Большинство культурных злаков – кукуруза, рис, пшеница, ячмень, овес и рожь представлены многочис-
ленными сортами без антоциановой окраски или со слабой окраской вегетативных органов и/или зерновок. 
Интенсивной окраской растений и/или зерна обладают редкие местные расы и дикорастущие родственные 
виды. Окраска зерновок связана с биосинтезом окрашенных флавоноидов в материнских (перикарп и теста) 
и  гибридных (алейрон) тканях зерновки и  контролируется доминантными аллелями регуляторных генов, 
кодирующих консервативные транскрипционные факторы семейств MYB, bHLH-MYC и WD40, составляю-
щих белковый регуляторный комплекс MBW. Исследованиями последних лет доказано участие неокрашен-
ных и окрашенных флавоноидов в реакции растений на биотические и абиотические стрессовые факторы, 
установлена их функциональная значимость в составе пищевых продуктов из цельного зерна. Однако многие 
вопросы по адаптивности и полезности антоцианов остаются без ответа или даже не ставятся. В частности, 
не ясны причины, по которым в ходе одомашнивания и селекции зерновых злаков не получили широкого 
распространения доминантные аллели регуляторных генов окраски перикарпа, несмотря на то, что именно 
этим генам уделяется особое внимание в связи с оздоровительным эффектом зернового питания. Настоящая 
статья посвящена рассмотрению сходства и специфики генетического контроля биосинтеза флавоноидов 
в зерновке у трех родственных культурных злаков – пшеницы, ячменя и ржи, их биологической роли в ходе 
развития зерновки и прорастания семян.
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осмотический баланс клеток. В  реакции расте-
ний на соли тяжелых металлов на первый план 
выходят хелатирующие свойства антоцианов. 
Холод, засуха, засоление, а  также ионы тяже-
лых металлов, дефицит азота или фосфора, вы-
сокая кислотность почвы, повреждение тканей, 
инфекция многими патогенами, интенсивное 
освещение, ультрафиолет ведут к  избыточному 
образованию активных форм кислорода, нару-
шающих структуру белков, липидов и нуклеино-
вых кислот. Универсальный механизм адаптив-
ного ответа может быть основан на высокой 
антиоксидантной способности антоцианов, 
синтез которых активируется в ходе реакции на 
стрессовые факторы. Многообразие вариантов 
регуляции биосинтеза антоцианов, как на уров-
не одного вида, так и  на межвидовом уровне, 
подтверждает их возникновение в ходе адаптив-
ной эволюции. Антоцианы являются одними 
из наиболее активных антиоксидантов среди 
флавоноидов и  других соединений первичного 
и  вторичного метаболизма [5]. Их роль в  каче-
стве антиоксидантов проявляется и в наружных 
тканях плода у  злаков с  окрашенными оболоч-
ками – перикарпе, тесте и  алейроновом слое. 
В каждой из этих тканей функционирует эволю-
ционно сложившийся механизм регуляции био-
синтеза окрашенных флавоноидов, механизмы 
их транспорта и накопления в вакуолях. У пше-
ницы, ячменя и ржи с пурпурной (фиолетовой) 
окраской перикарпа конечными продуктами 
биосинтеза являются производные цианидина, 
с  голубой окраской алейрона – производные 
дельфинидина. В  семенной оболочке (тесте) 
у пшеницы и ржи накапливаются окрашенные, 
а у ячменя неокрашенные (неокисленные) про-
антоцианидины. У  дикорастущих родственных 
видов существует генетическая изменчивость 
по регуляторным генам, контролирующим био-
синтез флавоноидов в этих тканях. Как правило, 
предковые дикорастущие виды характеризуются 
окрашенным зерном, это относится и к предше-
ственникам кукурузы, риса и  сорго [6]. Однако 
для каждого из культурных злаков существу-
ет своя история потери и  приобретения генов 
окраски зерна. Несмотря на функциональный 
консерватизм структурных и  регуляторных ге-
нов биосинтеза флавоноидов, у  разных видов 
однодольных и двудольных растений существует 
специфика в  его организации, связанная с  ви-
довыми эколого-физиологическими особенно-
стями. Особенности метаболизма характерны 
для таких хорошо изученных злаков, как куку-
руза, рис, пшеница и ячмень. Пшеница и ячмень 
эволюционно наиболее близки, они относятся 

к  трибе пшенициевых (Triticeae). К  этой трибе 
относится и  рожь, исследования которой нахо-
дятся в зачаточном состоянии. Секвенирование 
генома у  ржи открывает новые перспективы 
в  исследовании биосинтеза антоцианов у  это-
го объекта в  сравнительном плане и  в  первую 
очередь в  отношении тканеспецифичного син-
теза флавоноидов в  зерне [7, 8]. Оболочки зер-
на играют важную роль в  ходе развития и  про-
растания семян злаков. Перикарп выполняет 
защитную, фотосинтетическую и транспортную 
функции, алейрон обеспечивает накопление 
и утилизацию запасных веществ, семенная обо-
лочка контролирует прорастание семян. Каждая 
из этих оболочек обладает собственной системой 
биосинтеза флавоноидов, которым отводится 
функция защиты от стрессовых факторов среды. 
Высококонсервативные элементы этой системы 
включают структурные гены биосинтеза, коди-
рующие ферменты фенилпропаноидного пути 
биосинтеза [9]. Работа структурных генов кон-
тролируется регуляторными генами, кодирую-
щими транскрипционные факторы R2R3-MYB 
и bHLH-MYC, а также корегулятор WD40. Вме-
сте они составляют так называемый MBW-ком-
плекс, распознающий регуляторные элементы 
в  промоторах структурных генов и  активирую-
щий их экспрессию [10].

ТРАНСПОРТ И НАКОПЛЕНИЕ 
ФЛАВОНОИДОВ В ВАКУОЛИ

Ферменты, участвующие в  биосинтезе фла-
воноидов, могут формировать на поверхности 
эндоплазматического ретикулума мультифер-
ментный комплекс, состав и конечные продукты 
которого зависят от активности транскрипцион-
ных факторов, действующих в конкретной ткани 
[9, 10]. Гликозилирование, ацилирование и  ме-
тилирование в  определенных положениях ато-
мов углеродного скелета придают стабильность 
и  специфичность синтезируемым продуктам. 
Гликозилированные формы антоцианидинов 
(антоцианы), флавонолов, флавонов и  предше-
ственников проантоцианидинов транспортиру-
ются в  центральную вакуоль, где модификация 
завершается, а в случае предшественников про-
антоцианидинов происходит их полимериза-
ция. Центральная вакуоль в растительной клетке 
выполняет функции запасания, детоксикации 
и  деградации химических соединений в  нор-
мальных и  стрессовых условиях. Установлено, 
что в вакуоли и цитоплазме действуют гликозил-
трансферазы и  ацилтрансферазы, принадлежа-
щие к  разным филогенетическим линиям [11]. 
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Неокрашенные флавоноиды обнаружены также 
в ядре, хлоропластах и митохондриях, в этих ор-
ганеллах они могут выполнять преимуществен-
но защитную, а в ядре и регуляторную роль [5]. 
При цитологических исследованиях обнаружено 
два типа распределения антоцианов в  клетках 
окрашенных тканей [12]. Антоцианы могут быть 
равномерно распределены в  вакуоли или могут 
встречаться в виде компактных интенсивно окра-
шенных образований, получивших название со-
гласно присутствию в цитозоле – пре-вакуоляр-
ных компартментов (pre-vacuole compartments, 
PVC) и в вакуоли – антоциановых вакуолярных 
включений (anthocyanic vacuolar inclusions, AVI). 
Морфология AVI зависит от вида растений и типа 
клеток, в которых происходит накопление (кон-
денсация) антоцианов. Большинство AVI име-
ют строение пузырьков (везикул) с однородным 
содержимым, часть обладает округлой формой 
с  гранулярным содержимым. У  первых присут-
ствует мембрана, формирующая везикулу, у вто-
рых мембрана не обнаружена, что может служить 
характерным признаком везикул этого типа. 
Установлено, что “конденсации” и упаковке ан-
тоцианов в структуре AVI способствует их опре-
деленное строение. При этом ключевыми фак-
торами являются гидроксилирование B-кольца, 
гликозилирование в 3-О-положении и аромати-
ческое ацилирование [12]. Распределение анто-
цианов в клетке может быть связано с разными 
способами их доставки к месту локализации. Об-
суждаются два основных механизма транспорта 
флавоноидов [11]. Согласно первому, транс-
портер глутатион-S-трансфераза (GST), лока-
лизованная в  цитоплазме и  ассоциированная 
с  эндоплазматическим ретикулумом, связывает 
флавоноиды и  доставляет их к  тонопласту, где 
такие комплексы проникают в  вакуоль с  помо-
щью АТФ-связывающих кассетных транспорте-
ров (ATP-binding cassette transporters, ABC). GST 
выполняет транспортную и защитную функции 
до попадания в  вакуоль. Такой опосредован-
ный транспорт в везикулах может существовать 
параллельно с  прямым транспортом, посколь-
ку загрузка везикул может осуществляться пу-
тем прямого транспорта [11]. Предполагается, 
что загрузка флавоноидов в пространство эндо-
плазматического ретикулума при образовании 
пре-вакуолей осуществляется, как и  в  случае 
транспорта через тонопласт, с  участием мем-
бранных транспортеров MATE (multidrug and 
toxic compound extrusion transporter) и лигандина 
(GST). Наиболее вероятно, что ABC-транспор-
теры играют главную роль в транспорте антоци-
анов, а  MATE-транспортеры встречаются реже 

[11]. Наличие нескольких изоформ MATE сви-
детельствует о их возможной специфичности по 
отношению к  определенным флавоноидам или 
же их различной внутриклеточной локализации. 
Специфику взаимодействия с  белками-транс-
портерами определяет и  положение боковых 
метильных или ацильных групп в молекуле фла-
воноидов. Адресная доставка везикул и их слия-
ние с мембранами других органелл обусловлены 
мембранными рецепторами [13].

Цитологические данные о  транспортировке 
и накоплении антоцианов в перикарпе и других 
оболочках зерновки крайне малочисленны. По 
аналогии с модельными объектами у двудольных 
обсуждаются две модели транспорта антоциа-
нов в вакуоль у черного риса [14]. Первая – это 
перемещение к  тонопласту в  везикулах с  по-
следующим попаданием везикул в  вакуоль по 
механизмам автофагии. Вторая модель предпо-
лагает участие белков-транспортеров как цито-
плазматической локализации, так и встроенных 
в  тонопласт. В  ходе исследований был иденти-
фицирован ген OsMATE34 (Os08g0562800), коди-
рующий белок семейства MATE-транспортеров, 
локализованный в  плазматической мембране 
и тонопласте и схожий с белками, участвующи-
ми в  транспорте антоцианов у  других растений 
[14]. При локализации в плазмолемме этот белок 
обеспечивает выход соединений из клетки в об-
мен на ион H+. При локализации в  тонопласте 
он, напротив, способствует поглощению пере-
носимых соединений благодаря градиенту pH, 
значения которого высоки (щелочная среда) 
в цитоплазме и низки (кислая среда) в вакуоли. 
Ген OsMATE34 и  ген глутатион-S-трансфера-
зы OsGSTU34 (Os10g0395400) дифференциально 
экспрессируются в зерновке черного риса наряду 
со структурными генами биосинтеза антоцианов 
OsPAL, OsCHS, OsCHI, OsF3H, OsDFR, OsANS 
и OsUFGT/Os3GT, что свидетельствует о единой 
регуляции этих генов со стороны MYB‒bHLH‒
WD40 (MBW) комплекса [14]. Аналогичный вы-
вод сделан авторами публикации и в отношении 
одного из генов, контролирующих устойчивость 
к засухе и окислительному стрессу. Этот ген при-
надлежит к  семейству генов, контролирующих 
транскрипцию генов глутатионпероксидазы, 
что представляет несомненный интерес в  связи 
с  обсуждаемой антиоксидантной функцией ан-
тоцианов. Наиболее вероятно, что антоцианы 
в зерне черного риса поступают в вакуоль по ме-
ханизму автофагии везикул, нагруженных анто-
цианами с участием транспортного белка MATE 
[14]. Антоцианы в перикарпе у риса появляются 
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на седьмой день от оплодотворения и  несколь-
ко позже антоцианы обнаруживаются в  тесте 
и алейроне. Гены биосинтеза антоцианов и гены 
белков-транспортеров OsMATE34 и  OsGSTU34 
в  зерновках черного риса имеют одинаковый 
профиль транскрипции. В  то же время в  окра-
шенных листьях черного риса наряду с  геном 
OsGSTU34 действует ген OsMRP15, принадле-
жащий к  семейству генов ABC-транспортеров. 
Предполагается, что этот ген участвует и в транс-
порте флавонолов в  тканях неокрашенных ры-
лец у  тех же форм черного риса [15]. В  прото-
пластах, изолированных из пигментированных 
рылец у тех же форм черного риса, установлена 
флуоресценция антоцианов при облучении све-
том 552 нм. Это позволило выявить антоцианы, 
диффузно растворенные в  вакуоли и  антоци-
аны, сконцентрированные в  виде интенсивно 
высвечивающих телец, расположенных в основ-
ном в цитоплазме, примыкающей к тонопласту, 
и  частично локализованных в  самой вакуоли. 
Размеры и форма телец, соответствующих ранее 
описанным [12] антоциановым вакуолярным 
включениям (AVI), значительно варьируют от 
клетки к клетке и в пределах клетки. Этот факт 
может указывать на динамику в  организации 
и перемещении AVI в ходе накопления антоци-
анов в вакуоли. Авторы делают вывод о соответ-
ствии полученных данных ранее предложенным 
моделям синтеза и транспорта антоцианов у дву-
дольных и о возможном переносе этой модели на 
биосинтез антоцианов в тканях риса [14].

Механизмы накопления антоцианов в тканях 
зерновки и  других органов у  растений характе-
ризуются как консерватизмом, так и  видовой, 
тканевой и  онтогенетической спецификой. На 
микрофотографиях срезов незрелых зерновок 
у  двух линий кукурузы с  антоцианами только 
в алейроне или только в перикарпе живые клетки 
алейрона выглядят равномерно заполненными 
пигментами cо множеством интенсивно окра-
шенных включений. Клетки перикарпа, прошед-
шие к моменту анализа через процессы клеточ-
ной гибели, спрессованы в  узкую окрашенную 
полосу [16]. У злаков клетки алейрона содержат 
два типа вакуолей – литические вакуоли и ваку-
оли, запасающие белки [17]. Оба типа вакуолей 
короткое время сосуществуют друг с другом в од-
ной клетке и каждый доминирует на разных ста-
диях развития. Тонопласты этих вакуолей схожи 
по наличию транспортных белков. В  созреваю-
щих семенах литические вакуоли превращаются 
в вакуоли, накапливающие белки, при прораста-
нии же происходит обратная трансформация. 

Типы вакуолей различают при помощи маркер-
ных белков. Оба типа вакуолей при прорастании 
семян сливаются, образуя центральную вакуоль 
[17]. При прорастании зерновок риса алейрон 
секретирует гидролитические ферменты в крах-
малистый эндосперм, происходит слияние ва-
куолей с образованием центральной литической 
вакуоли с последующей гибелью клеток. Разрыв 
тонопласта и  разрушение центральной ваку-
оли является морфологическим проявлением 
программируемой гибели клеток алейрона [18]. 
Можно предположить, что неокрашенные фла-
воноиды и  антоцианы, освобождающиеся при 
разрушении тонопласта, выполняют защитные 
функции по отношению к чувствительным сое-
динениям клеток, используемых проростком для 
роста и развития.

ФУНКЦИИ ОБОЛОЧЕК ЗЕРНОВКИ 
И АДАПТИВНЫЕ РЕАКЦИИ РАСТЕНИЙ

Трехслойный перикарп (эндо-, мезо- и  эпи-
карп) образуется из материнских тканей стенки 
завязи. В ходе раннего развития зерновки мезо-
карп подвергается программируемой клеточной 
гибели, а  эндокарп превращается в  фотосинте-
тически активную ткань, состоящую из слоев 
поперечных и  трубчатых клеток [19]. Перикарп 
является местом фотосинтетической фиксации 
углерода и  одновременно местом временного 
накопления продуктов фотосинтеза. Считается, 
что из-за малого количества устьиц на поверхно-
сти перикарпа основным источником углерода 
является не атмосферный углекислый газ, а угле-
кислый газ, образованный в  ходе дыхания [19, 
20]. Фотосинтетическая активность эндокарпа 
зерновок может составлять до 42% от общей ак-
тивности колоса [21]. Она сохраняется до позд-
них стадий развития зерновки, снабжая ткани 
кислородом и продуктами фотосинтеза, а также 
способствуя поглощению избыточной световой 
энергии в период налива зерна [22]. Программи-
руемой гибели клеток перикарпа предшествует 
автофагия – перемещение компонентов клетки 
в  вакуоль или лизосомы с  последующей их де-
градацией [23]. У  пшеницы оба процесса раз-
виваются от основания колоса к  его верхушке, 
определяя толщину перикарпа в  зерновках раз-
ного уровня расположения. Установлено важ-
ное значение автофагии в  реакции проростков 
пшеницы на биотические и абиотические стрес-
сорные факторы, обычно обсуждаемые в  свя-
зи с антиоксидантной ролью флавоноидов [23]. 
Участие перикарпа в развитии семени включает 
в себя синтез и накопление собственных продук-
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тов фотосинтеза и других соединений первично-
го и  вторичного метаболизма, иммобилизацию 
продуктов катаболизма в ходе программируемой 
гибели клеток, транспорт воды и  питательных 
веществ [20]. Предполагается, что перикарп ме-
ханически ограничивает размеры зерновки и ее 
способность к наливу зерна. Вклад фотосинтеза 
в этот процесс в различных частях колоса у пше-
ницы, в том числе в перикарпе, значительно воз-
растает на стадии налива зерна в условиях водно-
го дефицита, который негативно отражается на 
фотосинтетическом потенциале флагового листа 
[22]. Ряд фактов указывает на специфические 
особенности фотосинтеза, протекающего в  пе-
рикарпе [21].

Теста (семенная оболочка), являющаяся ма-
теринской по происхождению тканью, развива-
ется из наружного покрова семяпочки. В зрелом 
зерне перикарп и теста представлены мертвыми 
клетками, включающими множество накоплен-
ных соединений вторичного метаболизма и про-
дуктов катаболизма, а также ряд ферментов, со-
храняющих активность в отмерших тканях [24]. 
Эти соединения включают окрашенные и  не-
окрашенные флавоноиды, которые могут спо-
собствовать росту и устойчивости проростков на 
ранних этапах развития.

Алейрон – наружный слой триплоидно-
го эндосперма, представленный у  кукурузы, 
пшеницы и  ржи одним слоем клеток, а  у  риса 
и  ячменя – тремя‒четырьмя. Роль эндосперма 
заключается в  накоплении и  транспорте пита-
тельных веществ. Модифицированные клетки 
алейрона входят в  состав проводящей ткани, 
расположенной у  пшенициевых в  глубине бо-
роздки. Эта проводящая система играет важную 
роль при наливе зерна. Клетки алейрона сохра-
няют жизнеспособность до прорастания семян 
и подвергаются программируемой клеточной ги-
бели после секреции гидролитических фермен-
тов в крахмалистый эндосперм и формирования 
центральной вакуоли. Разрушение центральной 
вакуоли совпадает с  началом программируемой 
гибели клеток алейрона [18].

Способность неокрашенных и  окрашенных 
флавоноидов (антоцианов и  проантоцианиди-
нов), синтезируемых в  оболочках зерна, погло-
щать ультрафиолет и  видимый свет широкого 
диапазона может предотвращать образование ак-
тивных форм кислорода (фотопротекция) [1, 2]. 
Обсуждается участие в  стрессовых реакциях на 
свет трихом – выростов эпидермальных клеток, 

формирующих хохолок на поверхности зернов-
ки, обращенной к солнцу [25]. У зерновок ржи, 
даже с неокрашенным перикарпом, этот участок 
зерновки приобретает преходящую антоциано-
вую окраску. Имеются данные о том, что выпол-
нившие свою функцию хлоропласты поглоща-
ются вакуолью в клетках перикарпа (хлорофагия) 
в результате стрессовой реакции на UV-B и ин-
тенсивный видимый свет [23]. Трихомы у многих 
растений содержат антоцианы. У  арабидопсиса 
MBW-комплексы, формируемые bHLH-MYC 
транскрипционными факторами GL3 или EGL3 
(GLABRA 3 или ENHANCER OF GLABRA 3) 
и WD40 белком TTG1 (TRANSPARENT TESTA 
GLABRA 1), активируют не только антоциано-
вую пигментацию различных органов, но и фор-
мирование трихом [26–29]. Это свидетельствует 
о  схожей адаптивной роли формирования три-
хом и  накопления флавоноидных соединений. 
Следует отметить и наличие пигмента вдоль бо-
роздки у зерновок ржи дикого типа. Возможно, 
что индуцированное накопление антоцианов 
в структурах зерновки имеет приспособительное 
значение в ходе налива зерна в условиях водного 
стресса и доступности перикарпа солнечной ра-
диации у открытозерных форм.

Антоцианы и  неокрашенные флавоноиды 
вовлечены в инактивацию избыточных активных 
форм кислорода. Колокализация источников 
АФК и флавоноидов имеет важное значение для 
выполнения их антиоксидантной функции [1, 2]. 
У ряда объектов для неокрашенных флавоноидов 
показана их локализация не только в вакуоли, но 
и в ядре, хлоропластах и митохондриях. Подчер-
кивается, что ядерная локализация флавонои-
дов способствует не только “гашению” АФК, но 
и связыванию ионов переходных металлов, огра-
ничивая появление новой волны АФК, а  также 
может играть роль в регуляции активности генов 
[1]. Однако подавляющее большинство неокра-
шенных и  окрашенных флавоноидов в  тканях 
зерновки, как и в клетках вегетативных тканей, 
накапливается в  вакуоли. У  злаков, принадле-
жащих к  трибе пшенициевых, в  окрашенном 
перикарпе накапливаются преимущественно 
производные цианидина, в окрашенном алейро-
не – производные дельфинидина, а в семенной 
оболочке (тесте) – олигомерные и  полимерные 
проантоцианидины. В  литературе в  связи с  их 
адаптивной ролью обсуждаются в основном про-
антоцианидины семенной оболочки [30].

У пшеницы и ячменя семенная оболочка со-
держит проантоцианидины, образующиеся в ре-
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Рис.  1. Схема пути биосинтеза флавоноидов у  растений. Классы неокрашенных флавоноидов выделены оттен-
ками серого цвета, окрашенные флавоноиды (флобафены, проантоцианидины, антоцианидины и  антоцианы) 
выделены цветами. Путь биосинтеза флавоноидов у  растений начинается, как и  у  всех фенольных соединений, 
с последовательных превращений фенилаланина, катализируемых фенилаланинаммиаклиазой (PAL, phenylalanine 
ammonia-lyase), 4-гидроксилазой коричной кислоты (C4H, cinnamic acid 4-hydroxylase) и  4-кумарат-КоА-лига-
зой (4CL, 4-Coumarate-CoA ligase). Халконсинтаза (CHS, chalcone synthase) опосредует синтез нарингенин-хал-
кона – предшественника большинства флавоноидов, а  совместное действие халконсинтазы и  халконредуктазы 
(CHR, chalcone reductase) обусловливает синтез халкона-предшественника изофлавоноидов изоликвиринтигени-
на. Халконы дают начало всем классам флавоноидов, что обусловливается работой следующих ферментов: хал-
конизомеразы (CHI, chalcone isomerase), флавонсинтаз 1 и  2 (flavone synthase 1 and 2), изофлавонсинтазы (IFS, 
isoflavone synthase), флаванон‑3-гидроксилазы (F3H, flavanone‑3-hydroxylase), флавоноид‑3′- и  –3′5′-гидроксилаз 
(F3′H / F3′5′H, flavonoid‑3′- / 3′5′-hydroxylase), флавонолсинтазы (FLS, flavonol synthase), дигидрофлавонолредук-
тазы (DFR, dihydroflavonol reductase), лейкоантоцианидинредуктазы (LAR, leucoanthocyanidin reductase) и  анто-
цианидинредуктазы/ лейкоантоцианидиндиоксигеназы (ANR, anthocyanidin reductase / LDOX, leucoanthocyanidin 
dioxygenase). Антоцианы синтезируются посредством модификации антоцианидинов посредством метилтранс-
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зультате полимеризации флаван‑3-олов (рис. 1), 
преимущественно катехина [31]. Окисленные 
проантоцианидины приобретают красно-корич-
невый цвет. Такой цвет характерен для красно-
зерной пшеницы, в  зерне ячменя дикого типа 
проантоцианидины не окислены и  бесцветны. 
У ячменя они присутствуют в высокой концен-
трации, придавая срезам семенной оболочки 
зернистую структуру [32]. Теста значительно 
толще у ячменя дикого типа чем у мутантов без 
проантоцианидинов. У  краснозерной пшеницы 
не удалось обнаружить последовательности, ор-
тологичные гену AtTT10 (TRANSPARENT TESTA 
10), кодирующему лакказу – фермент, участву-
ющий в  окислении проантоцианидинов у  ара-
бидопсиса [31]. В зрелой зерновке ржи семенная 
оболочка представлена тонким пигментным сло-
ем коричневого цвета. Этот слой дает цветную 
реакцию на реагенты, выявляющие проантоци-
анидины [33]. В зерне у риса и просо проантоци-
анидины накапливаются в  перикарпе. У  просо 
в перикарпе, кроме проантоцианидинов, из фла-
ван‑4-олов могут синтезироваться аналогичные 
полимеры – флобафены (рис. 1) [34]. У кукурузы 
в перикарпе, кроме антоцианов, образуются ис-
ключительно флобафены. Проантоцианидины 
и флобафены широко распространены у высших 
растений, кроме плодов и семян они содержатся 
в коре, листьях и корнях. Биологическая функ-
ция этих полимеров неясна и может носить ви-
доспецифический характер [34].

У  пшеницы по мере развития зерновки про-
исходит удлинение молекул проантоцианиди-
нов, и  в  зрелом зерне остаются только высоко-
молекулярные неэкстрагируемые полимеры. Их 
нерастворимость может объясняться также обра-
зованием соединений с  белками и  полисахари-
дами. В зерне ячменя, кроме нерастворимых, об-
наружены и растворимые олигомеры от димеров 
до гексамеров [34]. В  селекции пивоваренного 
ячменя широко используются индуцированные 
мутанты с отсутствием или низким содержанием 
проантоцианидинов, которые, связываясь с бел-
ками, дают нежелательную взвесь. Известно 
десять генов, мутации в которых приводят к от-
сутствию проантоцианидинов в  зерне [32]. Для 

злаков давно обсуждается связь проантоциани-
динов с  преждевременным прорастанием (про-
растанием на корню) и  покоем семян. Красно-
зерная пшеница, в отличие от белозерной, менее 
склонна к  прорастанию на корню [31]. Ячмень 
с его высоким содержанием проантоцианидинов 
характеризуется длительным периодом послеу-
борочного созревания. Рожь наиболее склонна 
к прорастанию на корню.

У  ячменя мутации в  гене Ant28 (Antho
cyaninless  28), кодирующем R2R3-MYB транс-
крипционный фактор, нарушают биосинтез 
проантоцианидинов, но не антоцианов. Ген 
Ant28 обозначен HvMyb10 согласно гомологии 
генам TaMyb10 у пшеницы [35]. У мутантов по 
гену HvAnt28/HvMyb10, как и  ожидалось, сни-
жен период покоя семян. Однако связь между 
накоплением проантоцианидинов и  периодом 
покоя не подтверждается для линий ячменя 
с нулевым аллелем гена флаванон‑3-гидрокси-
лазы Ant17. Мутанты по этому гену не синте-
зируют проантоцианидины в  зерне и  антоци-
аны в  растении и  не отличаются от нормы по 
периоду покоя семян [36]. К  сожалению, по-
тенциал коллекции мутантов ячменя по 28 ге-
нам биосинтеза флавоноидов [32] полностью 
не использован для выявления молекулярной 
функции этих генов [37]. Механизм возмож-
ного действия проантоцианидинов в  контроле 
периода покоя семян не ясен. Обсуждают такие 
причины, как физическое препятствие увели-
чению объема семян, снижение проницаемости 
семенной оболочки для воды и/или кислорода, 
непосредственное влияние проантоцианиди-
нов, их предшественников или метаболитов на 
покой и  прорастание семян [31]. Хорошо из-
вестно, что повреждение наружных оболочек 
ускоряет прорастание семян. Из наблюдений за 
посевами пшеницы, ячменя и ржи следует, что 
птицы в  первую очередь посещают пшеницу 
и ячмень, зерно ржи при таком выборе остает-
ся нетронутым. Горьковатый вкус многих пло-
дов приписывают проантоцианидинам, и  рас-
сматривают его как признак, распознаваемый 
птицами. Зерно всех сортов ржи, в  отличие от 
сортов белозерной пшеницы и  пивоваренного 

фераз (MT, methyltransferase), ацилтрансфераз (AT, acyltransferase) и гликозилтрансфераз (GT, glycosyltransferase). 
Флаваноны и дигидрофлавонолы могут иметь разное количество гидроксильных групп, что опосредуется работой 
флавоноид‑3′- и -3′5′-гидроксилаз и впоследствии приводит к синтезу различных флобафенов, флавонов, флаво-
нолов, проантоцианидинов и антоцианидинов. Так, цианидин характеризуется наличием гидроксильной группы 
в 3′-положении, а дельфинидин – и в 3′-, и в 5′-положении. Экспрессия различных структурных генов биосинтеза 
флавоноидов напрямую активируется посредством связывания с  их промоторами MBW-комплексов, состоящих 
из двух димеризованных молекул транскрипционного фактора bHLH-MYC, связанных каждая с одной молекулой 
транскрипционного фактора R2R3-MYB. Такой комплекс стабилизируется белком WD40.

АДАПТИВНОЕ ЗНАЧЕНИЕ И ПРОИСХОЖДЕНИЕ ГЕНОВ



10

ГЕНЕТИКА          том 60         № 2          2024

ячменя, имеет окрашенную семенную оболоч-
ку, содержащую проантоцианидины.

Считается, что сокращение периода покоя 
семян культурных растений произошло в  ходе 
одомашнивания и  последующей селекции [38]. 
Отбор на сокращение периода покоя мог при-
вести к резкому снижению генетической измен-
чивости в  отношении этого признака и  преж-
девременному прорастанию семян культурных 
растений при избыточной влажности в  пери-
од созревания. В  изменчивости периода покоя 
проантоцианидины могли играть подчиненную 
роль. Сорнополевая рожь, предтеча культурной 
ржи, получила широкое распространение в  ка-
честве сорняка (feral rye) в  посевах пшеницы 
в штате Северная Каролина [39]. Зерно этой ржи 
сохраняет жизнеспособность в  почве от одного 
года до нескольких лет. Не известно, какую роль 
в  этой изменчивости играет полиморфизм по 
содержанию проантоцианидинов. У  риса пока-
зано, что основной вклад в устойчивость к про-
растанию на корню вносит взаимодействие генов 
SD6 (Seed dormancy 6) и ICE2 (Inducer of C-repeat 
binding factors expression 2), кодирующих проти-
воположно действующие транскрипционные 
факторы bHLH-MYC. Эффект взаимодействия 
аллелей этих генов зависит от температуры, он 
определяет содержание абсцизовой кислоты 
в зародыше и способность зерновок к прораста-
нию [40].

С  использованием 10 мутантов ячменя по 
биосинтезу проантоцианидинов показано, что 
дикий тип не обладает большей устойчивостью 
к  фузариозу зерна по сравнению с  мутантами. 
Напротив, высокая устойчивость обнаружена 
у  мутанта ant18-159, накапливающего незначи-
тельное количество дигидрокверцетина, как ре-
зультат нонсенс-мутации в  гене дигидрофлаво-
нолредуктазы [41].

Особенности протекания фотосинтеза в  ко-
лосе пшеницы могут быть связаны с  развити-
ем семян в  условиях стресса, вызванного не-
достатком влаги и  избыточным освещением, 
сопровождающим налив зерна у злаков [19, 21]. 
Неблагоприятные условия при формировании 
зерновок отрицательно влияют на плодовитость 
и выживаемость всходов. У дикорастущих пред-
ков современных злаков появление сложной ан-
тиоксидантной защиты в  плодовой, семенной 
оболочках и алейроне могло быть связано с обе-
спечением выживаемости зародыша и  пророст-
ков в  неблагоприятных условиях развития. Эта 

система может участвовать в антистрессовых ре-
акциях при прорастании семян в условиях низ-
ких температур у  озимых злаков и  недостатке 
влаги у яровых форм. Можно предположить, что 
у  северных злаков формирование специфиче-
ского метаболизма антоцианов в  алейроне шло 
под влиянием отбора в условиях высокогорного 
расселения. Для его формирования оказалось 
недостаточно мутационного изменения только 
в одном регуляторном гене, как в случае черного 
риса. Отбор затрагивал аминокислотную после-
довательность ключевого фермента биосинтеза 
дельфинидина – флавоноид‑3′5′-гидроксилазы 
(F3′5′H), регуляторные последовательности ге-
нов двух транскрипционных факторов – R2R3-
MYB и bHLH-MYC, и в итоге привел к кластер-
ной организации трех генов, контролирующих 
биосинтез дельфинидина в алейроне у некоторых 
представителей видов подсемейства Pooideae, 
о чем пойдет речь в следующем разделе.

ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ ГЕНОВ 
ОКРАСКИ ЗЕРНОВКИ У КУЛЬТУРНЫХ 

ЗЛАКОВ

Происхождение и  эволюцию биосинтеза 
флавоноидов связывают с  выходом растений 
на сушу [42]. Многообразие контрастных ус-
ловий новой среды явилось фактором отбо-
ра адаптивных мутаций. Такие мутации могли 
происходить в генах, контролирующих первич-
ный метаболизм и представленных в геноме не-
сколькими копиями, возникшими в результате 
дупликации отдельных последовательностей 
или всего генома. Филогенетический анализ 
показал, что гены двух первых ферментов био-
синтеза флавоноидов – халконсинтазы (CHS) 
и халконизомеразы (CHI) произошли от генов, 
участвующих в  метаболизме жирных кислот. 
Такие эволюционные связи прослеживаются 
для всех структурных и  регуляторных генов, 
контролирующих не только биосинтез флаво-
ноидов, но и  вторичный метаболизм в  целом 
[42]. Особенности молекулярной структуры 
флавоноидов обусловили их участие в адаптив-
ной эволюции всех групп наземных растений 
на основе общих механизмов их действия [42]. 
Биосинтез флавоноидов регулирует универ-
сальный для растений комплекс транскрипци-
онных факторов, встроенный в общую систему 
регуляции метаболизма. В  ходе эволюции рас-
тений на внутривидовом и межвидовом уровнях 
сложились различные варианты этого комплек-
са, регулируемые онтогенетически и в ответ на 
изменяющиеся условия среды.

БУЛАНОВ, ВОЙЛОКОВ
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Материалом эволюционных преобразований 
у  культурных растений служит спонтанная ге-
нетическая изменчивость, которая поставляет 
материал для одомашнивания и селекции. Оче-
видно, что отбор на полезные для человека при-
знаки не всегда вел к  улучшению адаптивных 
свойств растений. Это несоответствие возника-
ет как за счет плейотропии, так и эффекта сце-
пления генов с  разными функциями. Окраску 
зерновки не относят к  признакам, входящим 
в синдром одомашнивания [43]. Дикорастущие 
предки и культурные растения различаются ча-
стотой встречаемости активных и  неактивных 
аллелей генов, контролирующих биосинтез 
флавоноидов в отдельных оболочках зерновки. 
Адаптивная роль окраски зерновки (сухого пло-
да) строго не доказана, на нее ссылаются по ана-
логии с  окраской генеративных органов у  дву-
дольных растений [10] или считают очевидной, 
исходя из общих представлений о функции ан-
тоцианов [1, 9]. При обсуждении адаптивной 
роли антоциановой окраски зерновки, а точнее 
роли окрашенных флавоноидов, надо прини-
мать во внимание их эволюционное происхож-
дение и существующие морфофизиологические 
и экологические различия между видами. Такие 
различия сложились между зерновыми южного 
происхождения (кукуруза, рис, просо) и север-
ными злаками. У  пшениц, ячменя и  ржи есть 
яровые и озимые формы, северные злаки устой-
чивы к  заморозкам, влаголюбивы, требуют 
длинного дня для развития и  характеризуются 
еще целым комплексом отличительных призна-
ков, которые могут быть связаны с биосинтезом 
флавоноидов в тканях зерновки и вегетативных 
органов.

Адаптивную роль флавоноидов устанавлива-
ют как изменение их концентрации или транс-
крипционной активности генов их биосинтеза 
в  ответ на стрессовый фактор [5]. Этот подход 
можно назвать эколого-физиологическим. Дру-
гой подход основан на филогенетическом анали-
зе генов и моделировании структуры и функции 
белков, кодируемых этими генами. Установлен-
ные различия между паралогами и/или ортоло-
гами объясняют действием факторов отбора, 
имеющих естественный или искусственный ха-
рактер.

Эволюция структурных генов биосинтеза 
флавоноидов

Фенольные соединения у  растений синте-
зируются преимущественно из фенилаланина 
посредством фенилпропаноидного пути био-

синтеза, одной из ветвей которого является 
биосинтез различных классов флавоноидов 
(рис.  1) [9]. Общей и  ключевой реакцией для 
всех классов флавоноидов является синтез хал-
конов посредством халконсинтазы (CHS) и  их 
изомеризация под действием халкон-флавано-
низомеразы (CHI) с образованием флаванонов. 
Работа дальнейших разнообразных ферментов 
обусловливает последовательные превращения 
с  образованием многих классов флавоноидов, 
в  том числе флавонолов, проантоцианидинов 
и антоцианидинов (рис. 1). Молекулы этих со-
единений подвергаются дополнительным мо-
дификациям сахарами, метильными группами 
и  другими заместителями с  участием множе-
ства дополнительных ферментов, что прида-
ет им различные свойства, имеющие значения 
как для адаптации растений, так и приносящие 
пользу человеку [9, 44, 45].

У  злаков филогенетический анализ был 
проведен для структурных генов, кодирующих 
флавоноид-3′-гидроксилазу (F3′H) [46] и  фла-
воноид‑3′,5′-гидроксилазу (F3′5′H) [47]. Эти 
ферменты участвуют в  гидроксилировании 
В-кольца флаванонов и дигидрофлавонолов на 
начальных этапах биосинтеза антоцианидинов 
цианидина и  дельфинидина соответственно. 
Выявлены две независимые линии эволюции 
генов флавоноид‑3′-гидроксилазы, предполо-
жительно возникшие после дупликации исход-
ной последовательности у общего предка одно-
дольных растений и  последующего удвоения, 
а  затем и  утраты ряда копий у  отдельных так-
сонов [46]. Предполагается, что обнаруженные 
функциональные различия между ферментами, 
кодируемыми генами из разных филогенети-
ческих линий, вызваны положительным есте-
ственным отбором, повлиявшим на связывание 
субстрата активным центром. По мнению ав-
торов, это может объяснить новую 5′-гидрок-
силазную активность ферментов одной из эво-
люционных линий у  риса и  других злаков по 
отношению к  хризоериолу. В  результате этой 
реакции образуются флавоноиды селгин, а  за-
тем и  трицин, выполняющий у  злаков важные 
защитные и структурные функции [46]. Между 
паралогами, кодирующими F3′H, обнаружены 
транскрипционные различия, носящие видо-
специфический характер. У  ячменя один ген 
транскрибируется в алейроне, перикарпе и лем-
ме/палее, а его копия – в вегетативных органах 
[48]. Один из генов флавоноид‑3′,5′-гидрокси-
лазы активен в алейроне, а его копия транскри-
бируется во многих тканях [48].

АДАПТИВНОЕ ЗНАЧЕНИЕ И ПРОИСХОЖДЕНИЕ ГЕНОВ
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Флавоноид‑3′,5′-гидроксилазы у  злаков так-
же можно разделить на два класса, названные 
Mo_F35H1 и  Mo_F35H2 (Monocot F3′5′H) [47]. 
Предполагается, что гены ферментов разных 
классов возникли путем дупликации в  геноме 
общего предка и дальнейшей дивергенции в ходе 
видообразования под влиянием отбора [47]. 
Последовательности, кодирующие Mo_F35H1, 
обнаружены у  всех изученных видов семейства 
Poaceae, а последовательности Mo_F35H2 толь-
ко у  некоторых видов подсемейства Pooideae, 
к  которым относятся пшеница, ячмень и  рожь. 
Белки Mo_F35H2 обладают большим сходством 
с  флавоноид‑3′5′-гидроксилазами двудольных 
растений, чем с  Mo_F35H1. По мнению авто-
ров, это сходство указывает на конвергентную 
адаптивную эволюцию флавоноид-3′,5′-гидрок-
силаз, специфичных для Pooideae, и  флавоно-
ид‑3′,5′-гидроксилаз двудольных на уровне ами-
нокислотных замен [47].

Специфической эволюции у  пшенициевых 
были подвержены и  гены халконизомеразы 
(CHI) [49]. Однако в  этом случае эволюция за-
трагивала не белок-кодирующую последователь-
ность, а  экзон-интронную структуру генов Chi. 
Было показано, что у  предполагаемого предка 
злаков ген халконизомеразы содержал четы-
ре экзона и  три интрона. Такая структура со-
хранилась и по сей день у большинства злаков, 
включая кукурузу и  рис, однако для всех пред-
ставителей трибы Triticeae характерна утрата 
третьего интрона. У ржи Secale cereale дополни-
тельно утрачен и второй интрон, вследствие чего 
ее ген халконизомеразы содержит лишь два эк-
зона. Структура белка CHI консервативна и  не 
имеет принципиальных различий у  всех злако-
вых [49]. С  чем связана утрата интронов в  гене 
Chi у  пшенициевых неизвестно, однако, такое 
явление наблюдается и  в  других группах расте-
ний [50], а также в некоторых других генных се-
мействах [51, 52]. Предполагается, что делеция 
интронов может способствовать более быстрой 
транскрипции гена, что в случае халконизомера-
зы может свидетельствовать об адаптации к не-
благоприятным условиям посредством быстрого 
накопления флавоноидных соединений [49, 53].

Эволюция регуляторных генов биосинтеза 
флавоноидов

Ключевыми регуляторами временной и про-
странственной специфичности биосинтеза 
флавоноидов являются белки семейств bHLH-
MYC, R2R3-MYB и  WD40, формирующие 
MBW-комплексы (рис. 1) [10]. С момента пер-

вых данных о совместной регуляции биосинте-
за флавоноидов этими белками, полученными 
при изучении регуляторных генов R (Red), C1 
(Colorless 1) и  PAC1 (Pale aleurone color 1) у  ку-
курузы [54–60], и  генов GL1, GL3 (GLABRA), 
TT2, TT8 (TRANSPARENT TESTA) и  TTG1 
(TRANSPARENT TESTA GLABRA 1) у  араби-
допсиса [61–65], у многих растений обнаруже-
ны MBW-комплексы, регулирующие биосин-
тез флавоноидов и,  в  частности, антоцианов. 
Разнообразие MYC- и  MYB-генов определяет 
специфичность и  интенсивность биосинтеза 
флавоноидов и  может формировать сложные 
варианты пигментации растений [59, 63, 65–73].

У ячменя структурный ген HvF35H (HvF3′5′H) 
вместе с двумя регуляторными генами HvMYB4H 
(HvMpc2) и HvMYC4H (HvMyc2) входит в состав 
трехгенного кластера MbHF35 (MYB-bHLH-
F3′5′H), локализованного в  хромосоме 4H [47, 
74]. Все три гена специфически экспрессиру-
ются в алейроне. Кластерная организация генов 
биосинтеза дельфинидина в алейроне, кроме яч-
меня, установлена еще для двух культурных зла-
ков – пшеницы с локализацией кластера в хро-
мосоме 4D и ржи с кластером в гомеологичном 
фрагменте хромосомы 7R. У Aegilops tauschii – до-
нора генома D мягкой пшеницы сохраняется кла-
стерная организация, однако гомолог HvMYC4H 
у  Aegilops tauschii представлен нефункциональ-
ным аллелем или псевдогеном, что соответству-
ет отсутствию окраски алейрона у  изученных 
форм этого вида [47]. Гены, входящие в кластер, 
составляют отдельные филогенетические линии 
у видов Triticeae. Локализация в гомеологичных 
фрагментах хромосом у  пшеницы и  эгилопса 
(4D), ячменя (4H) и ржи (7R) указывает на про-
исхождение кластера от общего предка и парал-
лельную эволюцию генов, обеспечивающих био-
синтез производных дельфинидина в  алейроне. 
Установлено, что последовательность этих генов 
складывалась под влиянием естественного от-
бора. Идентифицировано 13 аминокислотных 
остатков в  структуре белка HvF35H, которые 
могли появиться в результате естественного от-
бора на термостабильность белковой молекулы 
[46, 47]. Зерновка злаков подвержена интенсив-
ному освещению и  нагреву в  критический пе-
риод налива зерна. “Голубой” антоциан имеет 
более широкий спектр поглощения и  является 
лучшим фотопротектором и  антиоксидантом 
чем, “красный” антоциан [47]. Эти различия 
могли способствовать формированию эффек-
тивной системы защиты на основе производных 
дельфинидина у предковых видов ячменя, пше-
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ницы и ржи, занимавших высокогорные участки 
с  резкими колебаниями дневной температуры, 
интенсивным освещением и  дефицитом влаги. 
Вероятно, что тесное сцепление генов, контро-
лирующих биосинтез дельфинидина, необходи-
мо для совместной регуляции их транскрипции 
и ускорения ответа на факторы стресса.

Все изученные формы дикорастущего яч-
меня H. spontaneum фиксированы по активным 
аллелям окраски алейрона в  регуляторных ге-
нах HvMYB4H и  HvMYC4H. У  большинства из 
них зерно имеет голубую окраску. Местные го-
лубозерные сорта H. vulgare также несут актив-
ные аллели окраски алейрона в генах HvMYB4H 
и HvMYC4H. У белозерных сортов ячменя один 
или оба гена представлены неактивными ал-
лелями. Наиболее вероятно, что преобладание 
этих аллелей у культурного ячменя связано с его 
одомашниванием и последующей селекцией бе-
лозерных форм [47].

Голубой алейрон у  мягкой пшеницы кон-
тролируется локусами, включенными в  геном 
отдельных сортов при отдаленной гибридиза-
ции. Локусы голубозерности Ba1 и  Ba2 (Blue 
aleurone) установлены у  диплоидных видов пы-
рея Thinopyrum ponticum (syn. Agropyron elongatum) 
и  пшеницы однозернянки Ttiticum monococcum, 
окультуренной формы T. boeoticum, соответ-
ственно [75]. Ген ThMYC4E (локус Ba1) в  со-
ставе целой хромосомы 4Е или ее фрагментов 
обеспечивает синтез антоцианов в  алейроне 
у  пшеницы, полученной на основе гибридиза-
ции с  Thinopyrum ponticum [76]. У  голубозерной 
пшеницы найдены ортологи трех генов ячменя 
HvMYC4H, HvMYB4H и  Hv35H. Эти гены в  со-
ставе локуса Ba1 обозначены как TaMYC4D, 
TaMYB4D и  TaF35H соответственно [46]. Мар-
керы активного гена ThMYC4E не обнаружены 
у  изученных образцов T. urartu, T. monococcum, 
T. turgidum, Aegilops tauschii и  T. aestivum c нео-
крашенным алейроном [76]. Ген диплоидной 
пшеницы T. monococcum TbMYC4A (локус Ba2) 
является ортологом генов ThMYC4E и  HvMyc2/ 
HvMYC4H. Аллелеспецифичный маркер этого 
гена не найден у белозерных T. urartu, Ae. tauschii, 
T. turgidum, T. araraticum, T. zhukovskyi [77]. У ржи 
локализация генов, составляющих трехгенный 
кластер, проведена на основании сходства карти-
рованных контиг [78] с секвенированными гена-
ми ячменя [7, 8]. Очевидно, что вывод о наличии 
у ржи функционального кластера генов, контро-
лирующих биосинтез дельфинидина в алейроне, 
требует экспериментального подтверждения.

Подавляющее большинство сортов мягкой 
пшеницы и  ячменя представлены белозерными 
формами, не содержащими антоцианов в  алей-
роне и,  следовательно, несущими неактивные 
аллели по крайней мере в одном из генов окра-
ски алейрона или генов, отвечающих за биосин-
тез антоцианов на всем растении. Преобладание 
неокрашенных генотипов у  пшеницы и  ячменя 
исторически связано с  технологическими тре-
бованиями по переработке зерна на хлеб и пиво. 
Выход и белизна муки у пшеницы и низкое со-
держание проантоцианидинов в  солоде ячменя 
стали одними из главных признаков, на которые 
был направлен отбор у хлебопекарной пшеницы 
и пивоваренного ячменя соответственно. У ржи 
благодаря ее аллогамной природе наблюдается 
внутрисортовой полиморфизм по окраске алей-
рона. Остается невыясненным в каких сочетани-
ях присутствуют активные и неактивные аллели 
этих генов у современных пшениц, ячменя, ржи, 
а  также родственных им дикорастущих видов 
Triticeae.

Роль антоциановой окраски зерна (наличия 
окрашенных флавоноидов) у культурных расте-
ний и их дикорастущих предков как адаптивно-
го признака остается неясной. У  большинства 
современных сортов злаков антоциановая окра-
ска зерна отсутствует. Ее отсутствие связывают 
с фиксацией неактивных аллелей регуляторных 
генов, которые получили предпочтение в  ходе 
одомашнивания и  селекции кукурузы, риса, 
просо, пшеницы и  ячменя [6]. В  ходе эволю-
ции и  селекции кукурузы произошла реверсия 
от неокрашенного зерна у предкового вида те-
осинте через разнообразие окраски алейрона 
у  примитивных южноамериканских форм ку-
курузы к  неокрашенному зерну современных 
открыто опыляемых сортов и сортов-гибридов. 
Благодаря высокой активности транспозонов 
у местных форм возникли и вероятно благода-
ря эстетическому предпочтению закрепились 
доминантные мутации регуляторных генов C1 
(Colorless  1) R2R3-MYB-транскрипционного 
фактора и  R1 (Red 1) bHLH-MYC-транскрип-
ционного фактора, приводящие к накоплению 
антоцианов в  алейроне и  появлению кукуру-
зы с  черным, голубым и  красным зерном [79]. 
В  ходе дальнейшей адаптации и  селекции ку-
курузы в Европе и Америке число окрашенных 
форм снизилось, а после внедрения сортов-ги-
бридов желтозерная кукуруза стала домини-
рующей [80]. При создании инбредных линий 
и  гибридов предпочтение отдавалось более 
продуктивным формам кукурузы с неокрашен-
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ным зерном. Красная окраска зерна присуща 
дикому рису Oryza rufipogon, имеющему общего 
предка с  культурным белозерным рисом. Раз-
личия в окраске контролируют два гена: ген Rc, 
который кодирует транскрипционный фактор 
bHLH, и  ген Rd, кодирующий дигидрофлаво-
нол‑4-редуктазу. Эти гены участвуют в биосин-
тезе проантоцианидинов, в  результате окисле-
ния которых в  перикарпе образуется красный 
пигмент. Рецессивные мутации в гене Rc ведут 
к  отсутствию пигмента, одна из этих мутаций 
получила широкое распространение в процессе 
одомашнивания риса [81]. Большинство сортов 
мягкой пшеницы не окрашены или обладают 
красной окраской зерна благодаря присутствию 
в  семенной оболочке проантоцианидинов. Их 
биосинтез контролируется гомеологичными ге-
нами TaR‑1 (Red‑1): Tamyb10-A1в3A, Tamyb10-
B1в3B и Tamyb10-D1в3D хромосомах пшеницы, 
кодирующими транскрипционные факторы 
MYB [82, 83]. Эти гены пшеницы являются ор-
тологами гена HvANT28/Hvmyb10 ячменя и эво-
люционно близки гену AtTT2 арабидопсиса, 
каждый из которых также позитивно регулирует 
биосинтез проантоцианидинов [35, 82, 83].

Наиболее редки среди культурных злаков со-
рта с окрашенным перикарпом. Черная (пурпур-
ная) окраска зерна не описана у дикого риса, она 
встречается только у местных сортов культурно-
го риса, и появилась в ходе или после одомаш-
нивания риса в Древнем Китае. Происхождение 
черного риса связывают с перестройками в про-
моторной области гена окраски растения OsB2 
(Booster 2/Os04g0557500), кодирующего транс-
крипционный фактор bHLH. Эктопическая экс-
прессия в  перикарпе мутантного гена (аллеля 
гена OsB2), названного Кala4 [84], ведет к  био-
синтезу антоцианов в присутствии доминантно-
го аллеля гена Kala3, кодирующего транскрип-
ционный фактор R2R3-MYB. Этот аллель у риса 
с антоцианом в перикарпе включает два тандем-
ных повтора в  промоторе вместо одного у  нео-
крашенного риса [85]. В  ходе одомашнивания 
зернового амаранта антоциановая окраска зерна 
была утрачена. Причем это произошло триж-
ды на основе одного дикорастущего предкового 
вида и  во всех случаях культурные виды вклю-
чали мутации, независимо возникшие в  локусе 
гена транскрипционного фактора MYB – орто-
лога гена C1 кукурузы [86].

Пурпурная окраска перикарпа у  гексапло-
идной пшеницы связана с интрогрессией фраг-
ментов хромосом 2А и  7D от фиолетовозерных 

тетраплоидных пшениц из Эфиопии. У  гекса-
плоидной пшеницы с окраской перикарпа иден-
тифицированы доминантные комплементар-
ные гены Pp3 (Purple pericarp 3, хромосома 2A) 
и Pp1 (Purple pericarp 1, хромосома 7D) [87–89]. 
Ген Pp3/TaPpb1 кодирует транскрипционный 
фактор bHLH-MYC, а ген Pp1/TaPpm1 – транс-
крипционный фактор MYB [90]. Показано, что 
аллель гена Pp3/TaPpb1/TaMYC1 у  белозерной 
пшеницы в  проксимальном участке промотора 
содержит одну копию последовательности из 
261 нуклеотида, а  у  пшеницы с  окраской пери-
карпа – шесть копий, организованных в  виде 
тандемных повторов [90, 91]. Кроме того, у бело-
зерной пшеницы в кодирующей последователь-
ности этого гена обнаружены три нефункцио-
нальных аллельных варианта [90].

Подавляющее большинство сортов ячменя 
имеют желтое зерно. Красная и пурпурная окра-
ска зерна обнаружена у некоторых форм дикора-
стущего ячменя Hordeum spontaneum и отдельных 
форм культурного ячменя. Она контролируется 
доминантным аллелем Pre2, который предполо-
жительно является одним из аллелей гена анто-
циановой окраски вегетативных частей растения 
Ant2, кодирующего транскрипционный фактор 
bHLH-MYC, в комплексе с MYB-фактором Ant1 
запускающий биосинтез антоцианов [92–94].

Многочисленные формы ржи Secale cereale, 
описанные в рамках 42 подвидов, имеют варьи-
рующую по интенсивности антоциановую окра-
ску отдельных органов: колеоптиля, листьев, 
узлов, междоузлий, элементов колоса. У каждой 
из них отмечается полиморфизм по окраске 
зерна [95]. Подавляющее большинство расте-
ний Secale cereale имеют зерно желтой и зеленой 
окраски, значительно реже коричневой и очень 
редко красной или фиолетовой окраски. Среди 
изученных форм Secale cereale subsp. cereale крас-
ная и фиолетовая окраска зерна описана только 
у отдельных образцов сорнополевой ржи. Моно-
гибридное расщепление по фиолетовой окраске 
зерна ржи установлено разными авторами на не-
зависимо полученном материале [96]. Есть осно-
вания полагать, что все фиолетовозерные фор-
мы, обнаруженные у  ржи, несут доминантные 
аллели одного и того же гена фиолетовозерности 
Vs (Violet seed). Ген Vs [96] авторами публикации 
был переведен на яровой автофертильный фон. 
С  использованием этой формы и  транслокаци-
онного анализа ген Vs был локализован в хромо-
соме 2R под символом Ps (Purple seed) [97]. Нами 
получены данные, указывающие на ортологию 
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гена Vs/Ps и генов транскрипционных факторов 
bHLH-MYC у риса, пшеницы и ячменя, контро-
лирующих биосинтез антоцианов в  перикарпе 
зерновки. Наиболее вероятно, что у ржи наличие 
антоцианов в перикарпе находится под контро-
лем MBW-комплекса, включающего факторы 
транскрипции семейств R2R3-MYB и  bHLH-
MYC и белок WD40.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Роль флавоноидов в  зерновке злаков может 
заключаться в  фотопротекции и  гашении ак-
тивных форм кислорода, образующихся при 
фотосинтезе в перикарпе, а также их защитном 
действии при прорастании семян. При набу-
хании и  прорастании семян активация дыха-
ния в  алейроне ведет к  появлению активных 
форм кислорода, которые играют регуляторную 
роль, а  при их избытке оказывают токсичное 
действие. Восстановлению окислительно-вос-
становительного баланса способствуют как 
флавоноиды, так и  антиокислительные фер-
менты, сохраняющие свою активность в  мерт-
вых тканях зерновки [98]. Установлено, что 
в  оболочках зерна и  цветковых чешуях сотни 
белков могут сохранять активную форму деся-
тилетиями, освобождаясь в окружающую среду 
при прорастании семян. Эти ферменты наряду 
с накопленными в оболочках антиоксидантами 
способствуют выживаемости и активному росту 
проростков [24]. Тканеспецифичный биосинтез 
дельфинидина в  алейроне и  проантоцианиди-
нов в  семенной оболочке можно считать бо-
лее универсальной адаптацией, чем биосинтез 
производных цианидина в перикарпе. Окраска 
перикарпа обнаружена у  ограниченного числа 
дикорастущих видов злаковых растений и  не 
получила распространения при одомашнива-
нии и селекции. Окраску перикарпа можно от-
нести к  локальной адаптации [99], свойствен-
ной отдельным популяциям и  обладающей 
простым генетическим контролем. В ее основе 
могут лежать доминантные мутационные изме-
нения (gain-of-function mutations) в  регулятор-
ных элементах генов транскрипционных фак-
торов bHLH-MYC и  R2R3-MYB, приводящие 
к эктопической экспрессии этих генов. Однако 
этот вывод не подкреплен полученными в  по-
левых исследованиях данными, сочетающими 
анализ частоты проявления окраски перикар-
па, геолого-географическую и  метеорологиче-
скую характеристики мест обитания с анализом 
функциональных маркеров генов bHLH-MYC. 
В  настоящее время биологическая активность 

флавоноидов изучена гораздо лучше с  диети-
ческой и медицинской точек зрения, чем в от-
ношении их значения для самих растений. Ос-
новное внимание уделяется созданию сортов 
злаков – кукурузы, риса, пшеницы и  ячменя 
с высоким содержанием антоцианов [100, 101]. 
Генетические и биотехнологические исследова-
ния направлены также на создание форм рас-
тений с высоким содержанием промежуточных 
соединений биосинтеза антоцианов [102] или 
получение генотипов, сочетающих высокое со-
держание антоцианов и других соединений вто-
ричного метаболизма [103]. В этом отношении 
особый интерес представляет рожь с ее особен-
ностями вторичного метаболизма, во многом 
связанными с перекрестным опылением и вто-
ричным характером одомашнивания, кото-
рое протекало как эволюция сорного растения 
в  посевах ячменя и  пшеницы. Самонесовме-
стимость ржи обеспечивает высокий уровень 
гетерогенности открыто опыляемых популяций 
ржи, в  том числе по генам, контролирующим 
вторичный метаболизм. Сохранившаяся и  по-
лучившая распространение сорнополевая рожь 
позволяет использовать ее популяции в  каче-
стве дополнительного материала для решения 
эволюционно-генетических проблем вторич-
ного метаболизма у культурных злаков. Секве-
нирование геномов у  двух образцов ржи [7, 8] 
открывает новые возможности в  проведении 
таких исследований.

Исследование проводилось при частичной 
поддержке НЦМУ “Агротехнологии будущего”, 
договор № 075-15-2022-322 от 22.04.2022.

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с использованием в качестве объ-
екта животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо 
исследований с участием в качестве объекта лю-
дей.

Авторы заявляют, что у  них нет конфликта 
интересов.
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ADAPTIVE SIGNIFICANCE AND ORIGIN OF FLAVONOID BIOSYNTHESIS 
GENES IN THE GRAIN OF CULTIVATED CEREALS

A. N. Bulanov1, *, A. V. Voylokov2, **
1Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, 199034, Russia

2Vavilov Institute of General genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia

*e-mail: an.bulanov20002014@gmail.com
**e-mail: av_voylokov@mail.ru

The majority of cultivated cereals including maize, rice, wheat, barley, oat and rye are consisted of numerous varieties 
lacking anthocyanin pigmentation or having weak coloration of vegetative organs and/or caryopses. Only rare local 
races and wild related species have intense coloration of plants and/or grains. The coloration of caryopses is associated 
with the biosynthesis of colored flavonoids in maternal (pericarp and testa) and hybrid (aleuron) caryopsis tissues. 
The trait is controlled by dominant alleles of regulatory genes encoding conserved transcription factors of the MYB, 
bHLH-MYC, and WD40 families forming the MBW protein complex. Recent studies have proven the participation 
of uncolored and colored flavonoids in the response of plants to biotic and abiotic stresses, and significance of their 
presence in the whole grain foods has been determined. However, many questions about the adaptive effects and health 
benefits of anthocyanins remain unanswered. In particular, the reasons why the dominant alleles of regulatory genes 
controlling pericarp coloration did not become widespread in the course of domestication and breeding of cereals 
are not clear, although these genes receive special attention in association with health-improving effects of grain 
nutrition. This article discusses the similarity and specificity of the genetic control of the biosynthesis of flavonoids in 
the caryopsis in three related cultivated cereals – wheat, barley and rye, and their biological role in the development of 
the caryopsis and seed germination.

Keywords: cereals, caryopsis, flavonoids, anthocyanins, genetic control.
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